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Yorbemerkungen.
Wie die primitivsten bis jetzt bekannten zahntragenden Wirbeltiere
zeigen, sind urspriinglich siémtliche in den Kiefern zur Ausbildung gelang-
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ten Zihne gleich groB gewesen. Aber schon frithzeitig sind bei den
Kieferzéhnen in Form und Grofe Verdnderungen aufgetreten, die er-
kennen lassen, dafl sie mit der Art des Ergreifens der Nahrung und mit
deren Zerkleinerung in kausalem Zusammenhang standen. Sehr friih-
zeitig in der Geschichte der Wirbeltiere erscheinen Kieferformen, die
durch ihre Gestalt zeigen, daBl sie als Brechscherenapparate gedient
haben miissen, wie es bei altpaldozoischen Arthrodiren (z. B. Coccosteus,
Dinichthys, Titanichthys) der Fall war. Spiter ist es auch zur Ent-
stehung von ausgesprochenen Reib- und Mahlgebissen zur Zerkleinerung
harter Nahrung gekommen.

Bei diesen Spezialisationen handelte es sich vielfach nicht um Zahn-
bildungen selbst, sondern um die Kieferknochen, die mitunter ganz
die Gestalt von Zahnen besaflen. Solche Gebilde sind auch noch viel
spater in der Lebensgeschichte aufgetreten; Kieferknochen, welche die
Funktion von Zihnen besaBen, finden wir bei manchen vorzeitlichen
Fischen, bei der triadischen Rhynchocephaliergattung Hyperodapedon,
bei den permotriadischen Dicynodontiern, bei den Schildkréten und den
Végeln und in den meisten dieser Fille sind die Kieferknochen von
Hornschnibeln umkleidet gewesen, wofiir die Gattungen JIguanodon,
Trachodon und T'riceratops unter den Dinosauriern als Beispiele genannt
sein mogen.

Solche Kieferspezialisationen sollen uns in der vorliegenden Studie
nur vergleichsweise beschiftigen. Unsere Aufgabe besteht darin, die
Differenzierung und VergréBerung von Einzelzahnpaaren des Vorder-
gebisses nach Form und Funktion zu untersuchen. Daf bei den lebenden
"Wirbeltiertypen mit derart spezialisierten und vergréBerten Einzel-
zihnen besondere Funktionen dieser Gebiliteile vorliegen, steht auller
Zweifel und wir sind zu Analogieschliissen fiir die gleichsinnig gestalteten
Zihne vorzeitlicher Wirbeltiere voll berechtigt. Wo es sich um Analogie-
falle handelt, bei denen die Ubereinstimmung in GréBe und Form eine
mehr oder weniger vollkommene ist, dort ist ja die einstige Funktion
solcher Bildungen unschwer zu ermitteln ; indessen treten uns bei manchen
vorzeitlichen Wirbeltieren so sonderbare Eigentiimlichkeiten einzelner
Vorderzihne oder des ganzen Vordergebisses entgegen, dal es oft nicht
leicht fallt, ein Urteil iiber die einstige Funktion dieser Vordergebisse und
ihrer Einzelkomponenten zu gewinnen. Hier ist es nur moglich, auf dem
Wege sorgfiltiger paldobiologischer Analyse zu einer Antwort auf die
Frage nach der einstigen Funktion dieser Vordergebisse zu gelangen.

Echte Zahnbildungen treten zuerst bei den Chondrichthyes auf, aber
wenn auch z. B, bei gewissen Haifischén aus dem Paldozoikum, wie bei
Cladodus aus dem Oberdevon und Karbon, die Zihne in verschiedenen
Stellen der Kiefer verschiedene Gestalt aufweisen, so ist es doch bei
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diesen altertiimlichen Haien! noch nicht zu einer ausgesprochenen
Heterodontie gekommen, bei der sich ein Vordergebil in Form und
Funktion von einem Hintergebil unterscheiden lassen wiirde. Erst bei
den Heterodonti (z. B. Heterodontus oder Cestracion), die zuerst in der
Trias erscheinen und seit dem Jura nahezu unveridndert bis heute fort-
leben, kam es zu einer stark in die Augen fallenden Heterodontie. Die
vordersten Zihne des muschelfressenden Haies Heterodontus sind als
ausgesprochene Greifzihne, die in den hinteren Teilen der Kiefer stehenden
Zihne als Reib- und Mahlzdhne ausgebildet. Zu einer besonderen Ver-
groBerung einzelner oder mehrerer Zahne des Vordergebisses ist es aber
bei den Cestracioniden niemals gekommen.

Bei der Lamnidengattung Odontaspis sind zwar die vordersten Zihne
des Fanggebisses um ein Vielfaches groBer als die hintersten, aber eine
Differenzierung in der Zahnform, wie z. B. bei Heterodontus, ist weder
bei Odontaspis noch bei Lamna usw. zu beobachten, so daBl wir uns mit
dieser Gruppe von Fischen nicht weiter zu beschéiftigen brauchen.

Bei den &ltesten echten Knochenfischen begegnen wir Gattungen,
wie FHusthenopteron aus dem Oberdevon Nordamerikas, dessen Zihne
sehr verschiedene GroBle aufweisen.? Das Obergebill besteht bei Eusthe-
nopteron aus randstédndigen kleinen, gleichgrofen Zéhnen, denen sich
nach innen zu eine zweite Randreihe von ungefihr gleichgroBen Zihnen
anschlieflt; dann folgt, noch weiter nach innen, eine dritte Reihe von
Zihnen, die ungefihr dreimal so groB sind wie die Zdhne der dulleren
Randreihe. Auch die Pterygoide sind mit einer groen Zahl von kleinen,
in unregelmaBigen Haufen stehenden Zihnen besetzt. Es liegt also hier
ein GebiBtypus vor, bei dem die Zihne in verschiedenen Reihen oder
Gruppen je nach ihrer verschiedenen GréBe angeordnet sind, aber von
einer Heterodontie kann man auch hier nicht sprechen.

Ebensowenig kénnen wir GebiBtypen, wie die von Nematoptychius
und Megalichthys®, als ,heterodont bezeichnen. Hier stehen in un-
gefahr gleichen Absténden groflere spitze Zahne in den Kiefern, zwischen
denen eine ungefihr gleichbleibende Anzahl von kleinen, gleichgeformten
und unter sich gleich groBfen Zihnen steht. Auch das wird man nicht
als einen Fall von ,,Heterodontie’* ansprechen diirfen, denn der Gegen-
satz zwischen einem Vordergebil und Hintergebill ist hier nicht einmal
angedeutet.

Erst bei den Stegocephalen tritt uns in der Familie der Labyrintho-
dontidae ein Fall von Heterodontie entgegen, der in ungefihr gleichem
Ausmafle bei verschiedenen Gattungen, z. B. bei Orthosaurus, ausgebildet
gewesen ist. Es handelt sich hier um das Auftreten von ,,Fangzdahnen®,
wie man die einzelnen vergrioBerten Zihne bezeichret hat, die zwischen
anderen, kleineren stehen, die eine geschlossene Randreihe von Kiefer-
zdhnen bilden; wie dies schon bei einigen frither genannten Knochen-
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fischen (z. B. Nematoptychius, Megalichthys) der Fall war. Diese Uber-
einstimmung kann uns nicht verwundern, da wir heute wissen, dal}
zwischen den Crossopterygiern und den embolomeren Amphibien engste
stammesgeschichtliche Beziehungen bestehen.

Noch immer liegt aber auch bei diesen Stegocephalen das Gebil,
wenn wir es von der Seite, also im Profil, betrachten, in einer Ebene.
Erst bei dem oberdevonischen Stegocephalen Ichthyostega* dndert sich
dieses Bild, indem die Vorderenden der Prdmaxillaria in sehr merk-
wiirdiger Weise nach unten hinabgeschlagen und die oberen Zihne
dieses Vorderabschnittes der Schnauze nicht nur nach unten, sondern
auch nach hinten gerichtet sind. Damit ist ein GebiBtypus in Erscheinung
getreten, den wir in verstirktem MaBe bei mehreren permischen Cotylo-
sauriern, so z. B. bei Labidosaurus® aus dem unteren Perm von Texas
oder bei dem nahe verwandten Captorhinus aus dem Perm von Texas
und Oklahoma wiederfinden.

Eine Verstirkung und Heraushebung einzelner Zahnpaare im vorderen
GebiBabschnitt finden wir bei den Pelycosauriern Dimetrodon und Sphena-
codon aus dem unteren Perm Nordamerikas, aber auch hier ist es noch
immer nicht zu einer scharfen Scheidung zwischen einem durchaus anders
gestalteten VordergebiBl und dem HintergebiBl gekommen, wie sie uns zu-
erst bei den Therocephaliern entgegentritt. Erst hier scheidet ein stark
entwickelter Eckzahn das vordere und das hintere GebiB, das dadurch
nunmehr in ein vorderes Greifgebil und ein hinteres Mahl- oder Scheren-
gebiB zerteilt wird. Wir wollen aus der Fiille der GebiBtypen, bei denen es
zur VergroBerung und Spezialisierung von Vorderziahnen gekommen
ist, die im folgenden zu besprechenden wenigen Beispiele herausgreifen
und versuchen, eine physiologische Analyse durchzufiihren.

1. VergroBerte Vorderzihne bei Reptilien und deren Funktion.

1. Crotalus.

Unter den lebenden Reptilien sind es nur die Schlangen, bei denen ein
einziges Zahnpaar eine besondere Verstirkung und VergréBerung auf-
weist.

Bei den Vipern oder Ottern ist der Giftzahn der Lange nach von einer
Hohlung durchzogen, die sich an der AuBenseite des Zahnes in einem
Schlitz 6ffnet, durch den das Gift in die vom Giftzahn geschlagene Wunde
des Beutetieres oder Gegners ausflieBen kann. Auch bei der Gruppe
der Proteroglypha der Familie Colubridae ist der Giftzahn der Linge nach
entweder von einem Kanal durchzogen oder, was der Vorstufe dieses
Zustandes entspricht, an seiner Vorderseite von einer Lingsfurche be-
gleitet, wie dies fiir die Gruppe der Opisthoglypha der Colubridae Regel
ist. Nur die Glattnattern oder Aglypha haben vollkommen glatte, un-
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gefurchte und undurchbohrte Zihne und werden daher auch als ,,Glatt-
zahner* unterschieden.

Obgleich, wie aus den vergleichenden Beobachtungen an verschiedenen
Schlangen hervorgeht, die Art des BeiBens bei den Schlangen sehr ver-
schieden ist, so sind doch die verlingerten und vergréBerten Zihne,
auch wenn es sich nicht um Giftzihne handelt, ausgesprochene Fang-
zihne.f Dabei ist aber zu beachten, dal die Gefahr des Abbrechens
eines solchen Zahnes um so gréfer wird, je linger er geworden ist, wenn-
gleich die erhebliche Raschheit des Bisses und die grofe Beweglichkeit
des den Zahn tragenden Knochens die Gefahr des Abbrechens vermindert.
Da jedoch bei den Reptilien der Zahnersatz sehr leicht und rasch erfolgt,
so wird im Falle des Abbrechens eines Fangzahnes dieser Verlust rasch
ausgeglichen. Die Form eines Schlangenfangzahnes ist immer die einer
nach hinten gebogenen mehr oder weniger sichelférmig gekriimmten
Haue mit ovalem Querschnitt und stets sehr scharfer Spitze. Seine
Funktion ist ein StechbiB.

Beachtenswert ist das ausgesprochene Zuriicktreten der iibrigen
Zshne des Oberkiefers und der Gaumenpartien bei den Gift-
schlangen.

Beim Verschlingen der Beute spielen die groBen Fangzihne keine
Rolle. Eine merkwiirdige Lage haben die quer nach innen gerichteten
Giftzahne von Psammophis stbilans, wie P.K. Hagrr berichtet hat.
Dies hingt mit der Bifirichtung dieses opisthoglyphen Colubriden zu-
sammen.?

2. Euchambersia.

Unter den so zahlreichen und so sehr verschiedenen therapsiden
Reptilien der Karrooformation Sidafrikas und der anderen Gebiete,
aus denen Vertreter dieser Raubreptilien bekannt geworden sind, fallen
einige durch eine besonders starke Entwicklung eines oder zweier Fang-
zahnpaare im Oberkiefer auf. Bei den meisten Formen dieser Gruppe
ist ein Vordergebil vom Hintergebi8 durch einen oder zwei Fangzihne,
die man den Reifzihnen der Siugetiere gleichstellen darf, deutlich und
scharf geschieden und es kann kaum einem Zweifel unterliegen, daB
die Funktion dieser GebiBabschnitte des Therapsidenschidels jener der
fleischfressenden Saugetiere, sowohl der marsupialen als auch der plazen-
talen, gleichzustellen ist.

Einzelne Therapsiden haben aber gewisse Spezialisationen ihrer Ge-
bisse erfahren, die eine besondere Aufmerksamkeit verdienen.

Schon die statke Kriimmung der sichelférmig geschwungenen Fang-
zéhne, die nach hinten gerichtet sind, 1Bt bei vielen Therapsiden die
Vermutung auftauchen, dal die Art des Bisses nicht etwa wie bei einem
Beutelwolf oder bei einem normalen Fissipedier erfolgt sein kann, sondern
daB es sich beim ZubeiBen in jenen Fillen, in denen die Fangzihne so
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stark nach hinten gerichtet erscheinen, um ein Einschlagen der Zéhne
in das Beutetier etwa nach Art der Schlangen gehandelt haben muB.

Betrachtet man beispielsweise die Profilansicht des Schidels und
Obergebisses des permischen Therocephaliers Ictidorhinus martinsi Broom
(aus dem oberen Abschnitt der Cistecephaluszone der Karrooformation
von Wilgebosch in der Kapprovinz Siidafrikas), so wird man so sehr
an das Schadelprofil einer Schlange erinnert, dal es schwer ist, nicht zu
dem Schlusse gefiihrt zu werden, dal Ictidorhinus martinsi und ebenso
die anderen analog gestalteten und gebauten Therapsiden ebenso wie die
Schlangen zugebissen und gefangen haben.®

Damit stimmt nun iiberein, daf sich bei einem Therocephalier der
Karrooformation, der von R. BrRoom 1932 beschrieben und als Eucham-
bersia unterschieden worden ist,® an der AuBenseite des groBen Eckzahnes
ein scharfer Kiel vorfindet, der an sich allein noch nicht eine Parallele
zu den Giftschlangen mit gefurchten Zihnen darstellen wiirde, wenn
nicht auch eine tiefe und breite Grube an der AuBenseite des Supra-
maxillare und Lacrymale das Vorhandensein einer groBen Driise beweisen
wiirde. Diese Aushohlung offnet sich mit einer breiten Furche an der
Gaumenfliche des Schidels hinter dem Eckzahn,

Schon R. Broom hat erkannt, daB diese H6hlung im Oberkiefer von
Euchambersia zur Aufnahme einer Driise bestimmt gewesen sein muf,
aber er hat iibersehen, daB diese Hohlung in Zusammenhang mit der
eigenartigen Struktur des Eckzahnes gestanden haben diirfte. FErst
Franz BaroN Norcsa hat 1933 wahrscheinlich gemacht, da8 diese Driise
in der Kiefergrube kaum eine andere Funktion als die einer Giftdriise
gehabt haben kann, und dafi die beiden Furchen an den beiden Seiten
des Langskieles an der AuBenseite (Labialseite) des Eckzahnes wahrschein-
lich dieselbe Aufgabe besessen haben wie die Langsfurche an den Gift-
zihnen der Giftschlangen mit Furchenzihnen.10

Norcsa hat darauf hingewiesen, daBl der Besitz einer solchen Gift-
driise bei Euchambersia aus dem Grunde nicht auBerhalb des Bereiches
der Moglichkeit gelegen sei, weil beim Schnabeltier eine Giftdriise, die
hier allerdings in Verbindung mit dem Fersensporn steht, vorhanden
ist. Nun ist freilich diese bei den Monotremen (bei den Schnabel-
igeln und beim Schnabeltier) auftretende Schenkeldriise (glandula
cruralis s. femoralis) eine Driise, die zu gewissen Zeiten ein Sekret ab-
scheidet, das zwar auf Kaninchen giftig wirkt, aber wahrscheinlich nur
im Geschlechtsleben der Monotremen eine Rolle spielt. Diese Driise
ist nur bei den Mannchen vorhanden und liegt bei Ornithorhynchus dorsal
vom Acetabulum neben der Wirbelsidule, bei Echidna in der Kniekehle
neben dem Panniculus carnosus. Die Tubuli dieser Driisen nehmen
zeitweise einen acindsen Charakter an und der Ausfithrungsgang des
von der Driise ausgeschiedenen Sekrets miindet durch den durchbohrten
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Sporn, der auf dem tibialen Sesambein, dem Tibiale, aufsitzt und einen
Knochenkegel darstellt, der beim Schnabeltier den gréBten Knochen
des Tarsus bildet.!! Das ist also etwas ganz anderes als die Giftdriise der
Schlangen und laft sich daher nicht gut in Vergleich mit der ver-
muteten Giftdriise des Therocephaliers Euchambersia bringen.

Allerdings ist zu beachten, worauf auch bereits Norcsa hingewiesen
hat, daBl die Giftdriisen der Schlangen nicht immer dieselben sind,
sondern daB die primitiven Ilystidae zwei Giftdriisen besitzen, die Glandula
parotica und die glandula temporalis anterior, wihrend bei den anderen
Schlangen nur die eine der beiden Driisen vorhanden ist;!? ferner ist bei
Heloderma, der einzigen giftigen Eidechse, im Unterkiefer eine gift-
absondernde Driise vorhanden. Dies spricht in der Tat dafiir, daf Bil-
dungen wie Giftdriisen an verschiedenen Stellen entstanden sind, und da@
die Kieferhohlung von Euchambersia doch sehr wahrscheinlich zur Auf-
nahme einer Giftdriise bestimmt war, zumal sie hinter dem Eckzahn
mit den beiden Furchen an seiner AufBlenseite liegt.

Daraus darf der Schlul gezogen werden, da8 Euchambersia ein Raub-
tier war, das lebende Tiere jagte und nicht von Aas lebte. Damit steht
in Einklang, daf} bis jetzt noch kein einziger Fall bekannt geworden ist,
in dem wir Bispuren an Knochen bei permischen Reptilien der Karroo-
formation beobachten konnen.® Ich habe seit Jahren bei meinem Besuche
der siidafrikanischen Museen und der iibrigen groBen Sammlungen, in
denen Reste siidafrikanischer Reptilien der Permzeit aufbewahrt werden,
vergeblich nach BiBspuren auf solchen Knochen gesucht, die doch vor-
handen sein miilten, wenn die in den Mudstones der Karroo begrabenen
Skelette und Skeletteile von Aasfressern abgenagt oder angebissen
worden wiren. Ich habe daher schon 1927 der Vermutung Ausdruck
gegeben, dafl die rduberischen Therocephalier nur lebende Tiere gejagt
und verzehrt haben. Damit steht die Weite der Mundspalte, wie sie
beispielsweise Ictidorhinus aufweist, ebensogut in Einklang wie die
Differenzierung des Gebisses in ein vorderes Fanggebifl und ein hinteres
KaugebiB, die Richtung der Zihne in den Kiefern und schlieBlich auch die
Ausbhildung einer Giftdriise, wie wir sie fir Huchambersia annehmen
diirfen.

3. Dicynodon.

Im mittleren Perm Siidafrikas treten zum erstenmal Angehérige einer
Reptiliengruppe auf, die sich bis in die Triasformation erhalten hat und
dann ohne Nachfahren verschwunden ist. Sie gehéren mit einer Reihe
anderer Unterordnungen (Anningiamorpha, Dromasauria, Dinocephalia,
Theriodontia, Ictidosauria, Protodonta) als die Unterordnung der Dicyno-
dontia. zu der Ordnung der Therapsida, die den Siugetieren so aufler-
ordentlich nahesteht, daB die Grenzen oft sehr schwer zu ziehen sind.
Indessen sind die Dicynodontier Vertreter eines Stammes, der keine
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‘naheren Verwandtschaftsbeziehungen zu den Sadugetieren besitzt, sondern
einen Seitenzweig darstellt.

Zu den wesentlichen Merkmalen der Dicynodontier gehort das Vor-
handensein scharfrandiger, aller Wahrscheinlichkeit mit einem Horn-
schnabel bewehrter Kie-
fer, die bis auf ein ein-
ziges Vorderzahnpaar im
Oberkiefer, das also
einem Saugetiereckzahn-
paar seiner Lage mnach
entsprechen wiirde, ganz-
lich zahnlos gewesen sind
(Abb. 1).

Diese Zahnlosigkeit in
Verbindung mit der Aus-
bildung scharfrandiger,
mit einem Hornschnabel
bewehrt gewesener Kie-
fer, erinnert sehr an
gleichartige Verhiltnisse,
wie wir sie bei den Schild-
kréten finden.

Aller Wahrscheinlich-
keit nach sind auch die
Schildkrsten in dem glei-
chen Lebensraum wie die
Dicynodontier entstan-
den und haben ihre Be-
zahnung auf demselben
Wege verloren. Da es
keinem Zweifel unterlie-

Abb. 1. Dicynodon leoniceps OWEN. Cistecebhalus-Schichten . .
(untere Beaufort-Schichten der Karrooformation), Permfor-  S€I kann, daf} die Schild-
mation, von Sannahs Post am Modder River bei Bloem- kriten ursprﬁnglich Wii-
fontein, Siidafrika. Schidellinge (Schnauzenspitze bis Hin- . .
terende des Schidels) 43 cm (nach F. V. HUENE). stentiere gewesen sind,

die ihren Panzer in der-
selben Weise erworben haben wie die aus den Giirteltieren hervorgegan-
genen Glyptodonten Siidamerikas, liegt es nahe, anzunehmen, daB auch
die Dicynodonten urspriinglich eine Lebensweise wie die iltesten
Schildkréten gehabt haben.

Der Verlust des Gebisses hingt wahrscheinlich ebenso wie bei den
Schildkréten mit dem Ubergang zu einer weichen Pflanzennahrung
zusammen. In Wiisten herrschen Sukkulenten neben den stacheligen,
holzigen Xerophyten vor; wenn wir auch von diesem Teile der paldo-
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zoischen Pflanzenwelt noch nichts kennen, so ist es doch durchaus mog-
lich, daB in der Zeit, in der die Schildkréten und die Dicynodontier ent-
standen sind, sukkulente Pflanzen in der damaligen Karroowiiste gelebt
haben.

Die Schildkréten sind, wie wir seit langem wissen, schon in der Trias-
formation zum Wasserleben iibergegangen, haben von Landsiimpfen und
Landseen die Fliisse und von diesen aus die Astuarien erobert und sind
so allméhlich zu Bewohnern der Meereskiisten geworden. Spiter sind sie
in die Hochsee hinausgegangen, von da wieder zur Kiiste zuriickgekehrt
und noch einmal von hier aus in die Hochsee ausgewandert. Die von
Louts DoLro in seiner klassisch gewordenen Studie tiber die Geschichte
der Lederschildkréte dargelegte Phylogenie der Schildkréten hat bis
heute keine grundlegende Anderung erfahren.

Wenn wir nun auch annehmen, da die Dicynodonten urspriinglich
Wiistenbewohner waren, so wire es nach Analogie der Stammesgeschichte
der Schildkréten auch durchaus méglich, dall sie spiter zur aquatischen
Lebensweise tibergegangen sind. Das wiirde in erster Linie fiir die Gattung
Lystrosaurus aus der Triasformation Siuidafrikas zu gelten haben, von der
D. M. S. WaTsoxN schon vor vielen Jahren angenommen hat, daB sie eine
aquatische Lebensweise, vielleicht dhnlich wie ein FluBpferd, gefiihrt hat.!4

Ich habe schon vor einer Reihe von Jahren die Zahnlosigkeit der
Dicynodontier, die ja, abgesehen von dem spiter zu besprechenden,
stark vergroBerten, aber auf die Minnchen beschrinkten Eckzshnpaar
keine Zihne in den scharfrandigen Kiefern besafen und ihre Nahrung
nur mit dem Hornschnabel analog wie die Schildkréten aufgenommen
und zerkleinert haben miissen, in Verbindung mit einer Wiistenvegetation
aus sukkulenten Pflanzen zu bringen versucht und mdéchte auch heute
noch an dieser Auffassung festhalten, da bisher keine Griinde geltend
gemacht worden sind, die dagegen sprechen wiirden.

Nun hat in der Zeit des mittleren Perms, in der in der sogenannten
Tapinocephaluszone der Karrooschichten Siidafrikas die ersten echten
Dicynodontier erscheinen, in diesem Gebiete ein ausgesprochenes Wiisten-
klima geherrscht. Die olivgriinen und olivbraunen ,,Mudstones®, die die
Gesteine aus dieser Zeit bilden, sind, wie durch die Analyse von D. M. S.
WaTsoN bewiesen worden ist,!5 als Ablagerungen anzusprechen, die bis
zu einem hohen Grade dem eiszeitlichen LdB oder dem Pampaslehm
Siidamerikas zu vergleichen sind. Wir betrachten heute den L68 als den
von Winden verblasenen Hochwasserschlamm der Vereisungsperioden
der letzten eurasiatischen Eiszeit und werden fiir die permischen Mudstones
der Karrooformation eine dhnliche Entstehung annehmen diirfen.

Man kénnte vielleicht meinen, daB man sich einen Hochwasser-
schlamm nicht gut in einer Wiiste vorstellen und itberhaupt das Vorhanden-
sein von Wasserldufen und gréferen Seen nicht mit einer Wiiste in Ver-
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bindung bringen kann. Das ist aber, wie die Reisen von Svex HEDIN
und seinen Mitarbeitern in Zentralasien gezeigt haben, durchaus verein-
bar. Ja, auch heute sieht man dasselbe in der GroBen Karroo selbst:
so lauft durch den westlichen Teil der GroBen Karroo der Léwenflufl
oder der Gamka, und trotz der oft reichen Wassermengen, die dieser
FluB fithrt, st68t die Wiiste unmittelbar an seine Ufer, so gut wie das auch
bei vielen anderen Wiistenfliissen der Fall ist.

So ist die Moglichkeit gegeben, daf Wiistentiere unmittelbar zur
aquatischen Lebensweise iibergehen konnen und daf sie das auch schon
zur Permzeit tun konnten.

Damit verschwinden aber auch die Gegensitze in der Beurteilung
der Lebensweise der Dicynodontier. Und die Annahme, daB die Dicyno-
dontier, wie ich dies schon 1922 darzulegen versucht habe,1® in der Wiiste
entstanden sind, steht-nicht mehr in so starkem Widerspruch zu der Auf-
fassung, die schon vor langer Zeit von D. M. S. WATSoN geduBert worden
ist, da Lystrosaurus, einer der letzten Vertreter der Dicynodontier aus
den triadischen Schichten der Lystrosauruszone der Karrooformation,
ein aquatisches Reptil gewesen ist.

Die braunen und griinen Mudstones oder Schlammsteine, richtiger
Staubsteine, der Tapinocephalusschichten der GroBen Karroo sind also
Ablagerungen, die einen ausgesprochenen Wiisten- oder Halbwiisten-
charakter aufweisen. Aber schon in der darauffolgenden oberpermischen
Endothiodonzeit stellen sich neben den braunen und graugriinen Ab-
lagerungen immer héufiger feinkornige, gut geschichtete rote Sandsteine
mit Ripplemarks (Wellenfurchen) ein, was auf haufigere Uberflutungen
des Landes und starkere Niederschlige hinweist. Es werden sich in dieser
Zeit wohl schon hiufiger Landseen gebildet haben und so kann man sich
vorstellen, dafl die urspriinglich ausgesprochenen Wiistentiere wie die
altesten Vertreter der Dicynodonten sich allmihlich an das Leben in
den Siimpfen, Uferdickichten und offenen Seenflichen gewdhnten.
FrIEDRICH VON HUENE hat die Vermutung ausgesprochen, dafl die in
den oberpermischen Endothiodonschichten bereits sehr hiufig gewordenen
Dicynodontier in ungezihlten Herden zu trockenen Zeiten in das Inun-
dationsgebiet hinabgestiegen sind, ,,um dort irgend welcher Pflanzen-
oder sonstigen Nahrung nachzugehen‘ ,» Die heimatliche Aufenthalts-
gegend der Dicynodonten mufl aber doch das hohere siidliche Land
gewesen sein. ‘17

In der folgenden Cistecephaluszeit hat sich nicht viel in klimatologi-
schem Sinne geéindert, aber die Dicynodontier scheinen in eine Periode
reicher und reichster Formenentfaltung eingetreten zu sein. Zwischen
Formen von der GréBe eines Maulwurfes und solchen von der eines FluB-
pferdes, kennen wir eine bunte Fiille der verschiedensten Gattungen
und Arten, die sich aber alle dadurch kennzeichnen lassen, daB der schon
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im Mittelperm erworbene Schildkrétencharakter der mit Hornschnibeln
bewehrten Kiefer sowie das Vorhandensein eines einzigen oberen Eck-
zahnpaares bei den méinnlichen Individuen unverindert weiterbestand.
Dieser Typus hielt auch noch in der bereits der Triasformation angehdren-
den Lystrosauruszone der Karrooformation an. Das Auftreten von immer
zahlreicher werdenden Fischen und Stegocephalen zeigt an, daB sich in
dieser Gegend Afrikas weite Strecken mit Wasserflichen bedeckt haben
muBten, die allerdings wieder in den Trockenperioden verlandeten.
So erkliren sich die an vielen Stellen auffallend gehduften Vorkommen
von Fischen und Stegocephalen, deren Haufung auf engem Raume ein
untriiglicher Beweis fiir die Vorginge ist, die sich hier abgespielt haben.
Es miissen sich Uberflutungen und Austrocknungen in gewissen Zeit-
raumen immer wiederholt haben, ganz ebenso wie sich solche Wechsel
in den Wiisten Zentralasiens abspielen.

Nun verstehen wir auch, warum die von Warson fiir aquatisch
gehaltenen Lystrosaurier an vielen Fundplitzen in den Stormbergschichten
in so groBer Zahl und oft auf engem Raume begraben liegen. Das sind
Leichen von Tieren, die beim Austrocknen der von ihnen bewohnten
Wasserflichen zugrunde gingen. Sie sind vielleicht nach Art der See-
kithe Bewohner von Wasserflichen mit reichlichem Pflanzenwuchs gewe-
sen, also von Sumpfdickichten, wie sie sich in gewaltiger Ausdehnung an den
seichten Ufern des riesigen Wiistensees Lopnor im Tarimbecken finden.

HueNE hat (1931) die Ansicht vertreten, die er auch durch ein Re-
konstruktionsbild wiederzugeben versucht hat® daB Dicynodon kolbes
aus den Cistecephalusschichten Siidafrikas zwar ein Wassertier gewesen
sei, aber mit seinen kriftigen GliedmaBen imstande war, sich dhnlich
wie die heute lebenden siidamerikanischen Wasserschweine (Hydro-
choerus capybara) Wohnrohren zu graben, die sich am Ufer entlang
ziehen und vom Wasser aus angelegt werden. i

In diesem Zusammenhang gewinnt die Ausbildung des oberen einzigen
Zahnpaares bei den Ménnchen der Dicynodonten insofern an Interesse,
weil wir ja dieselbe Erscheinung bei der lebenden Sirenengattung Hali-
core, dem Dugong, beobachten kénnen.l® Beim Minnchen des Dugong
ragt die StoBzahnspitze allerdings hochstens 32 mm aus dem Zahnfleisch
vor und es muB daher nach den spéiter zu besprechenden Untersuchungen
von DEXLER angenommen werden, dafl sie als Waffe kaum eine Rolle
spielen kann.

Die groBten Hauzéhne im Rahmen der verschiedenen Arten der
Gattung Dicynodon sind bei D. leoniceps OWEN zu beachten. Der Art-
name ist vielleicht nicht sehr gliicklich gewahlt, denn es ist schwer ein-
zusehen, worin die Ahnlichkeit zwischen dem Schidel dieses Reptils
und einem Lowen bestehen soll, wenn man von dem Vorhandensein des
oberen Eckzahnpaares absieht.
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Die Stellung der Hauzdhne von Dicynodon ist auch innerhalb der
verschiedenen Arten kleinen Abweichungen unterworfen.

F. voN HUENE hat einen Schéidelrest von Dicynodon leoniceps aus den
Cistecephalusschichten der Gegend von Bloemfontein beschrieben, bei
dem die beiden, leicht gegeneinander konvergierenden Hauzidhne schwach
gekrimmt sind und an der Innenseite (Medialseite) der Lange nach
durch das bestdndige Schleifen am Hornschnabel des Unterkiefers glatt
abgewetzt sind, so daB sie geradezu poliert erscheinen.20

4. Diprotodon.

Das groBte Beuteltier, von dem wir Kenntnis besitzen, war der im
Plistozdn Australiens schon vor langer Zeit entdeckte und zuerst von
Sir RicHARD OWEN eingehender beschriebene® Diprotodon australis.
Der Schidel dieses michtigen pflanzenfressenden Marsupialiers hat
fast 1 m Lidnge erreicht und die Gesamtlinge des Tieres muf3 bei einer
Schulterhéhe von iiber 2m (6 ft. 2!/, ins.) etwa 4 m (12 ft.) betragen
haben, wie aus den Ausmaflen des von E. C. STirLING# im Salzsumpfe
des Lake Callabonna in Siidaustralien ausgegrabenen Skelettes hervor-
geht, das (ergdnzt durch mehrere abgegossene Skeletteile) im Britischen
Museum in London im Juni 1907 aufgestellt wurde.?*

Seit der Zeit der ersten Entdeckung der Diprotodonreste in den
Wellingtonhéhlen durch Sir THoMAS MITCHELL im Jahre 1830 sind Reste
dieses gigantischen Beuteltieres vom Golf von Carpentaria bis Victoria
und von den Darling Downs bis zum Becken des Lake Eyre aufgefunden
worden. Die Funde im Salzboden des Lake Callabonna, die nach E. C.
STIRLING# pliozdnes Alter haben sollen (sonst wird allgemein plistozdnes
Alter angenommen), haben einwandfrei ergeben, dafl die Nahrung dieses
Herbivoren, wie die Untersuchungen durch Professor RADLEKOFER in
Miinchen?® erwiesen haben, aus Stammstiickchen und Zweigen von
Salzpflanzen bestand, besonders von Salsolaceen, aber auch von Ama-
rantaceen oder Nyctagineen, die noch heute zu den Elementen der Busch-
vegetation dieser Salzwiisten gehoren.

* Aus der Abbildung des rekonstruierten Skelettes ergibt sich die be-
deutende relative Schidellénge im Verhiltnis zum tibrigen Skelett, wie auch
die auffallende Uberbauung der Vorderpartie des Kérpers im Vergleiche zu
der Hinterpartie. Dadurch bekommt das Tier in der Rekonstruktion eine
weitgehende Habitusdhnlichkeit mit dem Hohlenbiren. Es erscheint mir
bemerkenswert, da3 in beiden Fillen die Unterschenkelknochen im Verhiltnis
zu den Oberschenkelknochen und noch mehr die Unterarmknochen im Ver-
héltnis zu den Oberarmknochen sekundir verkiirzt erscheinen. Uber die
Verhiltnisse der GliedmaBenabschnitte beim Hohlenbéren vgl. KurRT EHREN-
BERG: Berichte iiber Ausgrabungen in der Salzofenhéhle im Toten Gebirge,
I1. Teil. Palidobiologica 7, H. 5/6, S. 592ff. (1942).
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Die Stellung und gegenseitige Beziehung der oberen und unteren
stark vergroBerten Ziahne des Vordergebisses ist auch bei Diprotodon
(Abb. 3) kaum wesentlich von dem GebiBtypus verschieden, wie ihn

Abb. 2. Phascolomys ursinus CUV. — Tasmanien (nach SERGE FRECHKOP).

z. B. der Wombat (Phascolomys) (Abb. 2) aufweist, in dessen Verwandt-
schaft Diprotodon gehort. Das wesentliche Kennzeichen des Vorder-
gebisses ist die fast horizontal nach vorne gerichtete Stellung der unteren
Schneidezihne, wihrend das am meisten vergroBerte obere Schneidezahn-

Abb. 8. Diprotodon australis OWEN. Plistozin Australiens. Schidellinge 1 m (nach R. OWEN).

paar eine sichelférmige Kriimmung aufweist und sich nicht nach vorne
aus den Kiefern streckt wie das untere Schneidezahnpaar, sondern nach
unten und vorne herabsenkt. Dadurch erhalt das VordergebiB ein Profil,
wie wir es im weiteren Verlaufe dieser Darlegungen noch mehrfach an-
treffen werden: das Profil des Vordergebisses, mit anderen Worten der
Winkel, den die oberen und die unteren Vorderzihne miteinander ein-
schlieBen, betriagt fast 90° und diese bei sehr zahlreichen, verschiedenen
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Saugetierstémmen immer wiederkehrende Profilstellung, der wir bei
Diprotodon und Phascolomys sowie iiberhaupt bei fast allen diprotodonten
Marsupialiern begegnen, liBt auf eine gleichartige Funktion dieser Vorder-
gebisse schlieBen.

Dazu kommt aber noch die sehr eigenartige Beziehung zwischen den
oberen und unteren Schneidezéhnen, die sich nicht nur bei Diprotodon
allein, sondern iberhaupt bei allen Phalangeridae findet, soweit sie ein
normales Vordergebill besitzen.
Als der Typus darf das Vor-
dergebill eines Kédnguruhs be-
zeichnet werden (Abb. 4). Die
sehr eingehenden Untersuchun-
gen von C. ANDERSON?® haben
gezeigt, daB im Ruhezustand
des Gebisses eines Macropus
giganteus die unteren Inzisiven
nicht an die oberen stoBen,
sondern auf der harten Gau-
menplatte aufruhen, wihrend
die oberen Vorderzihne die ho-
rizontal nach vorne gerichteten

Abb. 4. Unterkiefersymphyse von Macropus giganteus
ZIMM., von unten gesehen (2/; nat. GroBSe), um die
Zusammenarbeit der unteren und oberen Inzisiven
zu zeigen. Links: die unteren Inzisiven auBer Funk-
tion; rechts: durch Kontraktion des querstehenden
Muskels am Hinterende der Symphyse (Musculus trans-
versus mandibulae) werden die Vorderenden der bei-
den Unteikieferhilften gespreizt und durch das gleich-
zeitige Vorstrecken des Unterkiefers kommen die
Vorderenden der fast horizontal aus dem Unterkiefer
vorstehenden Inzisiven in Kontakt mit den oberen
Schneidezidhnen, wihrend sie im Ruhezustand von
den cberen Inzisiven wie von gekrimmten Fingern
umgriffen werden (nach C. ANDERSON).

unteren Schneidezihne — ein
einziges aus grofen Zihnen
bestehendes Paar — wie ein
Staketenzaun umgeben. Wenn
jedoch das VordergebiB3 in Funk-
tion tritt, so werden die bei-
den unteren Schneidezdhne von-
einander entfernt, was durch
die Kontraktion des hinter

der Unterkiefersymphyse ver-
laufenden, transversal stehenden Muskels (Musculus transversalis mandi-
bulae) erfolgt, und die Spitzen der Zahne des unteren Schneidezahn-
paares treten erst dann mit den Schneiden der oberen Vorderzdhne in
Bertihrung. C. ANDERSON bemerkt dazu:?? I formed the conclusion
that the lower incisors when separated act, not like scissors or forceps,
but like the prongs of a fork or the teeth of a rake, and help to gather
the food into the mouth. Cutting action by the inner edges of the lower
incisors is quite subordinate, if it happens at all...”

Diese Eigenbewegung der beiden nicht in einer Symphyse verwachsenen
Unterkieferhélften der Phalangeridae findet auch bei den simplicidentaten
Rodentiern statt, die ja eine wesentlich andere BiBbewegung ausfiihren
als die duplicidentaten Rodentier. Bei den ersteren greifen die oberen
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Inzisiven im Ruhezustand iiber die unteren, aber diese kénnen wieder
beim Nagen vor die oberen gebracht werden, was durch das Vorhanden-
sein einer longitudinal gestellten Gelenkverbindung zwischen Unter-
kiefer und Squamosum erméglicht wird; bei den duplicidentaten Nagern
(z. B. bei den Hasen) stoBen die oberen und unteren Schneidezihne
mit ihren Enden genau aufeinander. Im Falle der Hasen ist es also das
Prinzip der scharfkantigen Beilzange, das uns in den Schneide-
zihnen entgegentritt, wihrend das Vordergebil der simplicidentaten
Nager das Prinzip einer Scherenzange oder eines Scherenhobels dar-
stellt.

Bei den simplicidentaten Nagern ist auch, wie bei den Phalangeriden,
eine Eigenbewegung der nicht miteinander in einer Symphyse verwach-
senen Unterkieferhilften moglich, und wie bei den Phalangeriden findet
sich bei den meisten simplicidentaten Nagern ein starker Musculus orbi-
cularis oris, der die vorderen Unterkieferhilften ringférmig umgibt und
die durch die Kontraktion des Musculus transversus mandibulae vorne
gespreizten Unterkieferhilften wieder in die Normalstellung zuriick-
fithrt (vgl. Max WEBER: Siugetiere, 2. Aufl., 2, 52, 245, 251). Ubrigens
ist auch bei den Soricidae eine Eigenbewegung der beiden Unterkiefer-
hilften moglich.

Da bei den primitiven Insektenfressern die vorderen Zihne sehr
schrige aus dem Unterkiefer vorstehen, so darf angenommen werden,
daB diese auch bei den diprotodonten Marsupialiern noch beibehaltene
Stellung der unteren Schneidezihne ein Erbstiick aus der Zeit der in-
sektivoren Vorfahren darstellt. Es ist mit groBter Wahrscheinlichkeit
anzunehmen, daB die herbivoren Beuteltiere von insektivoren abzuleiten
sind, und wenn wir typische insektivore Gebisse analysieren, so zeigt
sich, daB die unteren Inzisiven sehr schrig, meist in der Richtung der
Unterkieferachse, aus dem Kiefer nach vorne vorstehen, wihrend die
Zshne des oberen Vordergebisses in demselben Sinne wie bei den Kén-
guruhs, den Kénguruhratten und den anderen ebenso adaptierten Diproto-
dontiern die Vorderenden der unteren Schneidezihne kappenartig ab-
schlieBen, wie wir das beispielsweise auch bei dem permischen Cotylo-
saurier Labidosaurus beobachten kénnen, bei dem allerdings die vordersten
Zshne des Unterkiefers senkrecht nach oben und nicht nach vorne ge-
richtet waren.

Sehr deutlich ist dieses Verhalten der unteren zu den oberen Inzisiven,
die einen fast rechten Winkel miteinander bilden, bei der Gattung Croci-
dura ausgepragt, bei der ja auch wie beim Igel usw. die Inzisiven eine
Hauptrolle spielen, wihrend die Eckzihne dagegen stark zuriicktreten.

Aus diesem Verhalten des Vordergebisses bei den insektivoren Vor-
fahrenstadien der diprotodonten Beuteltiere, das bei den plazentalen
Insectivora gleichgestaltet ist, wird das sonst nicht leicht verstindliche
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Verhalten der Schneidezihne bei den diprotodonten Marsupialiern er-
klarlich. Wir werden auf diese Frage bei der Besprechung des Vorder-
gebisses der Notoungulaten zuriickkommen, das eine so auffallende
Ubereinstimmung mit dem diprotodonten VordergebiB besitzt. Wir
werden es aber auch noch bei anderen Gruppen von plazentalen Siduge-
tieren wiederfinden.

5. Thylacoleo:

Da Thylacosmilus fir ein Beuteltier mit 16wenartigen BeiBfunktionen
gehalten worden ist, miissen wir uns mit der Frage beschéftigen, was es
mit der BeiBfunktion des gleichfalls fiir ein karnivores Tier gehaltenen
diprotodonten Marsupialiers Thylacoleo carnifex fiir eine Bewandtnis

Abb. 5. Thylacoleo carnifexr OWEN. Plistozin Siidostaustraliens. Rekonstr. im wesentlichen nach
den Abbildungen von C. ANDERSON und einem im Jahre 1911 in London (Brit. Mus. Nat. Hist.)
studierten Modell, mit einigen Abdnderungen (OrbitalabschluB usw.). Kérpergroe die eines Leopards.

hat und ob dieser Angehérige einer sonst ausgesprochen herbivoren
Beutlergruppe, der aus dem Plistozén Australiens bekannt geworden
ist, uberhaupt ein Fleischfresser war.

Thylacoleo (Abb. 5) war ein ausgesprochener Diprotodonte, d.h. er
gehort in die engste Verwandtschaft der Familie der Phascolarctidae,
die zusammen mit der Familie der Phalangeridae die Unterordnung der
Diprotodontia bildet, und schlieft sich an die noch lebende Gattung
Phascolarctus, den ,,Koala* (Abb. 6) an. Man hat frither die immerhin
ziemlich betrichtlichen Unterschiede des Vordergebisses von Phasco-
larctus und Phascolomys wenig beachtet, aber sie treten bei einem Ver-
gleiche der Schidelansichten dieser beiden Formen doch sehr stark in
Erscheinung. Waihrend Diprotodon, trotz der sehr “weitgehenden Um-
gestaltungen seines Hand- und FubBskelettes, enge mit Phascolomys ver-
bunden erscheint und von Vorfahren abstammt, die dem lebenden
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Wombat sehr dhnlich gewesen sein miissen, geht Thylacoleo zweifellos
auf Ahnen zuriick, die nahezu so ausgesehen haben miissen wie der noch
lebende Koala.

Ein Vergleich der hier wiedergegebenen Ansichten der Schidel von
Phascolomys und Diprotodon einerseits und von Phascolarctus und
Thylacoleo anderseits zeigt schon bei der ersten Betrachtung die Ver-
schiedenheiten zwischen dem Diprotodontypus und dem Thylacoleotypus.
Bei Diprotodon und Phascolomys schlieBen die Achsen der oberen und der
unteren Schneidezihne, von der Seite betrachtet, einen ungeféhr rechten
Winkel miteinander ein, wihrend bei Phascolarctus die oberen iiber die

Abb. 6. Phascolarclus cinereus GOLDF. — Ostaustralien (nach SERGE FRECHKOP).

unteren Vorderzihne in einer Weise greifen, wie wir dies sonst nur von
karnivoren Sdugetieren kennen.28

Trotz dieser Gegensitze werden gegenwirtig doch sowohl die Wombate
und die verwandten Gattungen, die sich zu den Phascolarctidae zusammen-
schlieBen lassen, mit den Phalangeridae und den von ihnen getrennt
gehaltenen, aber sehr nahestehenden Thylacoleonidae, die man eigentlich
in der Familie ihrer Stammeltern belassen sollte, als die Uberfamilie der
Phalangeroidea in den Kreis der Diprotodontia eingereiht, wenn man
nicht, wie GEORGE GAYLORD SiMPSON?? vorgeschlagen hat, die Trennung
der Polyprotodontia und der Diprotodontia iiberhaupt aufgibt und nur
die einzelnen Familien und Uberfamilien der’' Marsupialier aneinander-
reiht, ohne die fleischfressenden Beutler (Polyprotodontia) von den
pflanzenfressenden Beutlern (Diprotodontia) trennen zu wollen.

Fir uns ist nur von Wichtigkeit, daB auch Thylacoleo nicht zu der
Gruppe der fleischfressenden Beutler gehért, sondern der engeren Ver-
wandtschaft der diprotodonten, pflanzenfressenden Marsupialier ent-
stammt. So erklirt sich auch der Gesamtcharakter des Gebisses von
Thylacoleo, das seit seiner Entdeckung und ersten Beschreibung immer

Palaeobiologica, Bd. VIII, H.1/2 . 2
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wieder, trotz verschiedener Einspriiche, fiir das eines Raubtieres gehalten
worden ist.

Die Grundlage der Gattung ist ein schlecht erhaltener Schidel, der
achtzig Meilen siidwestlich von Melbourne im Plistozin des Gebietes
des Lake Colungoolac im Jahre 1846 entdeckt und von RicEArRD OWEN
unter dem Namen Thylacoleo carnifex beschrieben wurde, in der An-
nahme, daf dieser plistozine Marsupialier ein léwenartiges Raubtier
gewesen sei.30

Dieselbe Ansicht hat auch R. BrRoom3! vertreten, und es sind zahlreiche
benagte und zerbissene Knochen als Mahlzeitreste von Thylacoleo ange-
sprochen worden; die von C. W.DE Vis®, besonders eingehend von
BarpwiNn SpeNcER und R. H. Warcorr® beschriebenen und abge-
bildeten, angeblich von T'hylacoleo zerbissenen Knochen haben unbestreit-
bare Ahnlichkeit mit zerbissenen Siugetierknochen aus europiischen
Eiszeitablagerungen und verdienten eine eingehende Untersuchung, da
sie mit den in letzter Zeit viel umstrittenen Objekten, wie aus dem Drachen-
loch ob Vittis in der Schweiz, aus der Drachenhéhle von Mixnitz in Steier-
mark, aus der Hohle von Winden am Neusiedlersee und von anderen
Fundorten, ausgesprochene Ubereinstimmungen zeigen, aber es liegt
einstweilen keinerlei Beweis dafiir vor, daB ZThylacoleo als Erzeuger
dieser BiBspuren verantwortlich gemacht werden kann.

EpwarDp DrRINKER CopE3 hat Thylacoleo fiir einen FEierfresser ge-
halten, wihrend W. ANDERSON® wie die meisten anderen Palidontologen
der Meinung von OWEN beipflichteten. Auch BeNsLEY? und ich?
waren der Meinung, daBl Thylacoleo von herbivoren Marsupialiern ab-
stammt und sekundir von der Lebensweise eines Pflanzenfressers zu der
eines Raubtieres iibergegangen ist.

Hingegen haben andere Forscher die Ansicht vertreten, daBl Thyla-
coleo carnifex seinen Namen ganz zu Unrecht erhalten habe, weil er
iiberhaupt kein Fleischfresser, sondern, wie seine Vorfahren, ein Pflanzen-
fresser gewesen und geblieben sei. Diese Ansicht haben namentlich
GERARD KrEFFT,3® Wiriam HENRY FLOWER,3® R. LYDERKER,® und
zuletzt CHARLES ANDERSON*! verteidigt. Der Letztgenannte hat in einer
eingehenden Studie den Nachweis zu erbringen gesucht, dal Thylacoleo
ein ausgesprochener Pflanzenfresser gewesen sei. Allerdings weist auch
C. ANDERSON als Einwand gegen diese Theorie darauf hir, daBl weder
Gras noch Wurzeln noch Laub als Futter des Tieres in Betracht kommen
kénnen, da keine Mahlzihne vorhanden sind, die ein Zermahlen oder
Zerreiben einer solchen Pflanzennahrung hitten bewerkstelligen kénnen.
Die oberen und unteren Backenzédhne, die sich jederseits zu dem scharf-
schneidenden, scherenartig wirkenden Apparat umgeformt erweisen, der
eine etwa gleich grofle obere und untere Scherenhilfte besafl, koénnen
zwar Pflanzenreste zerschnitten, aber niemals zerrieben oder zer-
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mahlen haben. Diese bis zu einem gewissen Grad an ein scharfes
Schneidscherengebif erinnernden Backenzihne waren ja auch der Grund,
weshalb man immer wieder daran gedacht hat, in T'hylacoleo.einen Fleisch-
fresser zu sehen.

Daher hat CHARLES ANDERSON die Frage aufgeworfen, ob nicht
irgendwelche Pflanzen als Futterpflanzen in Betracht gezogen werden
miissen, die eine dicke, harte Rinde als Umhiillung eines weichen Kernes
besitzen, so daB die scharfe Schneide der Backenzihne als Werkzeug
zum Zerschneiden der Rinde dienen konnte, wiahrend das weiche Innere
den Besitz von Mahlzihnen iiberfliissig machte.

Eine Anfrage bei dem Botaniker EDWIN CHEEL, an welche Pflanzen
als Futterpflanzen fir Thylacoleo zu denken sei, die den gedachten
Anforderungen an das Gebif entsprechen wiirden, muflite zuerst die
Entscheidung einer anderen Frage bringen, ob im Plistozin ungefihr
dasselbe Vegetationsbild wie heute in Australien bestanden habe. Diese
erste Feststellung ergab, daB mit einem sehr hohen Grade von Wahr-
scheinlichkeit der Gesamtcharakter der australischen Vegetation seit
dem Plistozén unveréndert geblieben sei. Unter den in Betracht kommen-
den Nahrungspflanzen stehen an erster Stelle die in Australien weit-
verbreiteten Cucurbitaceen. In dieser Familie gibt es australische Ver-
treter, die Friichte von betriachtlichen Dimensionen besitzen ; diese Friichte
liegen nach der Mitteilung von EpwiNn CHEEL monatelang auf dem Erd-
boden, ohne zu faulen, und koénnen somit einen groBen Teil des Jahres
als Futter gedient haben. Daneben haben aber nach der Ansicht von
CrEEL und ANDERSON auch die Triebe von gewissen Cycadeen, wie
Zamia und Macrozamia, als Futterpflanzen gedient, da diese Triebe
von den groflen scharfschnei-
denden Zihnen in kleine Stiicke
zerbissen und ohne weitere Zer-
kleinerung verschluckt werden
konnten.

Es scheint, daB3 diese von
CHARLES ANDERSON begriin-
dete Theorie eine sehr grofle
‘Wahrscheinlichkeit fiir sich hat g
und bis jet’Zt die befriedigendSt‘e Abb. 7. Bettongia lesueuri QUOY et GAIM. Siidwest-
Erklarung fir die Funktion des australien (nach W. H. FLOWER).
Gebisses von Thylacoleo dar-
stellt. Als unmittelbare Vorstufe des GebiBtyps von Thylacoleo diirften
Beutler in Betracht zu ziehen sein, die ein Gebil besessen haben, wie es
die lebende Kinguruhratte Bettongia lesueuri besitzt. Dieser Beutler
hat ein VordergebiB, das durchaus den Anforderungen entsprechen
wiirde, das wir an eine Vorstufe des Vordergebisses von Thylacoleo zu

2%
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stellen haben. Bei Beltongia haben wir einen einzigen sehr groflen,
scharfschneidenden, quergerieften Backenzahn in jeder Kieferhilfte,
hinter dem vier kleine Backenzihne in jeder Kieferhilfte stehen (Abb. 7).

Der grofie, mit scharfer Schneide versehene und an den Seitenwinden
geriefte obere Scherenzahn von Thylacoleo hat aber im Unterkiefer nicht
einen einzigen entsprechend groBen Scherenzahn als Antagonisten,
sondern zwei. An die Hinterwand des dritten Pramolaren des Unter-
kiefers schlieBt sich bei Thylacoleo ganz dicht ein weiterer Zahn, der
vierte untere Primolar, an, der zusammen mit dem vor ihm stehenden
Zahn als Gegenhilfte der Schere arbeitet. Solche Fille werden uns
auch bei typischen anderen Vertretern des Plagiaulaxtypus be-
gegnen. Sie sind aus verschiedenen Griinden sehr bemerkenswert, weil
sie uns nicht nur einen Einblick in gewisse GesetzméiBigkeiten des Zahn-
wechsels und der Reihenfolge der Zahndurchbriiche geben, sondern auch
ein Licht auf den Kausalnexus zwischen Form und Funktion werfen,
worauf ich an anderer Stelle zuriickkommen werde.

Auf jeden Fall erscheint der durch Beftongia vertretene und bei
Thylacoleo in anderer Form und in hoherer Spezialisation ausgebildete
Gebiltypus als ein solcher, daBl er begrifflich von dem Gebiltypus jener
Saugetiere, die keinen derartigen Scherenapparat am Vorderende des
Backenzahnabschnittes besitzen, unterschieden zu werden verdient. Das
Kriterium ist fiir uns zunéchst die Lage eines solchen Scherenapparats
an dieser Stelle der Kiefer, die entschieden weiter vorne liegt als die dem
Hebelwinkel so weit als mdoglich gendherte Lage des Schneidscheren-
apparats oder des Brechscherenapparats der plazentalen Raubtiere. Das
spricht dafiir, daB es sich in dem Apparat von Bettongia und Thylacoleo
um etwas anderes gehandelt haben muf als um einen dem Brechscheren-
apparat einer Hyédne oder der Fleischschere eines Lowen vergleichbaren
Apparat.

Es gibt jedoch eine ziemliche Zahl von Abarten jener Apparate, die zum
Zerschneiden von Objekten dienen, die in den vorderen Teilen der
Kiefer und nicht wie bei den Raubtieren im hinteren Kieferwinkel
zerschnitten werden.

Diese ausgesprochene Schere von Thylacoleo ist aber wieder etwas
ganz anderes als der Séigeapparat von Plagiaulax. Wir werden bei
Plagiaulax, Ctenacodon, Ptilodus usw. sehen, dafl bei diesen Gattungen
aus der Multituberkulatengruppe der Plagiaulacoidea, die simtlich er-
loschen sind, Sdgeapparate ausgebildet waren, die nicht wie bei Beftongia
und T'hylacoleo als Scherenapparate funktionierten, sondernals einseitige
Sageapparate, bei denen ein oder mehrere vergréBerte, an den Seiten-
winden geriefte, mit scharfer Sdgeschneide versehene Zahne des Unter-
kiefers als Werkzeuge arbeiteten, die an der Innenseite eines oder mehrerer
oberer Backenzihne entlangschliffen, ohne aber einen ausgesprochenen
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Gegenzahn oder Gegenzihne zu besitzen wie es bei Thylacoleo und
Bettongia usw. der Fall ist.

Solche GebiBtypen, wie sie durch die erwdhnten fossilen Siuge-
tiere gekennzeichnet sind, sind nicht nur im Kreise der Multituber-
kulaten wie bei verschiedenen Stdmmen der Marsupialier anzutreffen,
von denen sie ganz unab-
hingig voneinander erworben
sind, sondern sie sind auch im
Kreise der Primaten aufzu-
finden, wo sie in der ausgestor-
benen Gruppe der Tetoniidae
in der Unterordnung der Tar-
siotdea durch die Gattung
Carpolestes aus dem oberen
Paleozin Nordamerikas repra-
sentiert werden.

Der in der Gegenwart
durch die Paviane (Abb. 8)
und in der Vorzeit durch die
Chiromyidengattung  Stehl:-
nella (Abb. 16) aus dem Ober-
eozin Nordamerikas vertre-
tene eigenartige GebiBtypus
schlieBt sich zwar an die durch
Plagiaulax (Abb. 9) vertretene
Gruppe von GebiBBtypen an,
stellt aber doch wieder etwas
anderes dar. Darum habe ich
1931 nur den von Plagiaulax
usw. vertretenen GebiBtypus
unter dem Begriffe des ,,Pla,- Abb. 8. Schidel des Birenpavian oder Tschakma (Papio
gianlaxtypus znsammen. 1 BO) wur Travsad (Orgnalsscinune)
gefafit, 2 den Paviantypus Primolaren (%/, d. natiirl. GroBe).
aber davon ausgeschlossen.

Was die mit dem Plagiaulaxtypus in Verbindung stehende Stellung
der Schneidezihne anbetrifft, die im Profil einen Winkel von etwa 90°
miteinander einschlieBen, wobei die unteren Inzisiven fast horizontal
aus dem Unterkiefer vorstehen, wihrend die oberen Schneidezdihne
stark nach unten geneigt sind, so ist dies eine GebiBform, wie sie auch bei
gewissen Halbaffen, z. B. bei Propithecus aus der Familie der Lemuridae
(Unterfamilie der Indrisinae) oder bei einzelnen Fledermiusen, z. B. bei
Scotophilus temmincki, zu beobachten ist. Ich habe deshalb diesen Typus
des Schneidezahnabschnittes des Gebisses als ,,Fledermaustypus®
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unterschieden®®, doch mochte ich ihn heute lieber als ,,Scotophilus-
typus® unterschieden wissen.

Diese Stellung der Schneidezahne héngt mit der insektivoren Nahrungs-
weise zusammen, wie dies schon von CHARLES ANDERsoN (l.c., 1927,
S.108) hervorgehoben worden ist. Dieser insektivore Typus ist der
urspriingliche Vorldufer des Plagiaulaxtypus wie des Thylacoleotypus.

Bei den Kinguruhratten und den anderen analog angepaften Formen
hat der Schneidezahnabschnitt keine Schabfunktion oder Hobelfunktion
im Sinne wie bei den simpli-
zidentaten Nagetieren und
kann sie auch nicht haben,
weil ja das Kriterium fir
den letzteren darin besteht,
daB die unteren Schneide-
zihne bei der Nagearbeit
teils vor, teils hinter die
Vorderenden der oberen
Schneidezahne greifen, wo-
durch die typische Lage der
Abnutzungsflichen an der
Hinterseite sowohl der oberen
als auch der unteren Inzisi-

FALCONER, aus dem mittleren Purbeck (oberev Jura) ven zustande kommt. Diese
von Swannage, Dorsetshire. Original im Brit. Mus. Nat. Bewegungsm(‘jglichkejt, héngt
Hist. Eondon. Nach einem von G. G. SDIPSON verdffent- . P
lichten Lichtbild in VergroBerung 4:1 umgezeichnet. — mit dem Vorhandensein einer
Bl e, ot s tem stk et Jongitudinal gostellion G-
als vordere Stitze des Apparats fungierenden P, lenkrolle bei den simpliziden-
taten Nagern zusammen.
Wenn es sich also auch bei den Kinguruhratten um kein Nager-
gebil} in diesem Sinne handelt und auch nicht um ein BeiBzangengebil
wie bei den duplizidentaten Nagetieren, z. B. bei den Hasen, so ist doch
die Lebensweise der Kéinguruhratten jener der meisten erdbewohnenden
Nager sehr dhnlich. Vielleicht ist es deswegen, weil es den diprotodonten
Marsupialiern und den anderen Siugetierstimmen mit dem gleichen
Typus des Vordergebisses nicht mdoglich war, so zu nagen wie die Mehr-
zahl der Rodentier, bei den Sdugetieren vom Plagiaulaxtypus zu der
Ausbildung eines am Vorderende des Backenzahnabschnittes gelegenen
Ségeapparats gekommen, den wir noch genauer zu besprechen haben
werden. Die.Nahrung der Kénguruhratten ist ungefihr dieselbe wie die
urspriingliche typische Nagernahrung: Griser und Wurzeln, die zum
Teil mit Hilfe der scharfen Krallen ausgegraben werden.
Freilich besitzen diese diprotodonten Beuteltiere hinter dem zum

Zerschneiden der Wurzeln und Gréser bestimmten, besonders ver-
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groBerten Backenzahnpaar im Oberkiefer und Unterkiefer, auch noch
in jeder Kieferhalfte vier kleinere Backenzéhne, die jedoch bei weitem nicht
in dem MaBe zum Zerreiben und Zermahlen einer harten Pflanzennahrung
geeignet sind wie die Backenzihne der Rodentier, die meist hypsodont
und durch komplizierte Einfaltungen des Schmelzes sehr widerstands-
fahig geworden sind. Es geht daraus wohl hervor, dafl das Hauptgewicht
in dem zum Zerkleinern der Pflanzennahrung bestimmten Gebil der
Kianguruhratten in dem mit scharfer Sigeschneide versehenen oberen
und unteren Backenzahnpaar gelegen ist.

Wir werden hierbei nicht tbersehen diirfen, daB das Profil dieses
oberen und unteren Scherenzahnes sich als ein gegen den Gegenzahn
hin konkaves erweist. Der Ausschnitt des Unterrandes des oberen und
des Oberrandes des unteren Sigezahnes einer Kinguruhratte ist zwar
nur sehr seicht, aber immerhin kann keine Rede davon sein, daf} die
Kante dieser Zihne ein konvexes Profil besitzt. Ein solches ist dagegen
geradezu bezeichnend fiir alle Angehorigen des Plagiaulaxtypus, wie wir
noch im einzelnen besprechen werden. Daher unterscheidet sich der
Typus des zum Zerschneiden von Pflanzen bestimmten oberen und
unteren Zahnpaares im Backenzahnabschnitt von Thylacoleo durch-
greifend von jenem, den ich als ,,Plagiaulaxtypus‘‘ bezeichnet habe.

Dieser ,,Plagiaulaxtypus®, z. B. bei Plagiaulax, Ctenacodon, Ptilodus
usw., ist vor allem dadurch gekennzeichnet, da8 der zur groien, gerieften
Siage ausgebaute Zahn des Unterkiefers ein ausgesprochen konvexes
Profil besitzt; das gleiche einheitliche Profil erscheint auch dann aus-
gebildet, wenn der Sdgeapparat nicht nur aus einem, sondern aus mehreren
zusammengeschlossenen und gemeinsam funktionierenden Backen-
zihnen besteht. )

Weil dieser Typus also grundverschieden von dem des Thylacoleo
oder von Bettongia ist, erscheint es notwendig, eine scharfe Scheidung
dieser beiden GebiBtypen durchzufithren und die letztere deutlich
vom Plagiaulaxtypus als ,,Thylacoleotypus zu trennen.

DaB der schon bei Bettongia vorhandene, bei Thylacoleo jedoch bis
zum Extrem gesteigerte Scherenzahntypus eine Anpassung an das Zer-
schneiden und Zersigen von Pflanzenteilen darstellt, dirfte kaum be-
stritten werden, da wir ja iiber die Nahrungsweise und die Art der Nah-
rungsaufnahme bei den Kinguruhratten gut unterrichtet sind. Nach
A.H. 8. Lucas und W.H. D. LE SoUEF {ressen die Bettongien Graser und
Whurzeln, was auch R. SEMON berichtet, der u. a. auch Pflanzenknollen
als Nahrung der Kinguruhratten anfiilhrt. Woop JoNEs gibt an, daB
die Nahrung dieser Beutler dieselbe ist wie die der nach Australien ein-
gefithrten Kaninchen und da8 sie zum Teil aus den sukkulenten Pflanzen
der Sanddiinenlandschaft besteht.

Wir nihern uns damit der Auffassung von CHARLES ANDERSON iiber
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die vermutliche Nahrung von Thylacoleo; die von ihm durchgefiihrte
paliobiologische Analyse hat ergeben, dafl Thylacoleo keine Moglichkeit
mehr besessen hat, mit seinen Backenzihnen Pflanzenstoffe zu zerreiben
oder zu zermahlen, sondern nur solche Substanzen zu zerschneiden.

Freilich werden wir es immer fir moglich halten miissen, daB aus
irgendwelchen Griinden, als die in erster Linie Nahrungsmangel oder
verlockende Gelegenheiten zu einem Nahrungswechsel in Betracht kom-
men, Tiere mit spezialisierten GebiBtypen zu einer ganz anderen Nahrungs-
weise iibergehen, als sie durch lange Generationen fiir die betreffenden
Tiere festgelegt war. Da ist beispielsweise an den merkwiirdigen Fall
des Béarenpavians (Papio porcarius) zu erinnern (Abb. 8). Dieser Cyno-
cephalide, der zwar neben gelegentlicher Kerbtiernahrung, die er sich
unter den Steinen hervorsucht, vor allem und am liebsten die Zwiebeln
von Monocotyledonen der afrikanischen Steppe (Liliaceen, Iridaceen
Orchidaceen) verzehrt und unter diesen wieder die der ,,Pavianlilie*
Babiana, oder, wie sie die Buren benennen, ,,Baviaantje‘‘ bevorzugt,“*
ist, sehr zum Leidwesen der siidafrikanischen Schafziichter, zu einem
leidenschaftlichen Fleischfresser geworden.

Dem Afrikaforscher ALFRED WEIDHOLZ verdanke ich eine mir am
3. Februar 1943 gemachte Mitteilung davon, daB auch der westafrikanische
Anubispavian (zur Gruppe des Papio cynocephalus gehorig, im Sinne
von J. A. ALLEN, 1922) Fleischnahrung zu sich nimmt:

,,Jmm November 1935 teilte mir ein franzosischer Administrator in
Ngaundere am Hochlande von Adamaua (Nordkamerun) folgendes mit.
Er behauptet anlaBlich einer Streifung durch den Busch auf eine Horde
Anubispaviane gestoBen zu sein, die eben damit beschiftigt war, eine
Pferdeantilope in Stiicke zu reiflen und zu verzehren. Ob die Paviane
das Tier selbst erjagt oder im sterbenden Zustande, vielleicht schon als
frischen Kadaver aufgefunden hatten, konnte nicht angegeben werden.*

In fritherer Zeit, als es noch wildlebende StraufBle in Menge in Siid-
afrika gab, suchten die Paviane die Gelege dieser Laufvigel auf und
saugten sie aus; seitdem das Land kultiviert ist, machen sie sich jedoch

* Die etwa 32 Arten der Gattung Babiana, die unter den Iridaceen
Siidafrikas die bevorzugte Nahrung der Paviane bilden, sind mit Ausnahme
einer auf Sokotra vorkommenden Art auf Siuidafrika beschrinkt. H. M. L.
Borus (““A First Book of South African Flowers”, p. 123. Capetown 1928)
sagt dariiber:

“Children who had seen the baboons digging up the corms and feeding
on the nourishing stored up in them, naturally called these plants the
baviaantjes, or little baboons, and all the botanist had to do when he was
thinking out a suitable name for the genus was to give this homely one a
Latin sound by turning it into Babiana. )

I wonder if the baboons can recognise their favourites by the fan-folded
or pleated leaves, even when they are not in flower, as we can.”
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an die Schaf- und Ziegenherden der Ansiedler heran und beiflen den
sdugenden Lammern den Magen auf, um zu der Milch zu gelangen. Auf
diese Weise sind sie auf den Geschmack von Blut und Fleisch gekommen
und zu gefiirchteten und gehaflten Schidlingen in Siidafrika geworden,
in ganz &hnlicher Weise wie der neuseelindische Gebirgspapagei oder
Kea (Nestor notabilis GoULD) zu einem gefshrlichen und erbittert verfolgten
Schéidling der Schaffarmen geworden ist, da auch er im Begriffe steht,
von einer rein frugivoren Nahrung zu einer karnivoren iiberzugehen.
Urspriinglich hat der Kea nur die Samen im Pelz der Schafe herausge-
sucht, ist aber dabei, weil er bei diesem Suchen oft die Haut verletzt hat,
allmihlich auf den Geschmack von Blut und Fleisch gekommen.

Beide Fille, sowohl der des Birenpavians als auch der des Kea,
sind sehr lehrreich, weil sie zeigen, daf vorhandene Einrichtungen,
wie z. B. gewisse Gebifitypen oder Schnabeltypen, die Méglichkeit dar-
bieten, von einer Lebensweise zu einer anderen iiberzugehen, wobei
die schon wihrend der fritheren Lebensweise vorhandenen Anpassungen
beibehalten, aber im Laufe der Stammesgeschichte entsprechend der
neuen Lebensweise umgestaltet und auf neuen Wegen spezialisiert und
gesteigert werden.

Das sind keine auBergewdhnlichen Erscheinungen, sondern das ist
ja bei einem Wechsel der Lebensweise iiberhaupt die Regel, und die vielen
bisher untersuchten Fille dieser Art ermdglichten uns ja erst die Fest-
stellung von der Nichtumkehrbarkeit der Entwicklung, die so lange Zeit
immer wieder miBverstanden worden ist.

Ich erinnere an einen weiteren analogen Fall, das ist der Ubergang
von der benthonischen Lebensweise der Vorfahren von Dactylopterus,
die wir uns in Formen vom Typus der lebenden T'rigla zu denken haben,
oder von der pelagischen Lebensweise der Vorfahren von Exzocoetus
zur fliegenden Bewegungsart.®® In beiden Fillen sind die Flossenver-
groBerungen schon vorhanden gewesen, als der Ubergang entweder von
der benthonischen oder von der pelagischen Lebensweise her zur Be-
wegungsart und Lebensweise der Fallschirmfische erfolgte. In beiden
Fillen sind eben die Flossenvergroferungen schon vorhanden gewesen,
als die Fische zum Fallschirmflug tibergingen, aber sie sind dann spéter
weiter gesteigert worden, bis in dem einen Falle der Typus von Dactylo-
pterus, im anderen jener von Ewzocoetus erreicht war.

Solche Uberginge haben im Laufe der Stammesgeschichte nicht nur
bei den Einrichtungen zur Nahrungsaufnahme und zur Nahrungsver-
kleinerung stattgefunden, sondern lassen sich auch bei den stammes-
geschichtlich zu verfolgenden Umgestaltungen und Spezialisations-
steigerungen anderer Organe oder Korperteile, wie Gliedmafen usw.,
nachweisen.

Nun wire es ja immerhin denkbar, daB bei Thylacoleo ein Fall wie beim
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Birenpavian oder beim Kea vorliegt, die von der Herbivorie zur Karni-
vorie iibergegangen sind, und es wire ja vielleicht nicht ganz ausge-
schlossen, die zerbissenen Knochen aus den australischen Hdéhlen auf
Thylacoleo zu beziehen, aber dazu fehlen uns alle morphologischen An-
haltspunkte. Die paldobiologische Analyse des Thylacoleogebisses
spricht eindeutig fiir herbivore Nahrung und bei sorgfiltiger Priifung
aller frither als Beweisstiitzen des Fleischfressens dieses eiszeitlichen
Marsupialiers betrachteten FEigentiimlichkeiten seines Gebisses bleibt
keine iibrig, die wir als Argument fir die Karnivorie von 7Thylacoleo
betrachten diirften.
6. Plagiaulax.

Die eigenartige Stellung der vergréBerten Zihne des Vordergebisses
bei den bisher besprochenen Marsupialiern, die darin besteht, daf die
unteren Inzisiven fast horizontal aus dem Kijefer vorragen, wihrend die
oberen tiiber das Vorderende der unteren hiniibergreifen und so geneigt
sind, daf3 ihre Achsen mit denen der unteren einen nahezu rechten Winkel
bilden, kehrt auch bei verschiedenen anderen Siugetieren wieder und
tritt schon friihzeitig bei den primitivsten Saugetieren, von denen wir
Kenntnis haben, in Erscheinung: bei den Multituberculata, und zwar bei
den Plagiaulacoidea.

Plagiaulax becklesii FALCONER (Abb. 9), den wir nur aus dem oberen
Jura (Purbeckschichten) Englands kennen,% ist allein durch Unter-
kieferreste bekannt geworden. Der etwas steiler als bei Bettongia (Abb. 7)
vorstehende groBe Schneidezahn hat kein stemmeisenférmiges Vorderende,
sondern endet spitz. Es ist aber doch wahrscheinlich, dafl er mit dem
oberen Schneidezahn in Wechselwirkung stand, wie das bei den Phalan-
geriden der Fall ist.

Von Plagiauleax kennen wir zwar nur das untere GebiB, aber von
verwandten Gattungen liegt auch das obere vor, so daB wir uns auch
bei Plagiaulax eine Vorstellung vom Obergebil zu machen imstande
sind. Im Unterkiefer sind zwei kleine Molaren vorhanden, aber der
Sageapparat besteht nur aus Pramolaren, die man als solche zu bezeichnen
wohl berechtigt ist, weil sie als Ersatzzihne von Zahnen einer voraus-
gegangenen Dentition anzusehen sind. Der wichtigste Zahn der die
Séige bildenden Unterkieferzihne ist der vierte Primolar; ihm schliet
sich vorne der kleinere dritte und diesem der wieder kleinere zweite
Primolar an. Vierter und dritter Pramolar besitzen eine gesigte Schneide
und die AuBlenwand beider Zihne weist die fiir alle Zéhne des Plagiaulax-
typus charakteristischen schrigstehenden Riefen auf. Der vorderste
Pramolar (P,) hat nur die Aufgabe, den ganzen Sigeapparat am Vorder-
ende zu stiitzen. Er hat also die gleiche Funktion wie der sehr kleine
dritte Primolar bei Ptilodus montanus (= Ptilodus gracilis), der den
Hauptdruck aufzufangen hat, der bei starker Beanspruchung der Sage
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gegen das Vorderende und Unterende des grofien vierten Primblaren
(Abb. 10) wirkt. Wichtig ist die Feststellung, daf bei sonst gleicher
Aufgabe bei Ptilodus der dritte Prémolar als Vorderstiitze der Sige
wirkt, die bei Plagiaqulaox vom zweiten Primolaren gebildet wird. Hier
liegt also keine direkte stammesgeschichtliche Verkniipfung zwischen
den beiden Gattungen vor, sondern ein ausgesprochener Fall von Kon-
vergenz.

Wie GEORGE GAYLORD SiMPsoN in einer Untersuchung (1933) gezeigt
hat, die dem von mir (1931) unterschiedenen Plagiaulaxtypus gewidmet

Abb. 10. Rekonstruktion des Schiddels und Unterkiefers von Ptilodus montanus DOUGLASS, aus dem
Paleozdn (Fort Union Group) von Montana. Schidellinge ungefihr 4 cm (nach G. G. SIMPSON, 1937).

war,¥ arbeitet bei Plagiaulaxr die untere Scherenhilfte nicht wie bei
Bettongia oder Thylacoleo zusammen mit der oberen Scherenhilite des
Backenzahnabschnittes, sondern der Sigeapparat des Unterkiefers
besitzt weder bei Plagiaulax noch bei den ibrigen Angehérigen des
reinen Plagiaulaxtypus einen oberen Antagonisten; er arbeitet allein als
eine Halbkreissdge und nicht wie die untere Hailfte einer Schere.
R. Loar* hatte seinerzeit daran gedacht, daB eine solche Gegenwirkung
darin zu suchen sei, daB die untere Sige in einer Rinne laufen wiirde,
die von zwei longitudinalen Hockerreihen eines oberen oder zweier
oberer Pramolaren gebildet wird, aber G. G. SimpsoN hat festgestellt,
daf die untere, entweder nur aus einem groflen Zahn jederseits (wie bei
der Gattung Plilodus) oder aus zwei Zihnen (Plagiaulax, Ctenacodon)
gebildete Sdge in keiner Okklusion mit den oberen Backenzihnen
stehen konnte.*

* Das ist nicht so zu verstehen, daB die Sige kein wie immer gestaltetes
Widerlager im Oberkiefer hiitte; es ist zwar kein Gegenzahn als andere
Scherenhilfte vorhanden wie etwa bei Bettongia oder bei Thylacoleo, aber der
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Es handelt sich also beim Plagiaulaxtypus in seiner reinsten Form
picht um eine Schere, sondern um eine Sége, nicht um einen Schneide-
apparat mit zwei Scherenhilften, sondern nur um ein allein auf den
Unterkiefer beschrinktes Werkzeug.

Wiahrend bei Plagiaulax der vor dem Sigeapparat gelegene Backen-
zahnabschnitt nur aus dem zweiten Prdmolaren besteht, ist er bei
der nahe verwandten Gattung Ctenacodon (Abb. 11) aus gleichalterigen
Schichten Europas und aus den Morrison Beds von Wyoming viel primi-
tiver, denn hier sind hinter dem groBen unteren Sidgezahn noch zwei
Molaren vorhanden und die vordere Stiitze des Sageapparats wird nicht
nur von dem Kkleinen, zu einem
Stift reduzierten Pramolaren (P,)
gebildet, sondern es steht vor die-
sem noch ein kleiner, wenngleich
auch schon im Verschwinden be-
griffener, rudimentdrer Pramolar
(Py). Der P, von Ctenacodon
scindens, Ct. minor und Ct. falco-
neri weist die gleichen seitlichen
Riefen auf und ist ebenso an
Abb. 11. Diagrammatische Innenansicht des rech- seiner Schneide sélgeartig gekerbt
ten Unterkiefers von Ctenacodon, aus den Grenz- . o
schichten zwischen Jura und Kreide in Wyoming  Vie der letzte Pramolar (P,) von

(Morrison Beds). — VergréBeryng 3:1 (nach Plagiaulax und Ctenacodon.

G- . Siesom). Wir haben im Laufe der Ver-
tiefung unserer stammesgeschichtlichen Untersuchungen immer wieder
die Erscheinung feststellen kénnen, daB es in den verschiedensten
Stimmen des Tier- und Pflanzenreiches zu der Ausbildung sog. Kon-
vergenzen gekommen ist.

Die Zah! solcher Konvergenzerscheinungen ist durch die Unterschei-
dung des nach der Gattung Plagiaulax benannten Typus um einen Fall
bereichert worden, der besonderes Interesse beanspruchen darf, weil
seine unabhingige Entstehung in verschiedenen Stimmen sichersteht
und trotzdem die Ubereinstimmung der Form eine auBerordentlich weit-
gehende ist.

Die Bildung eines solchen Sigeapparats, wie er im Kreise der Multi-
tuberculata bei den Plagiaulacidaet® (Oberer Jura von Europa und Nord-
amerika, Unterkreide Europas) und bei den Ptilodontidae>® (Obere Kreide
von Nordamerika und Ostasien; Paleozin von Nordamerika und Europa;
Eozén von Nordamerika) ausgebildet erscheint, ist auch bei der den

untere groBle Primolar schleift nur an der Innenseite des oberen
Gegenzahns (SIMPSON, 1. c. S. 99 [1933]). Die vorderen oberen Primolaren
z. B. von Ptilodus, haben keine unteren Gegenzéhne, sondern wirken aus-
schlieBlich als Greifzédhne.
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Marsupialiern einzureihenden Familie der Polydolopidae®™ aus der Super-
familie der Caenolestoidea (nahe verwandt mit der noch lebenden Familie
Caenolestidae aus Siidamerika; bisher nur aus dem Eozédn [Notostylo-
pense] Patagoniens bekannt) zur Ausbildung gelangt.

Der Weg, auf dem der Sigeapparat von Polydolops®® (Abb. 12) ent-
standen ist, wird durch das Backenzahngebil von Propolymastodon aus
dem Untereozian Patagoniens (Notostylopsschichten) bezeichnet, obgleich
es sich nicht um einen direkten Vorfahren handelt, weil Polydolops trotz

Abb. 12. Innenansicht der unteren Backenzdhne zweier Marsupialier aus dem Tertidr Patagonicns,

in (ungefihr) fiinffacher VergroBerung. — Oben: Abderites aus dem Miozin Patagoniens (Santa

Cruz Beds), unten: Polydolops aus dem Eozin Patagoniens (Notostylopense). Beide Zeichnungen

von G. G. SIMPSON (1928), zum Teil nach Originalen in der Paldontologischen Sammlung in Miincher,
aum Teil nach Zeichnungen von F. AMEGHINO,

héherer Spezialisation des Sageapparats im Besitze eines die Vorderwand
des Hauptsiagezahns stiitzenden kleinen Pramolaren primitiver ist als
Propolymastodon, bei dem dieser Stiftzahn bereits verlorengegangen ist.

Bei Propolymastodon folgt hinter dem unteren, stark vergroferten
Schneidezahn ein gréBeres Diastem und dann beginnt die Reihe der
Backenzihne, deren vorderster der groBte, stirkste und héchste ist.
Von seiner kegelformigen, nicht komprimierten Spitze, die noch nicht
zu einer komprimierten, als Sige wirkenden Krone umgeformt erscheint,
senkt sich das Backenzahnprofil in gleichmiBig geschwungenem, nach
oben konkavem Bogen bis zum letzten Backenzahn herab.

Bei dem bereits hoher spezialisierten Backenzahngebi von Polydolops
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(Abb. 12) ist der groBe untere Sigezahn seitlich stark komprimiert; seine
dreieckig profilierte Kronenspitze ist mit einer gesigten Schneide ver-
sehen und deren Hinterrand geht ohne scharfen Formunterschied in das
Kronenprofil des anschlieBenden, bereits viel tiefer liegenden Backen-
zahns iiber. Auch hier verliuft das Kronenprofil der vier unteren Backen-
zahne in einer gleichmifBig geschwungenen, sanft nach oben ausgeschnit-
tenen Linie. Im ObergebiB von Polydolops entsprechen den beiden
vordersten Backenzdhnen des Unterkiefers mit einer gesigten Schneide
zwei obere, gleichfalls gesigte Backenzihne.

In der Familie der Caenolestidae, zu der jetzt auch die fossilen Gattungen,
wie Abderites, Parabderites usw., gerechnet werden, die aus dem Miozédn
(Santa Cruz-Schichten) Patagoniens bekanntgeworden sind, begegnen
wir wieder dhnlichen Backenzahnbildungen in Verbindung mit einem

Abb. 13. AuBenansicht des Unterkiefers von dbderites meridionalis AMEGH. Santa Cruz-Schichten
(Miozdn) Patagoniens. VergréBerung 3:1 (nach F. AMEGHINO).,

diprotodonten Vordergebi wie bei den bisher besprochenen Formen
aus anderen Stimmen. Bei Abderites ist nur ein vorderer Backenzahn
der Unterkieferhilfte zu einem Sigezahn umgestaltet, wobei allein die
Vorderhilfte gesigt und gerieft ist, wihrend die hintere Zahnhilfte den
Charakter der sich hinten anschlieBenden Backenzahnkronen beibehalten
hat und eine glatte Kronenwand aufweist (Abb. 13).

Vor dem grofen Sigezahn steht ein winziger Stiftzahn (Abb. 12),
der die Vorderwand stiitzen hilft, genau so, wie das bei den Plagiaulacoidea
zu beobachten ist. Die vorderen Zahnchen zwischen dem Sidgeapparat
und dem groBen, fast waagerecht aus dem Unterkiefer vorstehenden
Schneidezahn sind kleine Gebilde mit spindelférmiger, stark reduzierter
Krone, aber sie erfiillten allem Anschein nach noch eine funktionelle Auf-
gabe als Stiitzen und Halteapparate fiir die vom groBlen Sigezahn durch-
sagten Pflanzenwurzeln u. dgl.

Eine andere Konvergenzerscheinung verbindet Parabderites (Abb. 14)
aus den untermiozdnen Colpodonschichten Patagoniens mit den Pla-
giaulacoidea: das ist die Zusammensetzung des Sdgeapparats aus zwei
Zahnen. Im Falle von Parabderites besteht die Sige nicht aus einem
einzigen vergréBerten Backenzahn, sondern aus einem kleineren vor-
deren und dem gréBeren, hinter ihm stehenden Hauptzahn.®
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Bei Abderites meridionalis ist es nur ein einziger, sehr groBer Sige-
zahn, der in jeder Unterkieferhilfte die Sige bildet. Dieser Zahn ist von
G. G. StmpsoN als der erste Molar bezeichnet worden und ich bin ihm
frither (1931) darin gefolgt.®

Betrachtet man jedoch die von FL. AMEGHINO seinerzeit mitgeteilten
Zeichnungen dieser kleinen Unterkiefer, so wird man zu der Uberzeugung
gefiihrt, daB z. B. bei Abderites der groBe, an den Seitenwinden der Krone
geriefte und mit einer Sigeschneide versehene, aus der Zahnreihe als
funktioneller Einzelzahn foérmlich herausspringende Zahn kein ,,Molar
sein kann, d.h. nicht der bleibenden Serie der Backenzihne aus der
ersten Dentition angehért, sondern daB es sich um einen Wechselzahn
handelt, ebenso wie in dem groflen Sidgezahn einer rezenten Kanguruh-
ratte. Unter ,,Molaren pflegen wir ja nur die Backenzihne der ersten

Abb. 14. Parabderites bicrispalus AMEGH. Untermiozin (Colpodonschichten) Patagoniens. Ver-
groflerung 3:1 (nach F., AMEGHINO).

Dentition zu verstehen, unter ,,Primolaren’ die Ersatzzihne der ¥n-
brauchbar gewordenen vorderen Molaren der Milchdentition.

Wenn es sich also in dem groBen Unterkieferzahn bei 4bderites usw.
um einen Backenzahn des Ersatzgebisses handelt, dann miissen wir ihn
wohl als einen Pramolaren, aber nicht als den ,,ersten Molaren‘ bezeichnen.

Freilich werden wir uns klar dariiber sein miissen, dafl diesem grofen
unteren Pramolaren im Unterkiefer der Caenolestoidea bzw. der Abderi-
tidae ein Vorlaufer vorausgegangen sein mulB3; da bei Abderites, Parab-
derites usw. hinter dem groBen Priamolaren nach vollzogenem Zahn-
wechsel nur drei Molaren stehen, so ist wohl der erste Molar oder, wenn
wir die AMEeHINOsche Zihlung von sieben Backenzihnen annehmen,
der vierte Backenzahn der ersten Dentition gewechselt und durch den
grofen Priamolaren ersetzt worden.

Bei dem rezenten Caenolestes wird nur ein Backenzahn in jeder Hilfte
des Unterkiefers gewechselt, der dem Ersatzzahn der tertiiren Poly-
dolopiden entspricht. Er ist hier immer als ein ,,Pramolar angesprochen
worden.

Allerdings wire die Frage aufzuwerfen, ob es richtig ist, diesen Ersatz-
zahn als den vierten zu bezeichnen, da es ja bei den Marsupialiern
nicht zu einem Wechsel der vorderen Molaren kommt.
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Jedenfalls besteht nach dieser hier dargelegten Auffassung der Gebil3-
komponenten der ‘Caenolestoidea, speziell bei den Polydolopidae, kein
Grund, bei den Caenolestoidea einen in morphologischer Hinsicht grund-
verschiedenen Bau des Gebisses bei sonst gleichsinniger Funktion wie
bei den zu den Multituberculata gehérenden Plagiaulacoidea anzunehmen.

Ein weiterer Konvergenzfall tritt uns auch noch im Rahmen der
Primaten entgegen. In der im Alttertidr noch so bedeutsam entwickelten,
in der Gegenwart aber nur mehr durch die Reliktengattung Tarsius
reprasentierten Gruppe der Tarsioidea begegnen uns in den Gattungen
Carpodaptes’® und Carpolestes® (Tetonitdae) aus dem oberen Paleozdn
Nordamerikas kleine Primaten, deren Unterkiefer einen besonders ver-
groflerten Pramolaren aufweist,
der durchaus die gleiche Form
besitzt und daher vermutlich
seinerzeit auch die gleiche Funk-
tion besaB wie die verschiede-
nen bisher besprochenen Ver-
treter des SdgezahngebiBtypus,
den ich nach der Gattung
Plagiaulaxr als den ,Pla-

Abb. 15. Unterkieferfragment mit den Backenzihnen giaulaxtypus® bezeichnet
von Carpolestes dubius JEPSEN, aus dem oberen Pal- 57 %

eozin von Wyoming (Big Sand Coulée Beds, Park habe (Abb 15)'

County), von der Seite gesehen. VergréBerung etwa Auch bei Carpolestes stehen

4,3:1 (nach G. L. JEPSEN, 1930). vor dem groBen unteren Sé’mge-

zahn kleine, rudimentire Pri-

molaren und hinter dem Sigezahn Molaren, die zum Zerkauen der

Nahrung bestimmt waren, wahrend der groBe Sigezahn des Unterkie-

fers, der keinen Antagonisten im Oberkiefer hatte, als Sige arbeitete,
aber nicht dls die untere Hilfte einer zweiteiligen Schere.

Somit kénnen wir feststellen, daB der Plagiaulaxtypus in folgenden
drei verschiedenen Siugetierstimmen zur Ausbildung gelangt
ist, bei denen entweder nur ein einziger Zahn in jeder Unterkieferhilfte
oder zwei zu einem Sigeapparat zusammengeschlossen sind:

* Eine adaptive, nicht phylogenetische Vorstufe von Carpolestes und
Carpodaptes stellt die Chiromyoidengattung Phenacolemur dar, die aus dem
Paleozdn und Untereozdn Nordamerikas bekannt geworden und von W. D.
MaTTHEW beschrieben worden ist (A Revision of the Lower Eocene Wasatch
and Wind River Faunas. Part IV., Entelonychia, Primates, Insectivora
(Part). — Bull. Amer. Mus. Nat. Hist. 34, 479—482, Fig. 49 (1915). Die
Profillinie der Kronenspitzen erinnert sehr an gewisse Polydolopidae Sid-
amerikas. Ich habe (1931, 1. c., S.275) dazu bemerkt: ,,Dadurch entsteht
ein Bild, wie wir es in extremer Form bei Carpolestes ausgebildet finden;
merkwiirdigerweise ist jedoch bis jetzt auf diese Ahnlichkeit, die sehr auf-
fallend ist, noch niemals hingewiesen worden.*
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Vordere Stiitzen| Bestandteile
Stimme Beispiele des des
i Sigeapparats | Sigeapparats
Multituberculata.
Plagiaulacoidea
Plagiaulacidae Plagiaulax (Abb. 9) P, P, + P,
Plagiaulacidae Ctenacodon (Abb. 11) P, + P, P, + P,
Ptilodontidae Ptilodus (Abb. 10) P, P,
Marsupialia.
Caenolestoidea
Polydolopidae Polydolops (Abb. 12) P, P,
Caenolestidae Parabderites (Abb. 14) — P, + P,
Caenolestidae Abderites (Abb. 12, 13) P, A
Primates.
Tarsioidea
Tetoniidae Carpolestes (Abb. 15) — P,

Dieser Sigeapparat stellt sich in seiner reinen, typischen Form als
ein jederseits entweder von einem oder von zwei unteren Zahnen gebildetes
Werkzeug dar, das sich schon durch das Vorhandensein einer sigeartig
gezackten, halbkreisformigen Schneide und gerieften Kronenwand bei
konvexem Profil der Sageschneide als eine Halbkreissige erweist.
Nur in jenen Fillen, in denen ein oder zwei obere Zahne als Gegenzihne
mitarbeiten, wie bei Polydolops, fehlen die starken Riefen an der Innen-
und AuBenwand der Sigezihne, wie sie z. B. bei Abderites auftreten,
und die Kronenwinde sind glatt. Hier, bei Polydolops, wirken also die
Zihne derart, daB es zu einer Kombination des Bettongiaprinzips mit dem
Plagiaulaxprinzip gekommen ist. Trotzdem habe ich Polydolops noch
mit Riicksicht auf das Vorhandensein einer geséigten Zahnschneide an
den beiden vergroBerten Gegenzdhnen des Ober- und Unterkiefers im
Rahmen der Siugetiere des Plagiaulaxtypus belassen, weil die iiberwie-
gende Aufgabe dieser Scherensige, wie man den Apparat von Poly-
dolops nennen konnte, doch in der Sigefunktion gelegen war.

Die Aufgabe dieser Sige kann nur die gewesen sein, harte Pflanzen-
teile durchzusigen oder aufzubeien. Das sind wahrscheinlich in den
meisten Fillen Wurzeln gewesen, aber in vielen anderen Fillen diirfte
es sich doch, wie schon GiDLEY bei der Erdrterung der Frage nach der
Funktion des Ptilodusgebisses vermutet hat, um Apparate zum Durch-
schneiden von harten Schalen fleischiger Friichte gehandelt haben.5®

Da aber bei Plagiaulaxz hinter den nur zu einer Schneidefunktion
geeigneten, aber zum Zerreiben oder Zermahlen von Pflanzenteilen durch-
aus ungeeigneten Sigezihnen des Unterkiefers nur zwei sehr kleine
Molaren standen, so werden wir auch hier wohl zu einer dhnlichen SchluB-
folgerung gelangen miissen, wie wir sie im Falle von Thylacoleo ziehen

Palaeobiologica, Bd. VIII, H.1/2. 3
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muBten und werden daher annehmen diirfen, da dieses Gebil von
Plagiaulax nur dafiir geeignet war, hartschalige Friichte mit weichem
Innenfleisch zu zerschneiden, das ohne weitere Zerkleinerung verschluckt
werden konnte.

G. G. Stvpsox hat in seiner Studie®® darauf hingewiesen, dafl MATTHEW
und GRANGER in ihrer Abhandlung tiber die von ihnen zuerst beschriebene
Gattung Carpodaptes (1. c., 1921) diesen Namen mit Riicksicht auf die
vermutliche Nahrungsweise dieses Primaten gewahlt hatten. ‘This
inference”, sagt Simpson (l.c. 1933, S.106), “seems quite justified,
except that analogy would suggest that the shearing premolars were
adapted for fruits with fibrous integuments and probably that bark
and roots were other possible food sources.”

SmapsoN hielt dafiir, daB Carpodaptes und Carpolestes ebenso wie die
analog angepafBiten Gattungen aus dem Kreise der Plagiaulacoidea eine
andere -Nahrungsweise wie die Kénguruhratten hatten und daB ihre
Nahrung vorwiegend aus Friichten bestand. SmpsoN wandte sich gegen
meine Auffassung, da Carpodaptes und Carpolestes terrestrische Primaten
gewesen sein diirften, ging aber auf den von mir durchgefithrten Ver-
gleich mit den terrestrischen Pavianen nicht weiter ein.

Soweit ich sehe, stimmen bis jetzt alle Forscher, die sich mit diesem
Problem der Nahrungsweise der Tarsioidengattungen Carpolestes und
Carpodaptes beschaftigten, darin tiberein, dal die Nahrung dieser Primaten
aus Friichten bestanden haben diirfte. Solche Friichte miissen nicht
notwendigerweise Baumfriichte gewesen sein, was z. B. die Nahrung
der zu den Primaten gehérenden Gattungen Carpodaptes und Carpolestes
betrifft. Wir haben bei dem Bérenpavian (Abb. 8) ein Beispiel dafiir,
daB es zur Ausbildung eines sehr merkwiirdigen Apparats im Vorder-
gebi gekommen ist, der im Unterkiefer aus dem eine obere scharfe
Schneide tragenden, vergroBerten vorderen der beiden Priamolaren (dem
dritten Priamolaren), aber nicht mehr aus dem unteren Eckzahn besteht,
der sonst mit dem oberen Eckzahn zusammenarbeitet. Dieser siid-
afrikanische Pavian (Papio porcarius Bopp.) ist ein ausgesprochenes
Erdtier, dessen Hauptnahrung in den Zwiebeln von Iridaceen, Orchida-
ceen und Liliaceen besteht. Wir werden daher auch daran denken
diirfen, daB die beiden Gattungen Carpolestes und Carpodaptes aus dem
Kreise der T'arsioidea ihre Nahrung nicht auf den Biumen, sondern auf
der Erde gesucht haben kénnen und vielleicht weist uns eben die Nahrungs-
weise der Paviane in Verbindung mit der Spezialisation ihres Vorder-
gebisses den' Weg zur Erklirung der Funktion des Sigeapparats bei den
Vertretern des Plagiaulaxtypus.

Jedenfalls werden wir, trotz der in den Anfangsstadien noch nicht
so stark ausgesprochenen Differenzen zwischen den durch 7Thylacoleo
einerseits und Plagiaulax anderseits vertretenen GebiBtypen, diese
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beiden Typen getrennt halten miissen. Der Thylacoleotypus ist in seiner
extremen Form ein GebiBtyp, der eine ausgesprochene Schere mit zwei
funktionell gleichwertigen Scherenhilften bildet, wihrend wir bei Plagi-
aulax einen Apparat -vor uns haben, der in seiner extremen Form eine
ausgesprochene Sagefunktion ausfithrt, bei der nur die Halbkreissige
des Unterkiefers arbeitet, die keinen ausgesprochenen Antagonisten
im Oberkiefer besitzt. Die vorderen Backenzihne des Oberkiefers dienten
beim Plagiaulaxtypus wahrscheinlich in erster Linie zum. Festhalten
der zu durchschneidenden Pflanzenteile, ebenso wie die in manchen
Fillen noch vorhandenen kleinen, fast hinfilligen Zahne im Unterkiefer
zwischen®dem Sigeapparat und dem groBlen Schneidezahn bei mehreren
siidamerikanischen Caenolestiden der Miozinzeit.

Trotz der ausgesprochenen Verschiedenheiten in der extremen Aus-
bildungsform des Plagiaulaxtypus einerseits und des Thylacoleotypus
anderseits méchte ich die Vertreter der siidamerikanischen Polydolopiden
mit der Gattung Polydolops selbst noch im Rahmen der Formen des
Plagiaulaxtypus stehenlassen. Es gab zweiféllos gewisse Verschieden-
heiten in der Ausbildungsform des Sigeapparats, aber Polydolops nahert
sich doch weit mehr dem Plagiaulaxtypus als dem durch die Kinguruh-
ratten und Thylacoleo reprasentierten Typus.

Da nunmehr die Kénguruhratten aus dem Kreise der im Plagiaulax-
typus zusammengefa(ten Formen entfernt und dem Thylacoleotypus
angegliedert erscheinen, so ha-
ben wir keine rezenten Vertre- e
ter des Plagiaulaxtypus mehr. :
Bis zu einem gewissen Grade
zeigen uns freilich die Kédnguruh-
ratten den Weg, auf dem das
Plagiaulaxgebill entstanden sein
diirfte, wenn sich auch spéter
die  Spezialisationsrichtungen
getrennt haben.

Abb. 16. Unterkiefer von Steklinella uintensis MATTHEW
aus dem Obereozin (Uinta) des Uinta Basin, Utah.

: Vergr. Nach neueren Untersuchungen des von O. A.
7. Stehlinella. PETERSON (1895) aufgefundenen Originals ist hinter

Im Jahre 1895 sammelte dem vergroBerten P, noch die Alveole eines Kkleinen
0. A . hinfilligen Zahnes vorhanden, die von MATTHEW
. A. PETERSON in den ober- iibersehen worden war. Sie wird jetzt als die Al-

eozinen Uinta Beds von Utah  Veole eines P gedeutet (nach GLENN L. JEPSEN, 1934).
einen Schieferblock, der zahl-

reiche Reste von kleinen Nagetieren und anderen kleinen Saugetieren
sowie kleine Reptilienknochen enthielt. Erst 1921 machte W.D.
MarTHEW einen in diesem Block aufgefundenen, stark zerbrochenen
Schiadel unter dem Namen Stehlinius (spater in ,,Stehlinella’ umge-
dndert) wuintensis bekannt.®0

3%
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Im Jahre 1934 beschrieb GLENN L. JEPSEN aus den unteroligozinen
Chadron Beds vom Big Corral Draw, unweit von Scenic, Siiddakota,
einen gut erhaltenen Schidel samt Unterkiefer eines kleinen Siugetiers,
das sich mit Stehlinella als nahe verwandt erwies. Bei dieser Gelegenheit
konnte JEPSEN auch verschiedene Ungenauigkeiten der ersten Beschrei-
bung von Stehlinella richtigstellen®! (Abb. 16).

Die Reste aus den Chadron Beds nannte G. L. JEpSEN Sinclairella
dakotensis und stellte die Gattung zusammen mit Stehlinella in die von
MarrEW 1909 errichtete Familie der Apatemyidae, deren Zugehorigkeit
noch immer nicht einwandfrei sichersteht. Wahrend einige die 4 patemys-
dae zu den Primaten stellen und diese Familie sogar mit den Plesiadapidae
vereinigen, die gegenwirtig meist als eine Gruppe der Chiromyoidea an-
gesehen werden, betrachten andere die Apatemyidae, wie dies MATTHEW
vor langer Zeit getan hat, als éine Gruppe der Insektivoren, wohin ja
so oft Formenkreise gestellt worden sind, mit denen man im System
nichts Rechtes anzufangen wulte.

MaTTHEW hatte in Stehlinella einen Parallelfall mit den Plagiaulacidae
gesehen;® in der Tat ist ja eine Parallele insofern gegeben, als in beiden
Fillen eine ungewéhnliche Vergréfierung eines unteren Primolaren vor-
liegt, der, wie ja auch aus der Form des unteren grofien Inzisiven mit seinem
auf die Vorderseite des Zahnes beschrinkten Schmelzband und aus der
Beschaffenheit der Backenzdhne hervorgeht, irgendwie zur Zerkleinerung
von Pflanzenteilen gedient haben muB. Wie bei Plagiaulax usw. scheint
aber der Apparat des Unterkiefers, der aus dem eigenartig spezialisierten
dritten Primolaren besteht (MATTHEW hatte ihn fiir den vierten ge-
halten, da er die fiir die Wurzel des vierten Primolaren bestimmte Alveole
iibersehen hatte, wie JEPSEN festgestellt hat), keinen eigentlichen Anta-
gonisten im Oberkiefer gehabt zu haben, denn die Kronen der beiden
vorderen Backenzihne sind kegelformig und keinesfalls als die obere
Halfte einer Schere zu betrachten, deren untere von dem dritten Primo-
laren gebildet wiirde. Dieser hat eine scharfe, kammartige Schneide, die
einen tiefen Ausschnitt zeigt, der dazu gedient haben diirfte, eine
quer iiber den Unterkiefer gelegte Pflanzenwurzel nicht nur festzuhalten,
sondern auch mit einem ruckartigen Bifl durchzureiBen, so daBl man
seine Funktion als die einer ReiBlschere bezeichnen konnte.

‘Wiirde dieser Zahn ein nach oben konvexes Profil aufweisen, und wire
er iiberdies mit einer gesigten Schneide sowie mit seitlichen Riefen
versehen wie die unteren Pramolaren des Plagiaulaxtypus, so miilite
man Stehlinella und die ihr nahestehende Gattung Sinclairella als Ver-
treter desselben betrachten; so aber handelt es sich eher um einen Apparat,
der mit dem der Paviane groflere Ahnlichkeit besitzt als mit jenem von
Plagiaulax und den iibrigen gleichsinnig gestalteten Vertretern des Plagi-
aulaxtypus.
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Wenn wir uns die Frage vorlegen, wie wir uns die Vorstufe des durch
die Gattungen Stehlinelle und Sinclairella vertretenen GebiBtypus vor-
zustellen haben, so finden wir sie bei einem anderen Chiromyoiden aus
dem Untereozin von Wyoming, der von JEPSEN® als Teilhardella chardini
beschrieben worden ist. Obzwar der vorliegende Unterkieferrest sehr
mangelhaft erhalten ist, zeigt er doch neben der fiir die Plesiadapidae
kennzeichnenden sehr schrigen Stellung des grofien Inzisiven vor allem
die bemerkenswerte Schrigstellung der Achse des dritten Primolaren,
der allem Anschein nach der Oberseite des Schneidezahnes, dhnlich wie
bei Stehlinella (nach der Darstellung von W.D. MaTTHEW), aufruhte,
worauf ich schon frither® aufmerksam gemacht habe.

8. Chiromys.
Auf den ersten Blick scheint das Vordergebi von Chiromys, dem
madagassischen ,,Fingertier, nach dem Typus des simplizidentaten
Rodentiergebisses gebaut zu sein. Dafiir wiirde auch die Tatsache

Abb. 17. Chiromys madagascariensis GMEL., Schidel von rechts gesehen. Nach einer von
W. K. GREGORY veriffentlichten Photographie umgezeichnet,

sprechen, dafl der Schmelzbelag der groBlen, bogenférmig gekriimmten
Zsahne des Vordergebisses nur auf die Vorderseite derselben beschriankt
ist und daB diese Zihne ein permanentes Wachstum mit offener Pulpa
aufweisen.

Indessen zeigt eine genauere Betrachtung der beiden groBen Zahn-
paare des Vordergebisses von Chiromys, daB es sich bei der Funktion der
Vorderzahne nicht um ein Nagen, sondern nur um ein BeiBen handeln
kann. Der Gelenkkopf des Unterkiefers verlauft nicht in einer longitudi-
nalen Rinne des Squamosums wie bei den simplizidentaten Nagern, bei
denen der Unterkiefer bei der Nagefunktion eine antero-posteriore
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(propalinale) Bewegung ausfiihrt. Diese Bewegung beim Nagen, z. B.
eines Eichhérnchens, hat zur Folge, da der untere Nagezahn einmal vor,
das andere Mal hinter dem oberen Schneidezahn angreift. Dadurch
entstehen sowohl. am unteren als auch am oberen Nagezahn die Ab-
nutzungsflichen an den Hinterseiten der Zahnkronen, die frei von Email
sind und daher rascher abgenutzt werden als die schmelzbelegtsn Vorder-
flichen der oberen und unteren Nagezihne.

Hingegen ist bei Chiromys, dessen Unterkiefergelenk keine antero-
posteriore Bewegung ausfiihren kann, kein ZusammenschluB der oberen
und unteren Vorderzihne in derselben Weise wie bei den simplizidentaten
Rodentiern moglich; das fithrt dazu, daB die einander zugekehrten
Abnutzungsflichen der oberen und unteren Vorderzihne eine ganz
andere Lage und Form zeigen als bei den Nagetieren (Abb. 17).

Freilich liegen auch bei Chiromys die Abnutzungsflichen der mit-
einander arbeitenden Vorderzihne auf der Hinterseite derselben und der
Schmelzbelag ist ebenso wie bei den simplizidentaten Nagetieren auf die
Vorderseite der Schneidezihne beschrankt, aber bei genauerer Betrachtung
sieht man, daBl die zugeschérften Schneiden der Inzisiven von Chiromys
genau aufeinander passen wie die Schneiden einer BeiBzange: und das
ist offenbar die Funktion dieser Zaéhne. Wir wissen, wie Chiromys die
Rinde von Pflanzenstengeln oder von Asten abbeiBit, um entweder zu
dem Mark der Stengel oder zu den in Stengeln und Asten lebenden
Insektenlarven zu gelangen. Bei einem Abzwicken oder Aufzwicken
von Rindenstiicken miissen dieselben allmiahlich auf der Hinterseite der
Beiflzangenhilften Abschleifungen hervorbringen, wie wir sie an den
Vorderzdhnen alter Individuen des madagassischen Fingertiers beob-
achten konnen.

Die Backenzihne von Chiromys sind stark zuriickgebildet. Das hingt
damit zusammen, daB dieser eigenartig spezialisierte Primate besonders
das Mark des Zuckerrohrs verzehrt, ebenso das des Bambusrohrs, zu dem
er gelangt, indem er die harte Rinde mit den scharfen Zihnen anbeifit
und abschilt. Ebenso beiBt er die Rinde von Asten durch, die von In-
sektenlarven bewohnt werden; diese holt er mit den enorm verlingerten,
sehr diinn gewordenen dritten Fingern heraus, nachdem er mit diesen
das Vorhandensein von Larven durch Auskultieren der Aste sichergestellt
hat.

Die Form, Stellung und Kriimmung der beiden Vorderzahnpaare
von Chiromys ist so sehr verschieden von den Vorderzihnen einer Bei-
tongia, von Thylacoleo, Diprotodon usw., aber auch von der Form und
Stellung der Nagezihne bei den simplizidentaten Rodentiern, daB es
klar sein muf}, daB es sich hier um verschiedene GebiBfunktionen handelt.

Den Gebilltypus von Chiromys werden wir jedoch eher mit dem
Vordergebi3 der duplizidentdten Nager, also z. B. der Hasen, vergleichen
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diirfen. Wir pflegen gewdhnlich von einem , Nagergebifl* im allge-
meinen zu reden, aber.das ist aus dem Grunde unrichtig, weil das Hasen-
gebiB (als Beispiel des Vordergebisses der duplizidentaten Rodentier)
etwas durchaus anderes ist als das Bibergebil (als Beispiel des Vorder-
gebisses der simplizidentaten Rodentier).

Das Nagen geschieht bei den duplizidentaten Nagern in einer Weise,
die in gewissen Beziehungen mit den Kieferbewegungen der Phalan-
geridae Ahnlichkeiten aufweist. In beiden Fillen besteht die Moglich-
keit, die beiden in der Mittellinie nicht verwachsenden, also keine Sym-
physe bildenden Unterkieferhilften durch die Kontraktion des Musculus
transversus mandibulae (Abb. 4) so zu spreizen, dal die Achsen der beiden
Schneidezihne des Unterkiefers divergieren und die Spitzen der Inzisiven
voneinander entfernt werden. In beiden Stimmen ist es auch zu der
Entwicklung eines Musculus orbicularis oris gekommen.

Im Zusammenhang mit diesem Verhalten steht auch die sehr ver-
schiedene Ausbildung des Gelenkkopfes des Unterkiefers bei den simplizi-
dentaten Nagetieren einerseits und den duplizidentaten Nagetieren
anderseits. Bei den ersteren ist der Unterkiefercondylus eine lange,
halbzylindrische Rolle, die eine antero-posteriore Bewegung ausfiihren
kann, wihrend bei den duplizidentaten Nagern der Gelenkkopf nur eine
sehr beschrinkte Gleithewegung nach vorne auszufithren vermag. Im
weiteren Zusammenhang damit steht iibrigens auch die verschiedene
Ausbildung des Masseter in beiden Gruppen.

Es wird sich daher doch einmal empfehlen, tiberhaupt nicht mehr
von einem ,,Nagergebil** im allgemeinen zu sprechen, sondern entweder
von einem ,,HasengebiBtypus® (Funktion einer Beizange) oder von
einem ,,BibergebiBtypus®, wie ich ihn nennen méchte (Funktion
eines Scherenhobels, wobei die obere Hilfte dieses Werkzeuges haupt-
sichlich das Widerlager fiir den die Hauptarbeit leistenden unteren
Kehihobel darstellt, mit dem der untere Nagezahn von THILO KRUMBACH
verglichen worden ist).

Der Vorderabschnitt des Chiromysgebisses entspricht also am ehesten
dem Hasentypus. Seine Funktion ist die einer Beilzange mit scharfen
Réndern. Es ist etwas ganz anderes als das MeiBlelgebill, von dem
frither die Rede war.

Das MeiBelgebi bei den Notoungula.ten, ist aus einem nicht differen-
zierten Gebill hervorgegangen, das dadurch gekennzeichnet war, daf das
Vordergebil ohne scharfen Gegensatz in das HintergebiB iiberging, wie
es im Rahmen der Ungulaten sonst in gleichem MaBe nur bei den nord-
amerikanischen Oreodontiden und den siidamerikanischen Litopterna zu
beobachten ist. Wahrscheinlich ist die Nahrung in allen Féllen eine
dhnliche gewesen.® Wir wissen, daB der Lebensraum der oligozinen
Oreodontiden® von den weiten Inundationsebenen von Fliissen gebildet
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wurde, die durch eine Landschaft zogen, wie sie heute etwa durch die
FluBgebiete des Rio Grande oder des Rio Colorado in den siidwestlichen
Staaten der nordamerikanischen Union gekennzeichnet wird. Die Halb-
wiistenvegetation hat sich in diesen Gebieten mit ihren charakteristischen
Buschypflanzen und Kriutern seit der Tertidrzeit zwar da und dort ver-
schoben, aber nicht mehr durchgreifend verindert, so daBl wir uns eine
halbwegs befriedigende Vorstellung von dem Weidegebiete der Oreo-
dontiden zu machen imstande sind. Ebenso werden wir uns auch ein
Bild von der Vegetation der Lebensraume machen diirfen, in denen die
siidamerikanischen Notoungulaten lebten. Es handelte sich auch hier
kaum um dichte, geschlossene Wilder, sondern um weite Grasebenen
und halbwiistenartige Landstriche. Die auffallend hiufige Vergroferung
der Gehorregion bei sehr vielen, ja bei den meisten dieser siidamerikanischen
Notoungulaten sowie die Lange des Meatus auditorius externus, besonders
aber die Entwicklung einer groBen Bulla, beweisen neben dem Gesamt-
charakter des Gebisses, daf} die Herden der Notoungulaten in einer halb-
wiistenartigen Steppe gelebt haben.

So erklirt sich auch, daB im Laufe der Zeitraume, in denen sich die
Geschichte der slidamerikanischen Huftiere in der Tertidrzeit und
Plistozinzeit abspielte, das VordergebiB vieler Notoungulatenstimme
eine grofie Ahnlichkeit mit dem Vordergebil der diprotodonten Marsu-
pialier erhielt, die sich ja auch groBtenteils in Halbwiisten und Steppen
entwickelt haben. Daraus erkliren sich weiter die vielen, frither fiir
Beweise einer engeren Verwandtschaft gehaltenen konvergenten An-
passungserscheinungen, die zwischen gewissen australischen Beutel-
tieren und den siidamerikanischen Notoungulaten bestehen. Das Meillel-
gebiBl der Notoungulaten, wie es in so vielen Stammen derselben auftritt,
ist nicht von einem schon bei den diprotodonten Marsupialiern vor-
handenen unmittelbar abzuleiten, sondern ist, wie die primitiven Ver-
treter der Notoungulaten einwandfrei dartun, von einem vollzdhligen,
aber noch nicht differenzierten Gebifl abzuleiten, das erst sekundir im
Bereiche des Vordergebisses auf konvergentem Wege den Charakter des
diprotodonten Marsupialiergebisses erhalten hat. DaB diese Entwicklung
ganz unabhingig erfolgt ist, geht ja aus einer grofen Zahl anderer Merk-
male hervor, ganz abgesehen von dem durchaus verschiedenen Charakter
des Backenzahnabschnittes bei den diprotodonten Marsupialiern einer-
seits und den Notoungulaten anderseits. .

In welchen Lebensraumen die Nager entstanden sind, wissen wir
nicht, aber da sich die Hauptfiille aller rezenten Nager in trockenen
Steppengebieten findet, so ist es wahrscheinlich, daB solche Riume die
urspriinglichen Entstehungsgebiete der Nager gewesen sind. Freilich
sind viele Nagerstimme sekunddr zu anderen Lebensgewohnheiten
iibergegangen, aber diese treten doch gegeniiber den von den Rodentiern



VergroBerte Einzelzihne des Vordergebisses der Wirbeltiere. 41

heute und wie es scheint seit jeher bevorzugten Lebensweisen weit

zuriick.
9. Pyrotherium,

Unter den vielen merkwiirdigen Séugetieren, die im Tertidr und im
Plistozin Siidamerikas gelebt haben, gehort das elefantengrofe Pyro-
therium aus dem Oberoligozin Patagoniens (Deseadoformation) zu den
eigenartigsten.5* (Abb. 18).

Ich habe vor einigen Jahren folgendes iiber die systematische Stellung
von Pyrotherium geschrieben :

Abb. 18, Pyrotherium sorondoi AMEGHINO, aus dem Oberoligozin (Deseadoformation) von Chico
del Chubut, West von Puerto Visser, Patagonien. — Schidellinge (vom I! bis zum Condylus
gemessen) 72 cm (nach F. B. LooMIs, 1914).

,,F. B. Loomis hat vor vielen Jahren zwei Schiddel, darunter einen
nahezu vollstdndigen, in Patagonien ausgegraben und beschrieben, aber
die von verschiedenen Forschern ausgesprochenen Urteile iiber die
systematische Stellung im Rahmen der Sdugetiere halte ich noch immer
fiir nicht geniigend begriindet. Noch immer wird diese Gattung mit
den diibrigen in ihre engere Verwandtschaft gehorenden Gattungen,
deren ilteste aus dem Untereozdn Patagoniens bekannt sind, als die
Gruppe der Pyrotheria zwischen die Notoungulaten und die Litopterna
in das System der Saugetiere eingereiht; aber ich bin keineswegs davon
iberzeugt, dafi diese Stellung den wirklichen Verwandtschaftsverhilt-
nissen auch nur annihernd entspricht.

* Ich hatte Gelegenheit, die Originale in der Sammlung der Universitit
Ambherst, Mass., 1925 zu studieren.
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Pyrotherium hatte Backenzihne von demselben Typus wie das
australische Beuteltier Diprotodon oder das europdische vorzeitliche
Risseltier Dinotherium. Daher hatte man auch bei den ersten Funden
von Kieferresten mit Backenzihnen daran gedacht, in Siidamerika
einen Verwandten der Dinotherien entdeckt zu haben, und man ist auch
spater vielfach von der Vorstellung einer Verwandtschaft der Pyro-
therien mit den Riisseltieren nicht losgekommen, was aber durchaus
unberechtigt ist. Der Bau des Schidels macht es freilich wahrscheinlich,
dal Pyrotherium einen Riissel besessen hat. Das reicht aber nicht aus,
um die Annahme einer Verwandtschaft mit den Riisseltieren zu begriinden.
Viel wahrscheinlicher ist es, daB LYyDEKKER im Recht war, der schon
vor langer Zeit die Pyrotherien aus dem Verbande der héheren (plazen-
talen) Saugetiere génzlich losgelost hat.*

Die unteren Schneidezihne — es ist beiderseits nur der untere 12
vorhanden — stehen in einem fast rechten Winkel mit den oberen Schneide-
zéhnen (I* und I?) derart in Wechselwirkung, daB sowohl die Hinterseite
der oberen wie die der unteren Schneidezéihne eine schrige Abnutzungs-
fliche aufweist. Die gleiche Art der Schneidezahnabnutzung ist bei dem
mitteleozanen merkwiirdigen 7T'illothertum aus den Bridger Beds Nord-
amerikas zu beobachten, einem birengroBen Sidugetier mit Nagezihnen,
das aber zu den Insektenfressern gestellt zu werden pflegt.

Eine solche Abnutzung ist bei einer Zahnstellung verstédndlich, wie
sie z. B. der Notoungulate Toxodon aus dem Plistozdn Stidamerikas
aufweist, bei dem die Achsen der unteren und oberen Schneide-
zahne miteinander einen Winkel von fast 90° einschlieBen; sie ist
auch verstandlich bei -einem anderen Notoungulaten aus der Unter-
ordnung der Typotheria, Hegetotherium aus dem Miozén (Santa Cruz-
Schichten) Patagoniens, aber sie kann mit der von Loomis gegebenen
Rekonstruktion des Schidels und Unterkiefers nicht in Einklang gebracht
werden, weil sonst der Gelenkkopf des Unterkiefers von Pyrotherium
die Form einer lingsgestellten Rolle haben miillte, was aber nicht der Fall
ist. Diese Beziehungen zwischen oberer und unterer Hilfte des Vorder-
gebisses von Pyrotherium erscheinen daher einstweilen ungeklért.

Loowmis hebt ausdriicklich die nagerartige Art der Abschleifung der
Hinterseite der Schneidezihne von Pyrotherium hervor, die ohne Aus-
nahme (d. h. sowohl die oberen als auch die unteren) nur auf der Vorder-
seite eine Schmelzlage besitzen und deren Wachstum ein dauerndes
war, da die Wurzelenden nicht geschlossen sind.

Soweit sich aus den bisher vorliegenden Resten von Pyrotherium
ein Urteil gewinnen lift, muB die GebiBfunktion von Pyrotherium
dhnlich wie die des australischen Diprotodon gewesen sein. Allerdings
besteht bei Pyrotherium im Obergebil eine sonst tiiberhaupt nicht beob-
achtete Eigentiimlichkeit: die beiden Backenzahnreihen nahern sich
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einander so sehr, daB zwischen den beiden Mahlzahnreihen des Ober-
kiefers ein nach vorne sich immer mehr verschméilernder Raum des
freien Gaumens ibrigbleibt, der in seinem breitesten Teile am Hinter-
ende der Zahnreihen nicht breiter ist als die halbe Breite des letzten
oberen Molaren. Daraus ergibt sich, daBl das obere Mahlgebil eine
nahezu einheitliche riesige Reibflidche darstellt, eine Speziali-
sation, die sonst unbekannt ist und hochstens mit den Sirenen in funk-
tioneller Hinsicht verglichen werden kann.

Aus welcher Art von Pflanzen die Nahrung dieses Tieres bestanden
hat, ist einstweilen schwer zu sagen, aber sie diirfte aus verhdltnismaBig
harten Pflanzen und Pflagzenteilen, vielleicht aus Wurzelstiicken be-
standen haben, wenn nicht Gramineen als ein wesentlicher Bestandteil
des Futters anzunehmen sind. Dal} Pyrotherium einen wenn auch nicht
sehr langen, dafiir aber fleischigen, dicken Riissel besessen haben muf,
geht aus der Lage der Nasendffnung mit Sicherheit hervor.

Ich halte es fiir wahrscheinlich, daB Pyrotherium in einem Lebens-
raum heimisch gewesen ist, der dem der siidamerikanischen Notoungu-
laten oder dem der australischen Diprotodonten oder dem der nord-
amerikanischen Oreodontiden in den Grundziigen ahnlich war. Es
wird sich um weite wiistenartige oder halbwiistenartige Gebiete ge-
handelt haben, die mit
diirftiger =~ Buschvegeta-
tion und mit Kakteen
bewachsen gewesen sind.
Ich vermag aus der Ana-
lyse der verschiedenen
uns bekannten Skelett-
teile und aus dem Gebil3-
charakter von Pyrothe-
rium keine Anhaltspunkte
dafiir zu gewinnen, daB
wir den Lebensraum die-
ser grofen plumpen Tiere

in Siimpfen oder Seen '
suchen miissen. Abb.19. Procavia capensis PALL. Siidafrika.

10. Phiomia.

Unter den vielen verschiedenen Sidugetierstimmen, deren Vorder-
gebisse die mannigfaltigsten Spezialisationen infolge sehr verschiedener
Funktion erfahren haben, stehen an Vielgestaltigkeit die Proboscidier an
weitaus erster Stelle.

Urspriinglich haben auch die Proboscidier kein so hoch differenziertes
GebiB besessen, wie es die extremen Endstadien der verschiedenen
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divergent entwickelten Stammesreihen dieser Subungulatengruppe auf-
weisen. Aber schon friihzeitig, bei den uns einstweilen noch immer nicht
bekannten unmittelbaren Vorfahren der Proboscidier, miissen sich Ver-
haltnisse im Vordergebil eingestellt haben, die in der Hauptsache mit
den Zustdnden des diprotodonten Marsupialiergebisses tibereingestimmt
haben diirften. Diese Zustinde des Vordergebisses gehen aus dem Ver-
halten der Inzisiven bei Procavia (Abb.19) aus der Gruppe der Hyra-
cotdea und bei Moeritherium (Abb. 20) und Phiomia (Abb.21) aus dem
Stamme der Proboscidier hervor. Die genannten Gattungen sind freilich
hinsichtlich der Beschaffenheit des Vordergebisses nicht die primitivsten

Abb, 20. Neuer Rekonstruktionsversuch von Moeritherium trigonodon ANDREWS, aus dem Unter-
oligozan (fluviomarine Schichten) des Fayum, Agypten. Die Schidellinge (Vorderteil des der
Rekonstruktion zugrunde liegenden Schidels nach anderen Stiicken erginzt) betrug ungefihr 30 cm.

Subungulaten. Die Saghatheriiden aus den unteroligozinen, fluvio-
marinen Schichten des Fayum 'in Agypten haben noch ein durchaus
primitives, etwa an ein primitives NotoungulatengebiBl erinnerndes
Vordergebil; hingegen ist bei der rezenten Gattung Procavia das Vorder-
gebiB zwar eigenartig spezialisiert, ohne da es jedoch hier zu besonderen
VergroBerungen der Vorderzihne gekommen wire.

Im bleibenden Gebil von Procavia (Abb. 19) ist nach Max WEBER®®
im Zwischenkiefer nur ein grofler, halbkreisférmig gebogener Schneide-
zahn mit offen bleibender Pulpa vorhanden, der eine so groBe Ahnlich-
keit mit der Seitenansicht eines Rodentierzahnes hat, da man daran
gedacht hatte, die Klippschliefer den Nagetieren einzureihen. Indessen
ist dieser Schneidezahn dadurch gekennzeichnet, daB er dreikantig ist;
die beiden in einer scharfen Vorderkante zusammenstofenden Vorder-
flachen tragen eine Emaillage, wihrend die hintere Lingsfliche schmelz-
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los ist. Bei der Abnutzung erhilt dieser Zahn eine scharfe Spitze, ist
also durchaus anders gestaltet als der obere Schneidezahn eines Rodentiers.
Beim Mannchen ist er stirker ausgebildet als beim Weibchen und spielt
daher zweifelsohne eine Rolle als sekundires Geschlechtsmerkmal.
Ubrigens wird der obere Schneidezahn gar nicht zum Nagen gebraucht,
sondern wird zusammen mit den horizontal nach vorne gerichteten zwei
Schneidezahnen des Unterkiefers zum Abschneiden von Kriutern und
Grasern verwendet. Es liegt also eine eigenartige Modifikation des

i
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Abb. 21, Rekonstruktion von Phiomiaz aus dem Unteroligozin des Fayum, Agypten. Kombiniert:

Schidel von Phiomia minor (Am. Mus. Nat. Hist., Nr. 13448), oberer StoB8zahn derselben Art

{ebenda, 13467) und der Unterkiefer von Phiomia wintoni (ebenda, 13470), alle aus dem Unter-
oligoziin des Fayum, Agypten, stark verkleinert (nach HENRY FAIRFIELD OSBORN).

Gebisses vom Diprotodontypus vor, nicht aber ein NagergebiB. Die
Herausbildung des permanenten Wachstums des oberen Schneidezahnes
von Procavia im Gegensatz zu dem Vorhandensein geschlossener Wurzeln
bei den beiden unteren Inzisiven beweist iibrigens, dal im Vordergebi3
die oberen Schneidezihne wichtiger sind und mehr zu leisten haben als
die unteren Inzisiven. Die Funktion des Klippschliefergebisses ist
leider bis jetzt noch nicht genau untersucht worden.

_ Bei der bereits aus dem Obereozin bekannten, im Unteroligozin
Agyptens héufigeren Gattung Moeritherium,” dem iltesten bis jetzt
bekannten Proboscidier, ist das VordergebiB in ausgesprochen diproto-
dontem Typus spezialisiert, und obwohl es jetzt als feststehend zu betrach-
ten ist, daBl Moeritherium nicht als eine Ahnenform der iibrigen Probosci-
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dier anzusprechen ist, sondern den Vertreter eines blind endigenden
Seitenzweiges der Proboscidier darstellt, so ist doch das Auftreten des
diprotodonten Typus des Vordergebisses bei Moeritherium deswegen von
Bedeutung, weil das Gebil der echten Mastodontoidea, die mit den Gat-
tungen Phiomia und Palaeomastodon gleichfalls schon im Unteroligozin
des Fayum erscheinen, unverkennbar auf eine diprotodonte Vorstufe
zurickzufithren ist.

Die vergleichende Untersuchung des oberen Schneidezahnes (I2)
von Moeritherium, Phiomia und () Palacomastodon zeigt, dafBl in diesen
drei Féllen der obere Zahn ebenso wie bei Procavia keine geradegestreckte,
sondern eine halbkreisférmig gebogene Wurzel besitzt. Der Weg zur
Herausbildung des oberen ,,StoBzahnes der Proboscidier scheint also
in seinen Anfidngen derselbe gewesen zu sein wie er uns noch heute in
der Klippschliefergattung Procavia entgegentritt. Die ersten Abbildungen
und Rekonstruktionen des Schadels von Moeritherium hatten zu der
Vorstellung gefithrt, daf3 der grofere der beiden oberen Schneidezihne
kein halbkreisformiges Profil besaB. Erst durch die von H. MaTsumoro™
ver6ffentlichten Abbildungen muBite es klar werden, dal3 auch bei Moeri-
thertum das Profil der beiden oberen Inzisiven dasselbe war wie bei der
rezenten Procavia.

Sehr frithzeitig in der Geschichte der Proboscidier ist die Funktion
des Vordergebisses von der noch bei Procavia vorhandenen abgeéndert
worden. Sowohl bei Phiomia als auch bei Palaeomastodon sind die unteren
Schneidezihne bekannt, aber nur von Phiomia auch die oberen; aus dem
gleichartigen Charakter der unteren Inzisiven bei den beiden Gattungen
darf mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit angenommen werden, daf3 das
obere VordergebiB von Palacomastodon den gleichen Typus wie das der
besser bekannten Gattung Phiomia besessen haben diirfte.

Danach 148t sich sagen, dal die oberen Inzisiven dieser dltesten bis
jetzt bekannten Mastodonten derart mit den unteren zusammenarbeiteten,
daB die oberen Schneidezihne mit ihren Innenflichen an den Auflen-
flichen der unteren entlang glitten, wobei die unteren Schneidezihne
aus dem Kiefer gerade nach vorne gerichtet und die oberen stark gekriimmt
waren. Das ist die Art der Zusammenarbeit der oberen und unteren
Stofizahne, wie sie noch bei T'rilophodon angustidens aus dem européischen
Miozén oder bei Trilophodon fricki aus dem nordamerikanischen Miozén
(Abb. 22) statthatte, und erst dann eine Abidnderung erfuhr, als die oberen
Schneidezihne nicht mehr in Beriihrung mit den unteren traten, sondern
zuerst gerade nach vorne gerichtet wurden, bis sie zuletzt beim Mammut
und den iibrigen extrem spezialisierten Endgliedern der verschiedenen
Elefantenstimme die merkwiirdige Drehung und spirale Einrollung er-
fuhren, wie sie beispielsweise das sibirische Mammut zeigt.

Die unteren Schneidezahne der Vorfahren der Proboscidier haben
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wahrscheinlich eine vorne meiBlelartig zugeschirfte Krone besessen.”
Aber schon bei Phiomia und bei Palaecomastodon ist die Funktion dieser
Zahne picht mehr die wie bei einem rezenten Klippschliefer gewesen;

Abb. 22. Trilophodon fricki PETERSON, aus der Browns Park Formation (Mittelmiozéin bis

Obermiozidn) des Douglas Mountain, Moffat Co., Colorado. Diese Art ist einer der &ltesten

Mastodonten, die auf dem Boden Nordamerikas nachgewiesen sind. Der Schidel ist ausgezeichnet

erhalten und zeigt die nahe Verwandtschaft mit dem eurasiatischen Triluphodon angustidens.
/1o der nat. GrioBe (nach OLOF AUGUST PETERSON).

ADbb. 23. Trilophodon osborni BARBOUR, aus den Bristow Beds (Unterpliozin) von Bristow,

B?yd Co., Nordnebraska. Im Vergleiche mit Trilophodon fricki ist der obere StoSzahn viel

stirker und der Unterkiefer samt dem unteren StoBzahn ausgesprochen schwiicher als bei der
miozénen Art (nach ERWIN HINCELEY BARBOTUR).

von oben betrachtet, bilden schon bei diesen beiden iltesten Vertretern
d.er Mastodontoidea die beiden Inzisiven des Unterkiefers zusammen
einen Loffel und diese l6ffelartige Funktion der beiden unteren Schneide-
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zdhne ist in manchen Stammeslinien extrem gesteigert worden, wie bei
dem merkwiirdigen Amebelodon und bei dem noch merkwiirdigeren
Platybelodon. In anderen Stdmmen, wie bei den echten Elefanten, ist
dagegen im Gegensatze zu der enormen Entwicklung der oberen Inzisiven
und deren Ausbildung zu StoB8zdhnen, die zuletzt auch diese Funktion
verloren haben wie beim Mammut, eine rasch sich steigernde Reduktion
der Unterkieferinzisiven eingetreten, die bei den rezenten Elefanten zu
einer vollstdndigen Obliterierung gefiihrt hat. Nur in sehr seltenen Fallen

Abb. 24. Trilophodon chinjiensis
PILGRIM, aus den Lower Chinji
Beds (Unterpliozin) der Lower
Siwaliks, Salt Range, Punjab. Der
Unterkiefer ist hier nicht nur ex-
trem verlingert, sondern auch
stark nach unten abgeknickt (nach
HENRY FAIRFIELD OSBORN).

sind dirftige, gelegentlich auftretende Rudimente der unteren Schneide-
zdhne bei den lebenden Elefantenarten beobachtet worden.

Die eigenartige Differenzierung des Vordergebisses bei den Probosci-
diern, und zwar schon bei den #ltesten uns bekannten Vertretern der
Mastodontoidea, Phiomia und Palaeomastodon, steht in innigstem Zu-
sammenhang mit der Verldngerung der Schnauze und der damit zusammen-
hingenden Ausbildung eines Riissels. In dem MaBe, als der Riissel bei
der Nahrungsaufnahme beteiligt wurde, dringte er die oberen Schneide-
zihne auseinander und driickte bei der Nahrungsaufnahme auf die zu
einem Loffel werdenden unteren Schneidezihne. So entstand der Typus
des teils vom Riissel, teils von den Vorderzihnen gebildeten Apparats
zur Nahrungsaufnahme, wie er uns bei dem miozéinen Trilophodon
angustidens und den vielen anderen verwandten Formen entgegentritt
(Abb. 22, 23, 24).

In dem MagBe, als der Riissel eine immer gréBere Rolle bei der Nahrungs-
aufnahme der Proboscidier zu spielen begann, wurden die unteren Schneide-
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zihne bedeutungslos und verfielen der Verkiimmerung, wihrend nunmehr
der schon bei den ilteren Gattungen der Mastodonten sehr lange gewordene
Riissel buchstiblich zwischen den divergierenden oberen Inzisiven nach
unten herabfiel, wie dies die rezenten Elefanten zeigen, bei denen der
bei den urspriinglicheren Gattungen der Mastodontoidea stark verlingerte
Unterkiefer sekundir verkiirzt wurde. Nur in wenigen Ausnahmefillen
wie bei den merkwiirdigen Amebelodon-Arten sind in dem enorm ver-
lingerten Unterkiefer die gleichfalls enorm verlingerten unteren Inzi-
given noch als funktionelle Zahne bei der Nahrungsaufnahme beteiligt;

ADbb. 25. Gnathabelodon (= Amebelodon, fem.) thorpei, BARBOUR et STERNBERG, aus dem mittleren

(?) Pliozén von Ogallah, Trego Co., Westkansas. Der loffelformige Unterkiefer ist an seinem

Vorderende abgebrochen, es kann aber keinem Zweifel unterliegen, da3 er keine StoSzihne trug,
da kein Raum fiir Alveolen vorhanden ist (nach BARBOUR und STERNBERG).

hingegen sind bei der extrem spezialisierten Gattung Gnathabelodon, die
erst 1935 beschrieben worden ist, keine Unterkieferstozihne mehr vor-
handen. Bei dieser Mastodontengattung ist nur der Unterkiefer ohne
jedes StoBzahnrudiment zu einem enorm verldngerten Loffel umgestaltet
(Abb. 25), und obwohl bei dem einzigen bisher von Erwin HINCKLEY
BarBouR und GEORGE F. STERNBERG beschriebenen Exemplar? das
vorderste Unterkieferende fehlt, so darf doch vermutet werden, daf3
dieses ungefihr so ausgesehen haben wird, wie bei T'rilophodon joraki
oder bei T'rilophodon lulli oder bei Trilophodon cruziensis oder bei T'rilo-
phodon phippsi. In den letzten Jahren ist infolge der von OLIVER PERRY
Hay und Hexry FAmRrieErp OsBorN durchgefithrten Aufsplitterung
der Mastodontiden in zahllose ,,Arten‘‘ diese ,,pulvérisation des espéces‘
80 weit getrieben worden, dafBl schlieBlich jedes einzelne Individuum als
Vertreter einer eigenen Art zu betrachten wire, eine Methode, die ja in
fritherer Zeit bis in unsere Tage dann und wann immer wieder angewendet
worden ist, aber schlieBlich immer wieder dazu gefithrt hat, dal diese
zahllosen ,,Arten‘ immer wieder eingezogen werden muBten. Ich méchte

Palacobiologica, Bd. VIII, H.1/2, 4
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es fiir wahrscheinlich halten, daf} diese vielen eigens benannten ,,Arten‘,
mogen die Verschiedenheiten auch noch so bedeutend erscheinen, doch
nichts anderes sind als Vertreter eines geschlossenen, allerdings ziemlich
variablen Artkreises, ebenso wie das in so vielen anderen Fillen festge-
stellt werden konnte.

Die zahnlosen Unterkiefer gehéren, wie dies schon von H. F. OsBoRN
wahrscheinlich gemacht' worden ist, vermutlich zu den Weibchen, die
bezahnten Unterkiefer zu den Minnchen.

Die ,,shovel-tuskers, wie sie von BARBOUR
und STERNBERG genannt werden, also die
,,Schaufelzahner, stellen in der Tat ,,the
final product of the amebelodonts‘ vor, was
die Verldngerung des schon bei der unteroligo-
zéanen Gattung Phiomia in dieser Richtung
spezialisierten Unterkiefers betrifft.

Wihrend Amebelodon und Gnathabelodon
extreme Endglieder einer Reihe sind, die mit
der Herausbildung eines vorne abgerundeten
Unterkieferloffels endet, der entweder von
den beiden StoBzdhnen des Unterkiefers oder

i

i
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Abb. 26. Platybelodon grangeri OSBORN, aus den Tung Gur-Schichten (Obermiozin) des Tairum
Nor-Beckens in der Mongolei. Unterkiefer von oben und von der Seite gesehen. Stark verkleinert
(%/,, der nat. GroBe) (nach H.F. OSBORN).

nur vom zahnlosen Unterkiefer selbst gebildet wird, wird das Endglied
einer anderen, auch aus dem Ausgangstypus Phiomia hervorgegangenen
Entwicklungsreihe von der Gattung Platybelodon dargestellt (Abb. 26).

Die Kenntnis dieser merkwiirdigen, durch die Gaitungen Platy-
belodon, Amebelodon (= Gnrathabelodon) usw. reprasentierten Mastodon-
tiden ist erst in den letzten Jahren, namentlich durch die Untersuchungen
von E. H. BARBOUR iiber die von ihm und anderen nordamerikanischen
Forschern durchgefiihrten Ausgrabungen von Mastodonten im Pliozdn
von Nebraska besonders gefordert worden, aber auch die Mitteilungen
von A. A. Borissiak? iiber die Entdeckung des Platybelodon danovi
im Obermiozin von Kuban im Nordkaukasus wie die von H. F. OSBORN
iiber die Funde von Platybelodon grangeri im Obermiozin des Tairum
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Nor-Beckens in der Mongolei?™ haben unsere Vorstellungen von dem Aus-
sehen und der Lebensweise dieser sonderbaren Proboscidier wesentlich
gefestigt und erweitert.

TIn der monumentalen Monographie der Proboscidier von H. F. Os-
BORN,”™ in der die vor dem Jahre 1936 erschienenen Abbildungen und
Originalbeschreibungen fossiler Mastodonioidea gesammelt und abge-
druckt erscheinen, ist nicht nur die Morphologie dieser merkwiirdigen,
sich einerseits um Platybelodon, anderseits um Amebelodon gruppierenden
Mastodonten mit ihren merkwiirdigen Unterkieferformen und Unter-
kieferzihnen besprochen, sondern auch in einem Anhang eine Abhand-
lung von E. D. MErrILL (briefliche Mitteilung an OsBoRN vom 9. Novem-
ber 1934) mitgeteilt,” die sich auf die Frage der Art der Pflanzennahrung
dieser ausgestorbenen Proboscidier bezieht. Ich habe in der meinem
alten Freunde CARL WimaN im Jahre 1937 gewidmeten Festschrift,??
ohne die damals noch nicht in meine Hénde gelangte Monographie
OsBorNs zu kennen, eine Rekonstruktion von Platybelodon nebst einer
Erérterung der wahrscheinlichen Nahrungsweise dieses Mastodonten
versffentlicht, in der ich zwar nicht die Art der Pflanzennahrung — wie
dies MERRILL in eingehender Weise getan hat —, sondern in erster Linie
die Art der Nahrungsaufnahme besprochen habe.

MerrirL kam zu dem Schlusse, daB als die wahrscheinlichste Nahrung
der ,,Schaufelzihner (shovel-tuskers) Wasserpflanzen aus der Familie
der Nymphaeaceae, und zwar Gattungen wie Nymphaea, Nuphar und
Nelumbium, vielleicht auch Victoria (heute nut in Siidamerika) und
Euryale (heute nur in Asien) anzusehen seien. Die Rhizome von Nuphar
und Nymphaea sind verhaltnismaBig klein, aber die des Lotus (Nelum-
bium) sehr ausgedehnt und oft so dick als der Unterarm eines Mannes.
Nach MerrmL kommen schwerlich andere Wasserpflanzen als Futter-
pflanzen der schaufelzihnigen Mastodonten in Betracht.

RarpE W. CHANEY hat sich 1935 iiber die Natur der Nahrungspflanzen
dieser Proboscidier dahin geduBert,”® daB er fiir Amebelodon fricki, Platy-
belodon danovi, Platybelodon grangeri, Serbelodon burnhami und Toryno-
belodon barnumbrowni in der Hauptsache Wasserpflanzen als einstige
Futterpflanzen vermutet; als solche kdmen in erster Linie die Gattung
Typha (Rohrkolben, fast iiber die ganze Erde verbreitet) und Seerosen
(Nuphar) in Betracht, deren Rhizome geniigend stirkehaltig sind.
Gelegentlich mégen die schaufelzihnigen Mastodonten, die als Wasser-
tiere anzusprechen sind, auch an den am Ufer wachsenden Pflanzen
gedst haben.

In meiner Studie habe ich mich besonders mit der Frage der Nahrungs-
anfnahme von Platybelodon beschiftigt, die zweifellos ganz anders war
als die der l6ffelzihnigen Mastodonten (Amebelodon usw.). Die am
Vorderrande wie das Vorderende einer Kohlenschaufel geformten und

4%
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auf der Unterseite mit einer schrigen Abnutzungsfliche versehenen
Unterkieferzahne von Platybelodon miissen, wie ich nachzuweisen ver-
sucht habe, zum Abschneiden der Futterpflanzen und deren Wurzeln
gebraucht worden sein, da sonst die Lage der Abnutzungsfliche an der
Unterseite der Zihne nicht verstandlich wire. Hierbei mufite aber die
betreffende Pflanze festgehalten worden sein. Das kann nicht durch den
Riissel geschehen sein, denn der Riissel dieser Tiere ist, nach iiberein-
stimmender Ansicht aller Autoren, relativ kurz, breit und dick gewesen.
Er kann daher keineswegs eine Funktion wie etwa bei den lebenden
Elefanten gehabt haben.

Ich habe es daher wahrscheinlich zu machen versucht, daB die vorne
abgestutzten und stark verbreiterten Unterkieferzihne von Platybelodon
derart bei der Nahrungsaufnahme téatig gewesen sind, daB sie die von einer
giraffenartigen Greifzunge festgehaltenen Wasserpflanzen abschnitten,
wobei auf der Unterseite der Unterkiefersto3zihne die charakteristischen
Abnutzungsflichen entstanden, die auf andere Weise kaum erklirbar
sind.

Dafl die Zunge von Platybelodon eine solche Greiffunktion besal,
geht aus dem Vorhandensein einer tiefen Grube auf der Oberseite des
Unterkiefers von Platybelodon hervor. Ich habe diese Grube mit einer
an derselben Stelle der Unterkiefersymphyse liegenden Grube bei Iguano-
don bernissartensis in Vergleich gebracht; bei diesem Ornithopoden hat
Louis DorLo? schon vor einer Reihe von Jahren das Vorhandensein
einer Greifzunge wahrscheinlich gemacht und darauf hingewiesen, daB
es sich hier um das Erfassen von Zweigen in derselben Weise gehandelt
haben diirfte, wie das bei der Giraffe zu beobachten ist. Diese Auffassung
hat dann spiter G. HEILMANN in einer trefflichen Rekonstruktion darzu-
stellen versucht.8°

Etwas ganz anderes, was die Art der Nahrungsaufnahme betrifft,
liegt jedoch bei den ,Loffelmastodonten’ vor. Man kann sie deswegen
nicht gut als ,Loffelzahner bezeichnen, weil sie nur im ménnlichen
Geschlecht Unterkiefer-StoBzihne besessen zu haben scheinen, denn es
liegen neben bezahnten Unterkiefern auch mehrere andere, aber voll-
standig zahnlose Unterkiefersymphysen vor. Hier scheint die Funktion
des bezahnten oder zahnlosen Vorderendes des Unterkiefers nur die eines
Lotfels gewesen zu sein, mit dem von der Wasseroberfliche die flottieren-
den Blitter von Pflanzen, wie etwa Potamogeton, aber auch die Blitter
von Seerosen usw. aufgenommen worden sein diirften.

Die oberen StoBzihne sind bei der Gruppe der Platybelodonten und
bei jener der Amebelodonten noch vorhanden gewesen und haben wahr-
scheinlich auch noch bei der Nahrungsaufnahme, wenn auch nicht ent-
scheidend, mitgewirkt. Sie waren verhiltnismaBig kurz und haben
bereits eine Riickbildung erfahren, wenn man ihre Ausbildung mit jener
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der miozanen, auf Phiomia zuriickgehenden Mastodonten vergleicht.
Als miozéne Vorlaufertypen kimen Arten wie z. B. ,,Serridentinus* pro-
ductus in Betracht. Bei diesen Miozdnformen haben die unteren Stof8-
zihne und die verlingerte Unterkiefersymphyse allem Anschein nach
bereits die Rolle gespielt, die, in extremer Steigerung, spiter einerseits
zu dem Spezialisationstypus von Platybelodon, anderseits zu dem von
Amebelodon und Gnathabelodon (= Weibchen eines Amebelodon) gefiihrt
hat.
11. Elephas.

Der Ausgangspunkt fiir die verschiedenen Proboscidierstimme ist,
wie man heute als gesicherte Erkenntnis betrachten darf, in einer den
heutigen Klippschliefern (Hyracoidea) nahegestandenen Stammgruppe
der Subungulate zu suchen, und zwar liegt der Entstehungsraum der
Proboscidier wahrscheinlich in Afrika. Friihzeitig hat das Vordergebi
der Proboscidierahnen eine Spezialisierung erfahren, wie sie uns heute
etwa durch die Gattung Procavia dargestellt wird: der Vordergebil3-
typus ist in der Hauptsache derselbe, wie wir ihn bei vielen anderen
Stammen angetroffen haben und der im wesentlichen dadurch gekenn-
zeichnet ist, daB die unteren Schneidezihne fast horizontal aus dem
Unterkiefer vorragen, so daf3 ihre Achse mit der des Unterkiefers un-
gefihr zusammenfallt, wihrend die oberen Schneidezahne steil nach unten
stehen, so dal sie mit den unteren in der Profilansicht ungefihr einen
rechten Winkel einschlieBen. Dabei greifen die oberen Schneidezdhne
iiber die Spitzen der unteren hinaus.

Das ist der GebiBitypus, wie er uns im Vordergebi3 der iltesten uns
bekannten Proboscidier, zunichst bei der schon aus dem Obereozin
bekannten, aber im Unteroligozan Agyptens hiufigeren Gattung Moeri-
therium entgegentritt. Aber sowohl bei der Gattung Phiomia, deren
Backenziahne nach dem suiden Molarentypus gebaut sind, als auch bei
der gleichalterigen Gattung Palacomastodon aus dem Unteroligozin
Agyptens, sind die in beiden Fillen bereits héher spezialisierten Vorder-
zéhne noch immer so gestellt, daB die Ableitung dieses Vordergebisses
von einem Procavia-artigen sichersteht.

Bei Phiomia und bei Palaeomastodon kann der Unterkiefer mit den
nach vorne stehenden starken Schneidezihnen nicht mehr die Aufgabe
wie bei Procavia gehabt haben. Der Unterkiefer ist, verstirkt durch die
in der Mittellinie aneinanderstoBenden beiden Schneidezihne, zu einem
Apparat geworden, dessen Funktion aus seiner Gestalt unschwer zu er-
schlieBen ist: es handelt sich um die Gestaltung eines ausgesprochenen
Lotfels und bei der Nahrungsaufnahme fiel somit bei Phiomia wie bei
Palacomastodon die Hauptaufgabe nicht den oberen Schneidezihnen,
sondern den unteren in Verbindung mit dem verlingerten und ver-
stirkten Unterkiefer zu.
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Im weiteren Verlaufe der Stammesgeschichte der Proboscidier haben
sich jedoch im Bereiche des Vordergebisses Verdnderungen vollzogen,
die ohne Beispiel in der Entwicklungsgeschichte der iibrigen Wirbeltiere
sind.

Eine Entwicklungsreihe, die sich auf den Typus der unteroligozénen
Phiomia zurickfiithren 148t, ist durch eine rasch zunehmende Verléngerung
des Unterkiefers unter gleichbleibendem Verhalten der beiden Schneide-
zahne gekennzeichnet. Diese Entwicklungsrichtung erreicht mit den
extrem spezialisierten Formen aus dem Pliozidn von Nebraska, die unter
den Gattungsnamen A4mebelodon und Gnathabelodon beschrieben worden
sind, den Endpunkt.

Eine andere Entwicklungsreihe hat den schon bei den unteroligozénen
Gattungen Phiomia und Palaeomastodon vorhandenen Loffeltypus nicht
in der Richtung der Loffelfunktion weiter gesteigert, sondern die Vorder-
zdhne des Unterkiefers sind zu einem Apparat geworden, der bei der
Gattung Platybelodon durchaus die Gestalt einer Kohlenschaufel bekom-
men hat, mit der er in treffender Weise von H. F. OsBorN verglichen
worden ist. Die oberen Schneidezihne wirkten nicht mehr mit den
unteren zusammen; bei Platybelodon hat, wie ich zu zeigen versucht
habe, die Zunge als Greiforgan bei der Nahrungsaufnahme mitgewirkt,
indem sie die Wasserpflanzen, die wahrscheinliche Hauptnahrung von
Platybelodon, festhielt, so dafi die meiBelférmig zugeschirften Vorder-
zihne des Unterkiefers die Futterpflanzen abschneiden konnten.

Wihrend in diesen beiden Fillen der Unterkiefer eine besonders
grofle Bedeutung erhielt, haben sich andere aus den unteroligozinen
Mastodonten abzuleitende Mastodontenstémme in anderen Richtungen
entwickelt.

Wie die Stammesgeschichte der suiden Mastodonten zeigt, sowohl
der eurasiatischen als auch der amerikanischen Stimme, ist in verschie-
denen Stammesreihen mit der Verlingerung des Unterkiefers und der
Verlingerung der seitlich nach vorne und unten geneigten oberen StoS-
zihne auch eine Verlingerung des Riissels eingetreten.

In dem MaBe, als dies geschah, wurde der Riissel zu einer wichtigen
Hilfe bei der Nahrungsaufnahme. Und in dem Mafe, als sich diese Funk-
tionsiibernahme vollzog, verlor der Unterkiefer bzw. dessen Verlangerung
nach vorne und ebenso auch das Vordergebill des Unterkiefers allmahlich
seine Bedeutung als Hauptapparat bei der Nahrungsaufnahme.! Die
Folge davon war, daBl sich der Unterkiefer bei den Angehorigen dieser
Stamme sekundér verkiirzte, wobei diese Reduktion von der Riickbildung
der unteren Schneidezihne begleitet wurde. Der schon bei den unter-
oligozénen Formen stark verlingerte und im weiteren Verlaufe der
Stammesgeschichte lang gebliebene Riissel fiel nun, wie ich dies schon
vor dreiBlig Jahren in bildlicher Form darzustellen versucht habe, buch-
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stiblich zwischen den beiden oberen StoBzihnen nach unten herab
und blieb in dieser Stellung und Ausbildung bis zu den lebenden Ver-
tretern des Proboscidierstammes bestehen.

Dieser ProzeB der sekundiren Verkiirzung des Unterkiefers durch
Reduktion der langen Unterkiefersymphyse und durch die diese Re-
duktion begleitende Verkiimmerung der unteren Stofzihne, die bis zu
einem vollstindigen Schwund derselben bei den lebenden Elefanten
gefiihrt hat (abgesehen von sehr seltenen Atavismen) ist in verschiedenen
Stammen der Mastodontoidea ganz unabhingig erfolgt. Der Stamm der
nordamerikanischen Mastodonten, der durch tapiroide Backenzihne
gekennzeichnet ist und der in der eiszeitlichen Gattung Mastodon gipfelt,
die sich noch bis in die prihistorische Zeit gerettet hat, bis sie dann
erlosch,® weist genau denselben UmbildungsprozeB des Unterkiefers
auf wie etwa die siidamerikanischen Mastodonten der Andenregion, die
sich durch einen suiden Backenzahnbau von der nordamerikanischen
Mastodon-Reihe (sensu stricto) unterscheiden. Und genau denselben
ReduktionsprozeB zeigen die am héchsten spezialisierten Endglieder einer
anderen Reihe, die Gattung Anancus mit der aus dem Oberpliozin Siid-
europas am besten bekannten Art 4. arvernensis,$ die zwar von OSBORN
aus dem Verbande ihrer Stammesverwandten losgel6st und zusammen
mit zwei anderen Gattungen zum Vertreter einer eigenen kurzkieferigen
Mastodontengruppe gemacht wurde,? aber doch ebenso in die phylo-
genetische Reihe ihrer langschnauzigen Vorfahren hineingehdrt wie die
iibrigen sekundir kurzkieferig gewordenen Gattungen aus anderen
Proboscidierstémmen. Und einer genau gleichsinnigen Reduktion des
Unterkiefers und dessen StoBzdhnen begegnen wir bei den echten Ele-
fanten, die ja auch auf langkieferige Vorfahren zuriickzuverfolgen sind.

In verschiedenen Proboscidierstimmen ist, gleichfalls ganz un-
abhingig voneinander, im Laufe der Stammesgeschichte, eine Verstirkung
der oberen Schneidezihne eingetreten, die buchstablich zu ,,StoB-
zihnen“ geworden sind. Freilich ist es, trotz vieler Bemiithungen, diese
Vorstellung zu berichtigen, ein noch immer weit verbreiteter falscher
Glaube, daB die rezenten Elefanten ihre mitunter sehr starken und
langen Vorderzahne hauptsichlich als StoBwaffen gebrauchen, was ja
gelegentlich sicher zutrifft; die Hauptaufgabe der StoBzihne der rezenten
Elefanten besteht jedoch in ihrer Funktion als Grabgerit oder als Stemm-¢
gerit beim Ablésen von Baumrinden.®® Beim indischen Elefanten sind die
StoBzihne allem Anscheine nach in Riickbildung begriffen; die meisten
indischen Weibchen haben iiberhaupt keine StoBzihne, und wenn solche
vorhanden sind, so bleiben sie klein und stummelhaft. Auch die Midnnchen
der indischen Elefanten haben héufig keine StoBzihne mehr; nach einem
von CHARLES DArRwIN 8 angefiihrten Bericht von Sir J. EMERSON TENNENT
findet man unter den Elefanten Ceylons nicht einen unter hundert,
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welcher mit StoBzahnen versehen wire, und die wenigen, die sie besitzen,
sind ausschlieBlich Ménnchen.

Hingegen gebraucht der afrikanische Elefant, wie dies der sudanesi-
schen Araberbevélkerung allgemein bekannt ist, seinen linken Zahn in
bevorzugter Weise als Grabwerkzeug, und deshalb wird der durch das
Suchen und Graben nach Wurzeln
stark abgenutzte linke Zahn unter
der Bezeichnung ,Diener vom
rechtsseitigen unterschieden. DARWIN
fithrt weiter an, daB der afrikanische
Elefant seinen Zahn — und zwar
immer ein und denselben — dazu
benutzt, den Boden zu priifen, ob er
sein Gewicht zu tragen imstande
ist. Auch in Deutsch-Ostafrika wird
von den Eingeborenen, wie Lupwia
Hecxk in BrEHMS ,,Tierleben (S. 526)
nach Paascae anfilhrt, der linke
StoBzahn geradezu als das Arbeits-
gerit (,,gumbiro‘‘) bezeichnet, das
durch den vielen Gebrauch fast
immer kiirzer und stumpfer ist als
der rechte Zahn. Wenn wir Abnut-
zungsspuren an den StoBzdhnen fos-
siler Mastodonten — etwa bei dem
schon erhaltenen Schiddel des 7'7i-

Abb. 27, Trilophodon productus COPE, aus den

Clarendon Beds (Unterpliozdn) von Texas
(nach H. F. OsBORN). Genau ebenso wie beim
afrikanischen Elefanten war bei diesem, einem
ganz anderen und mit den Elefanten nicht
piher verwandten Stamm der Proboscidier
angeh¢renden Mastodonten der linke obere
StoBzahn .ein ausgesprochener Arbeitszahn
oder ,,gumbiro‘‘, wie er von den Eingebore-
nen Deutsch-Ostafrikas bezeichnet wird; da-
gegen wirkt der rechte obere StoB8zahn
beim afrikanischen Elefanten als ,,Waffen-
zahn'‘, und ganz das gleiche scheint auch
bei Trilophodon productus der Fall gewesen
zu sein.*

lophodon osborni (Abb. 23) aus dem
Unterpliozéan von Nebraska — beob-
achten, so werden wir daran denken
diirfen, daB diese Riisseltiere ihre
oberen Stoflzihne in derselben oder
doch in dhnlicher Weise benutzt ha-
ben wie die heute lebenden Elefanten.

Ein schlagender Beweis dafiir,
daB bei fossilen Proboscidiern die
ungleiche Funktion der beiden

oberen StoBzahne wie bei dem afrikanischen Elefanten stattgehabt
hat, ist durch die Art der Abscheuerung des linken oberen Stof3-

* Dieser Schidel (Am. Mus. Nr. 10582) befindet sich im American Museum
of Natural History in New York und ist bei H. F. OsBoRN (Proboscidea, 1. c.
S. 409, Fig. 370 [1936]) abgebildet. OsBORN beschreibt (1. c. S. 408) die Ab-
scheuerung der StoBzidhne, doch ist ihm die iiberaus auifallende Parallele
mit dem afrikanischen Elefanten entgangen.
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zahnes gegeben, die uns ein ausgezeichnet erhaltener Schidel des
Trilophodon productus aus dem Unterpliozén von Texas darbietet
(Abb. 27), bei dem der linke obere StoBzahn sehr stark abgenutzt und
daher viel kiirzer ist als der rechte, der ebenso wie beim lebenden afri-
kanischen Elefanten schlanker und spitzer ist als der linke. Es kann
kaum ein Zweifel daran bestehen, dall bei dieser iibereinstimmenden Art
der Abscheuerung bei dem fossilen Mastodontiden auch die Funktion
der StoBzahne dieselbe war wie sie es beim afrikanischen Elefanten
noch heute ist. Aber bei T'rilophodon productus miissen auch die unteren
StoBzihne noch funktionell gewesen' sein, wie aus ihrer Abscheuerung am
Vorderende hervorgeht. Auch sie werden wohl hauptséichlich als Grab-
werkzeuge verwendet worden sein.

Beim Mammut, und zwar besonders beim sibirischen Mammut,?
das wahrscheinlich in Nordostasien noch gelebt hat,%8 als es in Europa
schon ausgestorben war, und das jedenfalls einen hoheren Spezialisations-
grad als das europdische Mammut erreicht hatte, sind die StoBzéhne
spiralig eingerollt und stark verkriimmt, so daf} es kaum wahrscheinlich
ist, daB diese Zéhne in derselben Weise wie die des lebenden afrikanischen
Elefanten als Arbeitswerkzeuge verwendet werden- konnten. Auch als
StoBwaffen werden sie kaum mehr gebraucht worden sein, es sei denn, daf3
die Mammutbullen mit der AuBenwdélbung ihrer in so vielen Féllen
enorm entwickelten Stoflzéhne ihre Gegner oder Rivalen angegriffen
oder abgewehrt haben.

Die starke Einrollung, Kriimmung und Verbiegung der StoBzihne
des Mammuts, besonders bei der sibirischen Art (Elephas beresovkius Hay)
ist wiederholt mit der spiraligen Einrollung von auBer Dienst gestellten
Rodentierzihnen verglichen worden. In der Tat kann man eine mammut-
dhnliche Einrollung, verbunden mit enormem Lingenwachstum, bei
Nagezihnen von Eichhérnchen oder Hasen beobachten, deren Vorder-
gebiB z. B. durch eine SchuBverletzung auBer Betrieb gesetzt wurde.

Da bei den afrikanischen Elefanten die auch noch so stark verlingerten
StoBzihne immer noch als Arbeitswerkzeuge verwendet werden, wiirde
sich daraus das Fehlen solcher Einrollungen erkliren, wie sie Mammut-
stofBzéihne aufweisen.

12. Dinotherium.

Als der erste Unterkiefer von Dinotherium gigantewm in den unter-
pliozéinen Sanden von Eppelsheim bei Mainz zum Vorschein kam, war er
beim Ausgraben von den Arbeitern der Sandgrube zerbrochen worden.
Bei der Rekonstruktion des Unterkiefers wurde von J. J. Kavp das ab-
gebrochene Vorderende so an den hinteren Teil des Unterkiefers angesetzt,
daf} die beiden StoBzahne des Unterkiefers nach oben gerichtet waren.®®

Spater erkannte KauPp seinen Irrtum und setzte das Vorderende
des Unterkiefers von Dinotherium richtig an.%
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Damit trat zum ersten Male seit dem Bekanntwerden der zahlreichen
vorzeitlichen Proboscidier ein Vertreter derselben in FErscheinung, bei
dem die oberen Schneidezéihne wie auch die Eckzihne, also das ganze
obere VordergebiB, verkiimmert waren und bei dem das Vordergebil3
nur aus den beiden iiberaus starken unteren Schneidezihnen bestand.

Die Frage der Funktion dieser michtigen Unterkieferzihne hat
schon seit dem Bekanntwerden des Tieres die verschiedenen Bearbeiter
gefesselt. Urspriinglich stand Kaup unter dem Eindruck der Ahnlichkeit
von Dinotherium mit dem Walro und vermutete daher auch eine gleich-
artige Funktion der nach unten gerichteten Schneidezdhne von Dino-
therium, obgleich ja beim WalroB die beiden michtigen Hauer nicht dem
Unterkiefer, sondern dem Oberkiefer angehéren und die beiden ver-
groBerten Eckzihne eines hochspezialisierten Raubtiergebisses darstellen.

Seitdem man aber weil3, dal Dinotherium keine Korpergestalt wie das
Walrof3 besal3, sondern eine Korpergestalt von ausgesprochenem Ele-
fantentypus,* konnte die urspriingliche Auffassung von der walrof-
artigen Funktion der Hauer bei Dinotherium nicht mehr aufrechterhalten
werden.

Die Art der Vergesellschaftung der Dinotherien mit den zeitgendssi-
schen Saugetieren muflite bei genauer Kenntnis dieser Faunen mehr und
mehr zu der Uberzeugung fiihren, daB die Dinotherien, wenigstens das
am besten bekannte Dinotherium giganteum, ausgesprochene Trocken-
landformen gewesen sein miissen. Wenn wir auch nicht wissen, wie die
Tiere in allen Einzelheiten ausgesehen haben, so ist es doch bereits
moglich, ein Lebensbild von ihnen zu rekonstruieren; ich habe dies
in Form einer Zeichnung® wie in einem vom akademischen Maler Franz
RouBAL mit bewihrter Meisterschaft ausgefiihrten Modell*®® darzustellen
versucht. Wir wissen nicht, wie lange der Riissel dieser Proboscidier
gewesen ist, aber daB sie einen gehabt haben, ist zweifellos; auf jeden
Fall muB die Basis des Riissels sehr breit gewesen sein. Sonst aber diirfte
er wahrscheinlich in Form und Linge dem Riissel der Mastodonioidea
und der Elephantoidea sehr dhnlich gewesen sein.

Da die oberen Schneidezéhne bei allen Dinotherien fehlen, und da
die unteren Hauer stark nach unten geneigt, ja fast nach hinten gekrimmt
sind, so kann ihre Funktion keinesfalls mit der bei den dltesten Probosci-

* Dies ergibt sich besonders deutlich aus dem leider unvollstdndigen,
aber doch in den wichtigsten Teilen erhaltenen Skelett eines Dinotherium
bavaricum aus dem Miozén von Franzensbad, das im Naturhistorischen
Museum in Wien aufbewahrt wird. Zwei Ansichten desselben hat H. F. Os-
BORN abgebildet (The Proboscidea, Fig. 63 und 64, A. New York 1936).
Bei dieser Gelegenheit kann ich tbrigens einen OSBORN unterlaufenen Irr-
tum berichtigen: die Fig. 64, B ist nicht von Dr. GUNTHER SCHLESINGER
gezeichnet, sondern von mir, und bezieht sich auf meine an OSBORN gemachten
und von ihm (1. c. 8. 101/2) wiedergegebenen Mitteilungen.
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diern verglichen werden, die, wie dies fiir Phiomia nachzuweisen ist,
eine kombinierte StoB- und Schépffunktion besessen haben miissen.
Daher waren diese unteren Inzisiven bei Phiomia nach vorne und sogar
ein wenig nach oben gewendet.

Schon bei den miozdnen Mastodonten tritt jedoch eine in ihrem Auf-
treten schwankende und im Grade ihrer Ausbildung stark variierende
Anderung der Richtung dieser unteren StoBzahne in Erscheinung. Der
Symphysenabsohnitt des Unterkiefers senkt sich immer mehr herab,
so dal die Achse des Backenzahnabschnittes mit der Symphyse, im
Profil betrachtet, einen stumpfen Winkel bildet. Trotz dieser Abwirts-
biegung der Unterkiefersymphyse stehen aber die unteren StoBzihne
nicht genau in der Achse der Symphyse, sondern sie sind, von der Seite
betrachtet, mehr oder weniger schwach nach oben gebogen und zeigen
dadurch an, daB sie noch immer, wie bei den Ausgangsformen des Masto-
dontenstammes, als Schaufel gedient haben miissen, oder sagen wir,
als ein Werkzeug, das die Aufgabe hatte, Pflanzenteile wie Wurzeln usw.
aus dem Erdreich zu heben. Beispiele fiir diesen GebiBtypus sind 7'rilo-
phodon abeli® und T'rilophodon osborni.® Die Abwirtsknickung der Unter-
kiefersymphyse hat seinerzeit CH. W. ANDREWS dazu veranlaft, einen
Mastodontenunterkiefer aus dem Pliozdn von Nordwestkansas unter dem
Artnamen dinotherioides zu beschreiben.%

Im Jahre 1904 habe ich die Vermutung ausgesprochen, da8 eine
plétzlich auftretende Mutation im Verlaufe der Stammesgeschichte der
Dinotherien gefestigt und weitervererbt worden ist.*” Zu dieser Meinung
wurde ich durch die personliche Mitteilung von Louls Dorro gefiihrt,
daB sich im Museum der Veterinirschule zu Briissel ein monstriser
Pferdeschidel befinde, dessen Unterkiefer eine Abknickung wie jener
der Dinotherien aufweist. Dorro hielt diese Monstrositit, deren Licht-
bild ich 1904 veréffentlicht habe (1. ¢.), aus dem Grunde fiir sehr wichtig,
da sie nach seiner Auffassung ein Beispiel sei fiir eine «variation indi-
viduelle de grande amplitude, de nature & éclairer I'origine brusque du
Dinotherium, illustrant donc ma Loi de la Discontinuité de 1’évolution »
(Brief vom 4. September 1902). Indessen kann ich dieser Meinung
Dorros aus dem Grunde nicht mehr beipflichten, weil seither eine groBe
Zahl von Mastodontenunterkiefern, namentlich aus dem Jungtertiir
Nordamerikas, bekanntgeworden ist, die zeigen, daB die Abwirtsneigung
des Unterkiefers, wie sie fiir die Dinotherien bezeichnend erscheint,
auch im Stamme der Mastodontoidea in verschieden hohem Grade aus-
gebildet war (Abb. 24), so daB von einer briisk auftretenden und als
Mutation weiter vererbten monstrosen Unterkieferknickung heute nicht
mehr die Rede sein kann. Bei gewissen Arten, wie z. B. bei dem von
CHiLDS Frick 1933 beschriebenen Rhynchotherium edense (Abb. 28)
aus dem obersten Pliozan Kaliforniens® ist der Symphysenteil des
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Unterkiefers beinahe so stark wie bei Dinotherium herabgebogen, so
daB dieses Merkmal nicht mehr als ein auf die Dinotherioidea beschrinkées

Abb. 28, Fragment des Vorderschidels und der
Vorderpartie des Unterkiefers von Rhynchotherium
edense FRICK aus dem obersten Pliozin von Mount
Eden, Kalifornien. Das Individium war sehr jung
und stand im Zahnwechsel (der letzte Backenzahn
des Oberkiefers wie der des Unterkiefers waren
noch nicht in die Kaufliche eingeriickt). Die Ab-
wirtsknickung des Unterkiefers ist auffallend dhn-
lich der Abbiegung bei Dinotherium und zeigt den
‘Weg, auf dem, ganz unabhingig, die Gestaltung
des Unterkiefers in den beiden Proboscidierstim-
men vor sich gegangen sein diirfte (Rekonstruk-
tionsskizze mit Benutzung und auf Grundlage der
von CHILDS FRICK 1933 mitgeteilten Zeich-
nungen nach den Originalen).

betrachtet werden darf.

Bei Rhynchotherium edense
ist aber noch immer die Krim-
mung der unteren StoBzihne
jener der Dinotherien entgegen-
gesetzt. Bis jetzt ist auch
iuberhaupt kein einziger Vertre-
ter der Mastodontoidea bekannt,
bei dem die UnterkieferstoBzéhne
nach unten wund hinten ge-
krimmt wiren.

Diese auf die Dinotherien
beschrinkte Kriimmung der
unteren StoBzihne muf irgend-
wie mit der Funktion dersel-
ben in Einklang gestanden ha-
ben, zumal manche StoBzihne
von Dinotherium Abnutzungs-
spuren an der Vorderseite und an
der Spitze dieser Zahne erkennen
lassen. Es kann daher keinesfalls
angenommen werden, daB diese
starken, nach unten und hinten
gekriimmten StoBzihne irgend-
wie etwas mit dem Ausgraben
von Wurzeln od. dgl. zu tun ge-
habt haben. Die GliedmaBen
der Dinotherien waren ausge-
sprochen elefantenartig® und
die Tiere hitten sich nieder-
knien miissen, um mit den
Unterkieferzihnen den  Erd-
boden erreichen zu kénnen. Dies
wire ja nun an und fir
sich kein zwingender Einwand
gegen die Annahme einer hauer-
artigen Grabfunktion dieser StoB-

zahne, denn schlieBlich kann auch Phacochoerus nur knieend von

seinen Hauern beim Wiihlen Gebrauch machen.

DaB3 aber die

* Am besten kommt dieser Habitus von Dinotherium giganteum zum
Ausdruck auf dem unter meiner Leitung von FrRANzZ RoUBAL 1939 ausgefiihrten
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Dinotherien nicht in derselben Weise wie etwa Phacochoerus wiihlen
und graben konnten, ergibt sich aus der Form und Stellung der StoB-
zahne.

Ich bin daher zu der Ansicht gefiihrt worden, da3 die Funktion der
unteren Schneidezdhne von Dinotherium darin bestand, daB sich die
Tiere mit der Rundung des Unterkiefers und der Stofzihne an Baume
anlehnten, um sie zum Falle zu bringen und sich dann am Laub &isen
su konnen.?®* Wir wissen, daB auch die Elefanten, und zwar besonders
die afrikanischen, in den Waldbestinden groBe Verwiistungen anrichten,
da sie nicht nur mit ihrem Riissel groBe, bis armdicke Aste mit Leichtig-
keit abzubrechen vermogen, sondern auch durch das Andriicken des
Kopfes an Baumstdmme diese abzubrechen verstehen, wobei der Riissel
nach den Beobachtungen von PaascHE senkrecht an den Stamm an-
gelegt wird.

Abnutzungsspuren an der Vorderseite mancher Dinotheriumzihne
scheinen mir diese Deutung der Funktion des Unterkiefers und seiner
StoBzihne als richtig zu beweisen, wie ich dies schon bei einer fritheren
Gelegenheit wahrscheinlich zu machen versucht habe. Diese Funktion
des Vordergebisses von Dinotherium ist als ein Rammen zu bezeichnen,
wodurch die laubtragenden Biume umgelegt wurden, so daB sich das
Tier an den belaubten Asten dsen konnte.

13. Odobaenus.

Die Vermutung Kavups, des ersten Beschreibers des Vordergebisses
von Dinotherium, dall dieses eine walroBartige Lebensweise gefiihrt
hitte, legt nahe, der Analyse des Vordergebisses von Dinotherium die des
Vordergebisses von Odobaenus anzuschlieBen.

Zunichst ist festzustellen, da wir, wie man schon seit langem weil,
zwei getrennte Arten der Gattung Odobaenus zu unterscheiden haben.

Olbild, das auf dem Umschlag zu meinem im Deutschen Verlag in Berlin
1939 erschienenen Buch ,,Tiere der Vorzeit in ihrem Lebensraum‘ in farbiger
Wiedergabe verdffentlicht worden isf.

* Auf dem von mir (1916) entworfenen Aquarell (in Schwarzdruck schon
in der ersten Auflage meiner ,,Lebensbilder aus der Tierwelt der Vorzeit*,
in Farbendruck in den ,,Tieren der Vorzeit in ihrem Lebensraum‘ bei S. 72)
habe ich meine damalige Auffassung von der Linge des Riissels bei Dino-
therium zum Ausdruck gebracht. Ich méchte heute noch weiter gehen und
die Ansicht vertreten, daB die Geschichte des Dinotherium-Unterkiefers
in dhnlicher Weise verlaufen ist wie die des Elefanten-Unterkiefers, daB3 also
die relative Kiirze des Unterkiefers von Dinotherium ebenso eine sekundire
ist wie die der Elefanten oder der verschiedenen, sekundir kurzkieferig ge-
wordenen Mastodontenstdmme. Wenn dies richtig ist, dann ist es aber
héchst wahrscheinlich, daB der Riissel der Dinotherien ebenso wie der aller
Mastodonten und Elefanten noch aus der Ahnenzeit her, da deren Vorfahren
lange Unterkiefer und lange Schnauzen besaBen, lang gewesen ist.
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Die erste, die als O. rosmarus L. unterschieden wird, bewohnt das nérd-
liche Polarmeer vom Jenissei nach Westen iiber Nowaja-Semlja, Spitz-
bergen und Gronland bis zur Hudsonbai; die zweite Art, O. obesus ILLIGER,
lebt an den Kiisten von Alaska und Kamtschatka bis in die Polarregion
Nordostasiens und Nordamerikas (Abb. 29).

Abb. 29. a) (links) Odobaenus obesus ILLIGER. Von Alaska und Kamtschatka

bis in die Polarregion Nordostasiens und Nordwestamerikas verbreitet. —

b) (rechts) Odobaenus rosmarus L. Nordliches Polarmeer vom Jenissei nach

Westen iiber Nowaja-Semlja, Spitzbergen und Gronland bis zur Hudsonbai
verbreitet (nach JOEL ASAPH ALLEN, 1880).

Wie JoEL AsaPH ALLEN in seiner Monographie der
Pinnipedier!® eingehend dargelegt hat, ist der Unter-
schied zwischen der pazifischen und der atlantischen
Art, wie schon aus der ersten, auf der letzten Reise von
Kapitin James Coox angefertigten Abbildung (verdffent-
licht 1784) hervorgeht,’® in erster Linie darin gelegen,
daB die gewaltigen Eckzihne bei jener weit méchtiger sind
als dies je bei der atlantischen Species zu beobachten
ist. Die von J. A. ALLEN mitgeteilten Abbildungen zeigen, da3 die Eck-
zéihne der pazifischen Art nicht nur viel linger sind als bei der atlanti-
schen — bei einem Exemplar von O. obesus erreichten die Eckzihne (von
der Spitze bis zur Ebene der Backenzihne gemessen) eine Linge von
0,80 m, bei einer Schidellinge von 0,386 m, also mehr als das Doppelte
der Schidellinge —, sondern, wie ALLEN weiter hervorhob (L c. S.158),
die Eckzdhne von O. obesus. sind auch deutlich gerade gestreckter und
ihre Alveolen sind tiefer und deren Winde weit kriftiger als bei O, ros-
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marus, wodurch der vordere, abgeflachte Schnauzenteil des Schidels
wuchtiger erscheint. Im Profil ist die Schnauze beim atlantischen Walro
siemlich schrige zur Schidelachse gestellt, wihrend sie bei Odobaenus
obesus nahezu vertikal steht. Bei O.obesus liegt das Vorderende der
Nasalia knapp hinter dem Vorderrande der Eckzihne, bei O.rosmarus
dagegen beinahe hinter dem Hinterrande derselben. Auch die Augen-
hohlen liegen, wie ein Vergleich der hier nach J. A, ALLEN kopierten
Abbildungen zeigt, bei O.obesus weiter vorne als bei rosmarus. Die
Schnauze bei O. rosmarus ist viel kleiner und schméchtiger als bei O. obesus.
Dagegen ist die Occipitalregion bei O. rosmarus stérker entwickelt als bei
0. obesus.

Die Funktion der Eckzihne des Walrosses ist in der Hauptsache
die eines Pfluges. Die Hauptnahrung des Walrosses besteht in Meeres-
muscheln, und zwar berichtet A. J. MALMGREN,% daB hierbei ausschlieB-
lich zwei Arten fir Odobaenus rosmarus in Betracht kommen: Mya
truncate und Saxicava rugosa. Beide Muschelarten leben in einer Tiefe
von 10 bis 50 Faden und sind 7,5 bis 17,5 cm (3 bis 7 Zall) tief eingegraben.
Um an diese Muscheln heranzukommen, mulB3 sie das WalroB aus dem
Meeresboden auspfliigen.

Hierbei leisten ihm allem Anscheine nach die sonderbaren, sehr
starken Schnauzenborsten Dienste beim Aufstobern der Muscheln,
wenn das Walro3 auf Nahrungssuche ist. Die Muschelschalen werden,
wie die vorliegenden Berichte MaLMGRENs ausdriicklich besagen,
durch das Zusammenwirken der rudimentdren Backenzihne und der
Zunge aus den Schalen gel6st und diese wieder ausgespuckt, so da man
bei der Sektion frisch getéteter atlantischer Walrosse nur die Weich-
teile der Muscheln, niemals aber ihre Schalen in den Migen findet. Die
Muscheln werden nicht durch eine Bewegung der Lippen in das Maul
befordert, sondern schliirfend eingesogen.*

*Max HILZHEIMER in BREHMs ,,Tierleben‘, 4. Aufl., 11.' Bd., S. 630 (1914):

»Zu beiden Seiten der Schnauze stehen in Querreilien von schwankender
Anzahl runde, abgeflachte, hornige, von vorne nach riickwirts an Linge zu-
nehmende Schnurrborsten, von denen die stdrksten Rabenfederkieldicke
und bis 10 cm Linge haben; ihre Zahl mag etliche hundert betragen. Sie
bilden einen dichten, starken Schnurrbart, kreuzen und decken sich vielfach
und stellen vor der Mundspalte eine Art Sieb dar, durch dessen enge Zwischen-
rdume bei der Nahrungsaufnahme das Futter gleiten muB.* Und weiter,
Zitat nach Max ScHMIDT (Zool. Garten, 1885): ,,Es nimmt sein Futter nicht
in der Weise auf, daBl es dasselbe mit den Lippen ergreift oder mit dem Maul
aufschnappt, sondern dasselbe mit einem Luftstrom einzieht, wobei ein
schlirfender Ton entsteht* (L. c. S. 635).

Sehr wichtig zur Beurteilung der Art der Nahrungsaufnahme ist die
Beobachtung ScamMIDTS (ebenda, S. 635), daB das WalroB vor dem Aufnehmen
der Nahrung durch Hin- und Herschieben der Schnauze den Bissen in die



64 OTHENIO ABEL:

Man hat in dlteren Berichten wiederholt der Angabe begegnen kénnen,
daB sich das WalroB3 seiner méichtigen Eckzihne als Angriffs- und Ver-
teidigungswaffen bedient sowie mit ihrer Hilfe auf den Eisschollen und
Eisbergen sehr geschickt zu klettern vermag. DaB die Walrosse ihre
Eckzihne gelegentlich als Waffen verwenden, ist durch viele Beob-
achtungen belegt; indessen ist die mdglicherweise auch gelegentlich
vorkommende Verwendung der grofen Zihne als Hilfen beim Klettern
sicher nur eine untergeordnete und die Hauptaufgabe besteht, wie
MarmeREN ausdriicklich hervorhebt, in der Pflugfunktion (““digging’)
bei der Suche nach marinen Bodenmuscheln.

Neben den marinen Muscheln nimmt das atlantische Walrol angeblich
auch Meerespflanzen zu sich, aber die vegetabilische Nahrung ist, wie
ArLeN mit Recht hervorhebt, sicher nur eine gelegentliche und ganz
untergeordnete im Vergleiche mit der Muschelnahrung.103*

Soweit wir etwas Genaueres iiber die Nahrung der pazifischen Walro8-
art wissen, umfaBt auch sie in der Hauptsache Meeresmuscheln und
obwohl Errror nur davon spricht, daB sie ‘“‘exclusively of shell-fish
(principally clams)” besteht, so ist doch anzunehmen, dafl es sich um
dhnliche Meeresmuscheln handelt wie es jene sind, die das Futter der
atlantischen Art bilden. ELLioT gibt aber auch ausdriicklich an, daB
daneben die dicken Wurzeln gewisser Meerespflanzen einen wichtigen
Anteil der Nahrung des pazifischen Walrosses bilden. Merkwiirdigerweise
schluckt Odobaenus obesus die Muscheln mitsamt den Schalen, wie die
Sektion des Mageninhaltes nach Errior beweist. Die Muschelschalen
finden sich nach Darn in den Exkrementen des Walrosses an seinen
Ruheplitzen in grofen Mengen.1%

Die groBlen Eckzihne der Walrosse sind also nichts anderes als Stéber-
und Pflugapparate, aber sie werden beim Kampfe auch als Waffen
verwendet, wie zahlreiche Berichte besagen.
richtige Lage zur Mundspalte zu bringen sucht und daB es dann die Nahrung
mit einem schnalzenden Ton einschliirft. .

Die ausgesprochene Abflachung der Schnauze in Verbindung mit den
dicken, hornigen Borstenhaaren des Schnurrbartes beweist, daB das Tier
bei normaler Nahrungssuche mit der Schnauze tber dem Meeresboden
grindelt und daf} es dabei die Zdhne zum Aufstébern der in den Bodenschlamm
eingegrabenen Muscheln verwendet. Das kann kaum in der Weise geschehen,
daB das Tier wie mit einer Harke mit einer von oben nach unten gerichteten
Bewegung die Muscheln aus dem Bodenschlamm herausbeférdert, sondern
das geschieht wahrscheinlich derart, da das Tier die Schnauze auf den
Boden preBt und dabei den Schidel nach links und rechts bewegt, wobei
die Muscheln heraufgewiihlt werden. Daher sind auch bei sehr alten Wal-
rossen die Eckzdhne an den Spitzen abgenutzt.

* In der letzten Zeit haben sich die Berichte dariiber gemehrt, daf die
atlantischen Walrosse wahrend ihrer oft sehr weit ausgedehnten Wanderungen
oder wenn sonst Mangel an ihrer gewohnten Nahrung eintritt, Fische, ja sogar
auch Weiwale und Seehunde verzehren.



VergroBerte Einzelzéhne des Vordergebisses der Wirbeltiere. 65

Die Wurzel der WalroBeckzahne bleibt lange Zeit offen und schlieBt
sich erst im hoheren Alter. Erwihnt mag noch werden, daB einzelne
Falle bekanntgeworden sind, in denen WalroBkiihe abnorm lange
und dabei sehr schlanke Kckzdhne besitzen, wobei es auch zu
starken Asymmetrien kommen kann.

14. Rhytiodus.

Da in friherer Zeit Dinotherium nicht nur mit dem Walrof3, sondern
auch mit dem Dugong verglichen worden ist, so daB es sogar zu der Vor-
stellung kam, Dinotherium kdnnte am wahrscheinlichsten so ausgesehen
haben wie ein Dugong, so soll demzufolge an die Besprechung des Wal-
rosses auch die des Dugongs und der Sirenen iberhaupt angeschlossen
werden, soweit sie vergroferte Vorderzidhne besitzen oder besessen haben.

Von allen bisher bekannten Sirenen hat Rhytiodus capgrandi LART.
aus dem Oberoligozin (Aquitanien) von Bournic im Garonnebecken die
starksten StoBzdhne aufzuweisen, die von irgendeiner rezenten oder
vorzeitlichen Sirene bekannt sind. Ich habe schon vor einer Reihe von
Jahren die in Frankreich aufbewahrten Originale dieser Sirene studiert
und spéter gelegentlich die Lichtbilder zweier StoBzahne dieser ober-
oligozinen Sirene verdffentlicht.l® Die beiden Zihne sind etwa 30 cm
lang, bei einer berechneten Gesamtlinge des Tieres von ungefihr 5m.
Die beiden Zéhne werden im Muséum d’histoire naturelle zu Paris auf-
bewahrt.

Da bei den lebenden Sirenen nur der Dugong und auch dieser nur
im méannlichen Geschlechte vergréBerte Schneidezihne, sog. ,,StoBzdhne‘,
besitzt, so ist es notwendig, sich dariiber zu unterrichten, ob diese Zahne
iiberhaupt als Werkzeuge oder Waffen in Betracht kommen.

H. DexLErR hat eingehende Beobachtungen tiber das Leben des
Dugongs in den ostaustralischen Gewéssern angestellt und wir verdanken
ihm und L. FREUND1% einen wertvollen Bericht iiber die Morphologie
und die Lebensgewohnheiten des australischen Dugongs (Halicore dugong
Erxr.). Aus den von DEXLER mitgeteilten Lichtbildaufnahmen und
seiner Beschreibung geht einwandfrei hervor, daBl die Vorderzihne bei
der Nahrungsaufnahme des Tieres nicht die geringste Rolle spielen und
da sie bei 25 von DEXLER untersuchten Exemplaren h6chstens 32 mm
weit aus dem Zahnfleisch vorragten, so ist anzunehmen, daB sie auch
als Waffen kaum Verwendung finden.

Freilich kénnte man an eine solche Funktion denken, wenn man den
kndchernen Schadel eines Dugongs betrachtet, in dem der Zwischenkiefer
sehr verstirkt und nach unten abgeknickt ist, was ja eben zu einem Ver-
gleiche mit der Unterkieferabknickung des Dinotherium gefiihrt hat.

Diese Abknickung des vorderen, kndchernen Schnauzenteiles beim
Dugong in Verbindung mit der eigenartigen Abschrigung des Unter-

Palacobiologica, Bd. VIII, H. 1/2. 5
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kiefers war die Veranlassung, den nach unten abgeknickten Unterkiefer
von Dinotherium in Vergleich zu ziehen und an gleichartige Funktionen
der Schnauze und der Vorderzihne zu denken. Dies ist aber durchaus
unberechtigt.*

Vor allem spielen die Vorderzahne des Dugongs bei der Nahrungs.
aufnahme der Meerespflanzen keine Rolle. Das wichtigste Organ bei der
Nahrungsaufnahme ist beim Dugong ein maéchtiger, sehr steifer und
harter Fortsatz des harten Gaumens, der aus derbem, fibrésem Gewebe
besteht und auch bei ge-
6ffnetem Maule derart vor.
steht, als ob sein Vorderende
die Zungenspitze wire. Das
geht sowohl aus der Beschrei.
bung als auch aus den Licht.
bildaufnahmen DEXLERS her-
vor. Ich gebe hier eine von
mir kopierte Zeichnung nach
einem Lichtbilde DEXLERs
(L. c., Taf. XTI, Abb. 1) wieder
(Abb. 30), die auch die
Stellung zur Anschauung

VAR

U. L. G. F. Z.

Abb. 30. Kopfstellung eines Dugongs (Halicore dugong
ERXL.) bei der Nahrungsaufnahme. Zeichnung nach einem
Lichtbild, das von H. DEXLER unweit der Miindung des
‘Wallum Creek, Stradbroke Island, Ostaustralien (1901)
aufgenommen wurde. Die Stellung des Xopfes ist der
Beschreibung durch DEXLER entnommen. — Z = kleine,

bringen soll, in der sich der
Schidel bei der Nahrungs.
aufnahme  befindet.  Mit
diesem Fortsatz des harten
Gaumens, der wie ein
Schaber wirkt, oder dhnlich

kaum sichtbare Spitze des StoBzahns; G. F. = harter wie die Radula einer
Gaumenfortsatz, mit dem das Tier die Seegraswiesen .
abweidet; U. L. — Unterkieferlippe. Schnecke, weidet der au-

stralische Dugong die See-

graswiesen ab. Die in den Eingeweiden aufgefundenen Pflanzenarten

sind eine Hydrocharidacee, Halophila ovalis, die zweite ist eine
Zostera-Art, Zostera capricorni.®”** Wo der Dugong weidet, hinter-
1liBt er auf dem seichten, von den Futterpflanzen bestandenen
Boden breite Rinnen, deren Breite genau der Breite des erwiahnten

* Ich méchte zwar annehmen, dafl die Hautbekleidung der nach vorne
gewendeten Fliche des Unterkiefers von Dinotherium sehr stark gewesen
ist, aber ich glaube nicht, daB diese Fliche etwa mit einer Hornschicht
wie die abgeschrigte Vorderseite des Unterkiefers von Halicore iiberzogen war.

** Die FraBspuren des australischen Dugongs entsprechen nach den
Beobachtungen von H. DEXLER genau der Breite des aus dem Maule vor-
stehenden harten Gaumenfortsatzes und reichen etwa 4—6 cm tief in den
weilen Sand hinein, der den Untergrund der Seegraswiesen bildet, auf dener
der Dugong weidet.
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Gaumenfortsatzes entspricht, der bei dem von DEXLER beschriebenen
Exemplar eine Breite von 7cm besaB und nicht zuriickziehbar war.

So bleibt von Sirenen nur die Gattung Rhytiodus'® iibrig, bei der die
StoBzahne immerhin eine bedeutendere Liinge erreicht haben. Da aber
der Unterkiefer im wesentlichen dieselbe Form und das Gebifl des Unter-
lriefers dieselbe Reduktion wie bei Halicore aufweist, so ist anzunehmen,
daB die Art der Nahrungsaufnahme auch bei Rhytiodus dieselbe war
wie beim lebenden Dugong und dafl die StoBzihne auch als Waffen
eine ebenso untergeordnete Rolle spielten wie beim rezenten Dugong.
Die zahlreichen Narben und Risse in der Haut erlegter Dugongs kénnen,
wie DEXLER betont, nur zum geringsten Teil auf Verletzungen durch die
StoBzahne der Minnchen zuriickgefithrt werden.

15. Monodon.

Unter den Walen begegnen wir mehreren Gattungen, die sich auf
verschiedene Familien verteilen, bei denen entweder nur im Vorder-

Abb. 31. Mesoplodon sechellensis GRAY.

gebifl oder im Vorder- und Mittelgebil oder nur im Mittelgebil entweder
einzelne Zihne (in diesen Fillen immer nur der linke) oder ein oder zwei
Zahnpaare vergroBert erscheinen.

Diese ZahnvergroBerungen im VordergebiB und MittelgebiB bei
Reduktion der iibrigen Zihne sind besonders in der Familie der Schnabel-
wale oder Ziphiidae zu beobachten. Die betreffenden Gattungen sind
Palacoziphius (Obermiozén), Mioziphius (Obermiozin), Amnoplonassa

(Obermiozéin), Berardius (Holozén), Ziphius (Holozdn), Mesoplodon
(Obermiozin bis Holozén).

b*
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Wie ich 190519 und 1919110 zu zeigen versucht habe, ist es das erste
und siebente Zahnpaar des Unterkiefers, das die VergréBerung aufweist,

N

SRR

NI

Zw

Abb. 32, Unterkiefer von Mesoplodon layards,

GRAY, von der Seite gesehen. Das Tier
strandete 1865 in der Ndhe von Kapstadt.
Original in Kapstadt (friher im Britischen
Museum zu London). a—a’ = Abnutzungs-
fliche der Vorderseite des linken, b—b’ =
= des rechten Zahns. Zw = Wurzel, K =
= Krone des exzessiv vergroferten Zahns.
(Originalzeichnung nach einem Gipsabgufl
im Besitze des Verf.)

wahrend alle iibrigen Zéhne des Unter-
kiefers, Zwischenkiefers und Oberkiefers
bei diesen Walen entweder ganz ver-
lorengegangen oder derart verkiimmert
sind, daB} sie nur mehr als winzige
Rudimente im Zahnfleisch stecken, aber
nicht mehr zum Zubeilen oder zum
Fange verwendet werden konnen.
Diese vergr6Berten Zihne der
Ziphiiden (Abb. 31) dienen und dienten
zweifellos als Waffen, denn bei der
'Nahrungsaufnahme kommen die Zahne
der Schnabelwale nicht mehr in Be-
tracht, da diese Zahnwale zur ausschlie3-
lichen Cephalopodennahrung iiberge-
gangen, also teuthophag geworden sind.
Hingegen spielen diese Zahne eine grofie
Rolle bei den unter den Walen aus-
gefochtenen heftigen Paarungskampfen.
Manche Ziphiiden bekdmpfen sich durch
heftige Schlige mit der Schnauze, die
durch gewaltige Knochenauftreibungen
verstirkt sein kann, wie Hyperoodon
rostratus, der Dogling, zeigt; andere
teilen untereinander heftige Schnauzen-
schlige aus, die um so wirksamer sind,
als bei den geschlechtsreifen Tieren
Zwischenkiefer, Oberkiefer, Vomer und
Mesethmoid zu einer sehr harten, elfen-
beindhnlichen Masse verschmelzen, was
die Wucht der Schlige erhoht. Schon
bei der aus dem Boldérien von Ant-
werpen (Obermiozén bisunteres Pliozéin)
bekannten Art Choneziphius planirostris
sind verheilte Bruchverletzungen der
Schnauze beobachtet worden, ! die
beweisen, daB schon die tertidren
Schnabelwale Kimpfe untereinander
ausfochten. Beiden im Unterkiefer noch

mit Zéhnen bewehrten Ziphiiden (z. B. bei Ziphius und bei Mesoplodon) kann
an der Haut erlegter Exemplare eine groe Zahl von vernarbten oder frischen
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Wunden festgestellt werden, die besonders in der Region der Geschlechts-
teile der Weibchen gehduft erscheinen und sich als kiirzere oder lingere,
von den Zahnspitzen eingerissene Streifen und Risse in der Haut dar-
stellen.'?

Bei Mesoplodon layardi (Abb. 32, 33) kann jedoch das Unterkiefer-
zahnpaar nicht mehr als wirksame Waffe verwendet werden. Die nach
hinten und oben aus dem Unterkiefer aufsteigenden Zahne bestehen
der Hauptmasse nach aus einer weit aus dem Unterkieferknochen hervor-

Abb. 33. Vorderende der Schnauze von Mesoplodon layardi GRAY aus der Walwick-Bay, Kap
der Guten Hoffnung (1869). Original im Universititsmuseum zu Oxford. (Nach einem Gipsab-
guB im Besitze des Verf.)

stehenden, lateral stark komprimierten Wurzel, die an ihrem Ende
eine winzige, verkiimmerte, bohnenférmige Krone trigt, deren Schmelz-
belag fehlt. Das Merkwiirdigste an diesem Zahnpaar liegt jedoch darin,
daf sich die beiden Zahne des Unterkiefers derart oberhalb der Schnauze
kreuzen, daB nur mehr ein sehr kleiner Spielraum zum Offnen des Maules
iberbleibt.

Diese Eigentiimlichkeit, die bei einem der hier abgebildeten Exemplare
besonders deutlich in Erscheinung tritt, ist bei allen bisher bekannt-
gewordenen Exemplaren dieser Art zu beobachten. Man kennt diesen
Zahnwal aus den Gewissern bei der Siidspitze Afrikas (Kaphalbinsel
und Walwick Bai), aus den Gewissern um Neuseeland, von der Kiiste
von Queensland, von der &stlichen Falklandinsel und von den Chatham-
inseln.

Ich habe dariiber vor kurzem folgendes dargelegt:11®

»Man hat sich frilher den Kopf dariiber zerbrochen, wie sich diese
Tiere ernéihren konnen. Die Losung des Ritsels ergab die genaue Unter-
suchung der Unterkieferzihne. Am Vorderende — dort, wo sie das
Zahnfleisch verlassen — sind die beiden Zihne eines von mir untersuchten
Exemplars stark abgenutzt, als ob an diesen Stellen die Zahne angefeilt
worden wiren. Diese Abnutzungsstellen sind aber auch die Erklirung
fiir die Ernihrungsart der Tiere. Da wir  wissen, daB die Schnabelwale
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Tintenfischfresser sind, ebenso wie die Pottwale, und daB es ihnen gelingt,
den Kraken die Arme abzureilen und diese zu verschlucken, so verstehen
wir, was fiir Abnutzungsspuren hier vorliegen: es sind die Reibungs-
spuren der Tintenfischarme beim Losreilen vom Tintenfischkorper.
Eine andere Ernihrungsweise wire fir Mesoplodon layard:i iiberhaupt
ausgeschlossen, weil ja die beiden Kiefer nur wenige Zentimeter weit
gedffnet werden kénnen.

Dieses Beispiel ist tibrigens auch fiir alle jene sehr lehrreich, die um
jeden Preis irgendeine Einrichtung bei hochspezialisierten Tieren oder
Pflanzen als eine geradezu wunderbare ,Anpassung‘ zu betrachten ge-
neigt sind. In dem vorliegenden Falle hat es sozusagen an einem Haar
gehangen, dafl durch diese extrem gesteigerte Bildung des unteren Zahn-
paares bei Mesoplodon layard: der Untergang der Art eingetreten wére,
hétten nicht Tintenfische mit abreiBbaren Armen schon frither die Nahrung
bei den anderen Arten dieser Gattung gebildet.*

Die schon bei Mesoplodon sechellensis (Abb. 31) vorhandene unge-
wohnlich starke Erhohung des Unterkiefers und die Vergr6Berung des
einzigen Zahnpaares des Unterkiefers zeigt den Weg, auf dem die Hyper-
trophie der Zihne von Mesoplodon layard:i entstanden ist. Wir sehen
hier einen analogen Vorgang wie bei den extrem verlingerten und zuletzt
spiralig eingerollten StoBzdhnen des Mammuts oder bei dem extrem
hypertrophen Geweih des irischen Riesenhirsches.

Etwas anderes liegt auch bei Monodon nicht vor. Auch hier handelt
es sich um eine extreme VergroBerung des einen, und zwar des links-
seitigen StoBzahnes des Narwalménnchens. Urspriinglich hatten wohl
beide Geschlechter ein nach vorne gerichtetes Eckzahnpaar, das bei der
Nahrungsaufnahme eine wichtige Rolle spielte, so wie die allerdings
beim Méinnchen etwas stirker, aber doch in beiden Geschlechtern gleich-
miBig ausgebildeten Eckzihne des Walrosses. Beim Narwalweibchen
ist dieser primitivere Zustand noch erhalten: es trigt zwei kleine, in beiden
Oberkiefern aber gleichmiBig ausgebildete StoBzéhne, die tibrigens meist
fehlen. Urspriinglich haben sie wohl in beiden Geschlechtern zum Auf-
stébern verschiedener grundbewohnender Muscheln gedient. Dann
aber hat sich der Narwal, wie es scheint, bei seiner Nahrung auf weich-
koérperige Grundtiere des Meeres spezialisiert, denn in seinem Magen
finden sich bei Sektionen in erster Linie Schollen und Rochen, dann
aber nackte Weichtiere, Fische und Seegurken.!'* Der grofle, nur beim
Mannchen des Narwals in dieser Lange und Stérke vorhandene Eckzahn
des linken Unterkiefers dient also nicht mehr als ein wichtiges und lebens-
notwendiges Werkzeug bei der Nahrungssuche wie die Eckzihne beim
WalroB, sondern fast nur als Waffe. DaB dies aber in hohem Male
der Fall ist, geht daraus hervor, dafi mehrmals nicht nur abgebrochene
Narwalzdhne beobachtet worden sind, sondern auch solche, in deren
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7ahnhohlen andere Zihne festgerammt waren. Man erlegt selten einen
Narwal, dessen Eckzahn unverletzt wire.

16. Desmostylus.

Wenn auch bei dem lebenden Narwalméinnchen nur der linke Eck-
zahn allein zu einem geradgestreckten, in der Verlingerung der Kiefer-
achse gelegenen StoBzahn ausgewachsen ist, so zeigt doch das Verhalten
der beiderseitig im Oberkiefer entwickelten Eckzihne des Weibchens,
daB diese beim Narwalweibchen bedeutungslosen Zahne in der Vorge-
schichte des Narwals eine funktionelle Bedeutung bei der Nahrungs-
aufnahme gehabt haben dirften. Monodon ist ein Zahnwal, der aus-
schlieBlich von benthonischen Meerestieren lebt und so ist die Anhahme
begriindet, daB seine Vorfahren die damals noch kleineren, aber bei
beiden Geschlechtern wahrscheinlich ziemlich gleichméBig ausgebildeten
Eckzihne wie eine Gabel benutzt haben diirften, mit der sie die Nahrungs-
tiere vom Boden aufgenommen haben.

Eine ebensolche, aus den Vorderzihnen bestehende Zahngabel hat
auch der merkwiirdige Desmostylus besessen, der sowohl den Zwischen-
kiefer als auch den Unterkiefer mit nach vorne gerichteten Schneidezihnen
besetzt hatte. Im Zwischenkiefer trug Desmostylus jederseits einen, im
Unterkiefer jederseits zwei nach vorne gerichtete Schneidezihne, und
zwar ist der &duBere der beiden Unterkieferschneidezihne der gréBere
(dhnlich wie dies bei Hippopotamus der Fall ist!15).

Die Funktion dieses Vordergebisses ist zweifellos eine griindelnde
gewesen und das Gebil} ist seinem Typus nach am besten als ein Griindel-
gebiB oder GabelgebiB zu bezeichnen. Es steht in funktioneller Hin-
sicht durchaus mit der Entenschnabelform der Schnauze in Einklang,
und so leitet die Funktion der Schnauze von Desmostylus zu dem Typus
hiniiber, den wir beim lebenden Schnabeltier antreffen.

Nicht dieses Verhalten der Schnauzenregion allein — das ja auch
ohne weiteres als eine Konvergenzerscheinung angesehen werden konnte —
hat mich vor zwanzig Jahren dazu gefithrt, mit aller Entschiedenheit
die von den fritheren Beschreibern vermutete Zugehorigkeit zu den
Subungulaten, und zwar speziell zu den Sirenen, zu verneinen.!® Noch
immer hat sich meine Auffassung von der Nichtzugehorigkeit von Des-
mostylus (unteres und mittleres Miozén der Kiistengebiete des Pazifik
von Japan bis Kalifornien) zu den Sirenen, ja auch nicht zu den Sub-
ungulaten und iiberhaupt zu den plazentalen Sadugetieren, nicht durchzu-
setzen vermocht, aber ich sehe mich trotz verschiedener gegen meine
Auffassung gemachter Einwinde noch immer nicht veranla8t, von meiner
Ansicht abzugehen, daB Desmostylus ein Siugetier' war, das iiberhaupt
nicht zu den Plazentaliern gehérte, sondern zu den Multituberkulaten,
und daBl es gewisse FEigentiimlichkeiten des morphologischen Baues
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besitzt, die ihm zum mindesten einen Platz in der Néhe der diprotodonten
Marsupialier anweisen.

Hier sei auf die Frage der systematischen Stellung von Desmostylus
nicht weiter eingegangen; ich werde darauf bei anderer Gelegenheit
zuriickkommen, um auch mehrere noch unverdffentlichte Skizzen zu
publizieren, die ich bei meinen Studien iiber Desmostylus in Washington
im Frithjahr 1925 angefertigt habe. Was uns hier an Desmostylus inter-
essiert, ist das Vorhandensein des merkwiirdigen Gabel- oder Griindel-
gebisses in Gestalt von zwei oberen und vier unteren in gerader Richtung
nach vorne aus dem Schédel vorstehenden Schneidezéihnen in Verbindung
mit der dem Griindeln entsprechenden Form der entenschnabelartig
gestalteten Schnauze. Die Nahrung des Tieres, das bisher nur aus marinen
Kiistenbildungen des unteren und mittleren Miozéns der pazifischen
Region bekannt ist — andere Angaben haben sich als irrtiimlich erwiesen
— hat wahrscheinlich aus marinen Pflanzen, vielleicht aber auch aus
benthonischen Meerestieren bestanden, die mit den kriftigen, sehr
eigentiimlich gebauten Backenzédhnen zerkleinert werden konnten.

17. Astrapotherium.

In den miozénen Santa Cruz Beds Patagoniens liegen die Reste eines
sehr merkwiirdigen Huftiers begraben, das besonders durch die Aus-
grabungen der von der Universitdit Princeton N.J. veranstalteten
Expedition gut bekannt geworden ist. Ein ausgezeichnet erhaltener
Schédel befindet sich in der paldontologischen Sammlung dieser Uni-
versitit, wo ich ihn anlaBlich meiner Vorlesungen an dieser Hochschule
1925 zu sehen Gelegenheit hatte. Wmriam B. Scorr hat diese Reste
eingehend untersucht und beschrieben 17

Der Schadel von Adstrapotherium (Abb. 34) weist eine so grofle habi-
tuelle Ahnlichkeit mit der Rhinozerotoidengattung Metamynodonii8*
aus dem Oligozéin Nordamerikas und der mit dieser verwandten Gattung
Cadurcotherium aus dem Oligozdn Frankreichs'® und der Mongolei
(Ardyn-Obo-Formation)!2® auf, dafl man bei oberflichlicher Betrachtung
versucht ist, an eine Verwandtschaft der Awstrapotheria mit den Amyno-
dontidae zu denken, wihrend nur allerdings sehr weitgehende Konvergenz-
erscheinungen vorliegen.

Uber die morphologischen Verhiltnisse von Astrapotherium sind wir seit
1932 durch die eingehenden Untersuchungen von W. B. ScoTT unterrichtet.

* TROXELL macht besonders auf die periskopische Stellung der Augen
aufmerksam und vergleicht Metamynodon mit Hippopotamus, auch hinsicht-
lich der gespreizten Zehen. TROXELL nimmt eine aquatische Lebensweise
von Metamynodon an, dem er auch eine prehensile Lippe zuspricht, in An-
betracht des Vorhandenseins tiefer Wangengruben, starker Rugositdten am
Vorderrand der Orbita, GréBe der Foramina infra-orbitalia, und Form und
Lage der Nasenoffnung.
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Astrapotherium tragt im Zwischenkiefer keine Schneidezihne mehr,
sondern nur mehr jederseits drei im Unterkiefer. Dagegen ist das aus
den beiden Eckzahnpaaren gebildete Hauergebil3 besonders kriftig ent.
wickelt. Der obere Eckzahn richtet sich sowohl nach unten als auch nach
auBen und schleift auf der Hinterseite des nach oben und auflen ge-
wendeten unteren Eckzahns. So ist also das Zusammenwirken der
oberen und unteren Eckzihne im wesentlichen dasselbe wie beim FluB3-
pferd, wenn auch eine Abweichung darin besteht, daf beim FluBpferd

Abb, 34, Astrapotherium magnum OWEN. — Miozin Patagoniens (Santa Cruz-Schichten an der
atlantischen Kiiste). Nach WILLIAM B. SCOTT (1932).

der obere Eckzahn stdrker nach auflen gedreht ist, wihrend sich der
untere mehr nach oben als nach auBlen wendet. Das Zusammenarbeiten
der Eckzahnpaare ist also zwar im Prinzip das gleiche, aber in Einzel-
heiten verschieden. Dasselbe mechanische Prinzip ist auch im Gebi3
des Wildschweins ausgepragt.

Die zahlreichen Modifikationen der Hauer bei den Suiden sowie die
extremen Spezialisationen in den verschiedenen Anpassungsreihen dieses
Stammes bilden den Gegenstand einer im Zuge befindlichen Untersuchung
meines Assistenten Dr. SEpp KERNERKNECHT, so daBl ich auf diesen
Teil des vorliegenden Fragenkomplexes nicht niher eingehen will.

Die Hauptfunktion des Vordergebisses von Astrapotherium und der
analog gestalteten anderen fossilen Formen hat wahrscheinlich im Wiihlen
und Ausgraben von Wurzeln bestanden und das Vordergebifl ist daher
als ein ,,WiihlgebiB‘ zu bezeichnen.
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18. Baluchitherium.

Bei den primitiveren Gattungen unter den Rhinocerotoidea, wie sie
durch die Gattung 7Trigontas aus dem Unteroligozin Nordamerikas
reprisentiert werden, ist das VordergebiB noch nicht so stark zuriick-
gebildet wie bei den jiingeren Vertretern der verschiedenen Stammes-
reihen, die dem Hauptstamme der Nash6rner angehéren. Bei Subhyra-
codon und dem (vielleicht mit Subhyracodon identischen) T'rigoniasi?
ist das Vordergebil noch fast vollzihlig vorhanden: bei Trigonias in jedem
Zwischenkiefer drei Inzisiven, von denen der erste der gréfite ist, dann

Abb. 35. Schiddel von Baluchitherium grangeri OSBORN, aus dem Oligozin der Mongolei, 128,6 cm
lang. Letzte Rekonstruktion durch WALTER GRANGER und WILLIAM K .GREGORY (1936).

der obere Eckzahn, der aber, wie seine Kleinheit anzeigt, bereits im
Schwinden ist; im Unterkiefer sind nur mehr drei Zihne des Vorder-
gebisses erhalten, und zwar ist der erste untere Inzisiv sehr klein, der
nach vorne gerichtete zweite jedoch groBl und dieser ist der Antagonist
des groBen ersten Schneidezahns des Zwischenkiefers; der dritte untere
Inzisiv ist wieder klein und der Eckzahn ist bereits verlorengegangen.

Dieses Verhalten ist bei dem hochspezialisierten Baluchitherium
(Abb. 35) aus dem Oligozin Asiens erhalten geblieben, soweit es die
Stirke der Zahne des Vordergebisses und deren gegenseitige Stellung
sowie ihre Achsenstellung in den Kiefern betrifft, aber die bei Z'rigonias
und Subhyracodon noch kleinen Nebenzihne sind bei Baluchitherium
bereits verlorengegangen, so daBl das Vordergebil dieses Nashorns nw
mehr aus dem oberen ersteri Schneidezahnpaar sowie vielleicht aus
einem winzigen oberen Eckzahnrudiment, im Unterkiefer aber nur mebr
aus dem zweiten Schneidezahnpaar besteht.

OsBory hatte 1923 die Vermutung ausgesprochen,!22 daB die grofen
Schneidezihne des Zwischenkiefers von Baluchitherium als Verteidigungs
waffen gedient haben; dagegen haben WALTER GRANGER und WILLIAY
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K. GrREGORY die Ansicht vertreten,'®® dall “‘their primary function was
to assist in the sudden jerking loose of shrubs by downward movements
of the head and neck, since they are well placed to act thus as picks
and levers, while the skull is braced to resist such stresses through its
strong rostrum, down-curved zygomata and greatly emphasized basi-
occipital eminence’’.

Bisher ist aber, wie es scheint, immer i{ibersechen worden, daB die
Stellung der Schneidezéhne im Zwischen- und Unterkiefer in héchst
auffallender Weise mit der Stellung der Vorderzihne bei den diproto-
donten Marsupialiern, bei den Notoungulaten usw. iibereinstimmt, wo
die oberen mit den unteren Schneidezéhnen einen ungefahr rechten Winkel
einschlieBen, wenn man das Gebil im Profil betrachtet, und daB hierbei
die unteren Inzisiven gerade nach vorne aus dem Unterkiefer vorragen,
wahrend die oberen steil nach unten gerichtet sind. Das legt die Ver-
mutung nahe, daB auch die Funktion des Vordergebisses von Baluchi-
thertum von der jener Sdugetiere nicht sehr verschieden gewesen sein
kann, bei denen die Vorderzahne eine gleiche Lage und Stellung in den
Kiefern besitzen.

Allerdings ist zu beachten, daB bei Baluchitherium die Vorderenden
der Schneidezihne nicht wie z. B. bei Bettongia, Diprotodon, Procavia usw.
meiflelartig zugescharft, sondern konisch sind. Von einer bis in alle
Einzelheiten iibereinstimmenden Funktion kann also kaum die Rede
gein. Aber wir werden die Vermutung nicht von der Hand weisen
kénnen, daB Baluchitherium ebenso wie Trigonias usw. von Formen
abstammte, bei denen.das Vordergebi die Funktion besaB, wie sie fiir
ein normales Diprotodontengebil festzustellen ist und wovon oben die
Rede war.

Ich mochte freilich die Meinung aussprechen, dafl es sich bei den
Futterpflanzen der gewaltigen Baluchitherien nicht unbedingt und aus-
schlieflich um laubtragende Baume gehandelt zu haben braucht. s
ist ganz gut denkbar, und das 148t sich auch mit dem Charakter des
Vordergebisses vereinen, daf3 die Nahrungspflanzen dieser groBen Nas-
hérner aus niedrigem Buschwerk bestanden, so daB die Nahrungsaufnahme
nicht in der Weise erfolgen mufte, daB die Nahrung durch eine Bewegung
der Kiefer und Zihne von oben nach unten abgerissen, sondern daB sie
von unten nach oben gerissen wurde. Das wiirde mit dem ganzen Habitus
des Tieres nicht in Widerspruch stehen, und wenn es sich um niedere
Kréuter usw. gehandelt haben sollte, so brauchen wir nur daran zu denken,
daB das Asen beim Pferde nicht in der Weise erfolgt, daB die Tiere nieder-
knien, sondern daB es schon geniigt, daB sie das eine Vorderbein schrige
vor das andere setzen, so daB das Maul des stehenden, grasenden Pferdes
den Boden leicht erreichen kann.
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19. Uintatherium.

Bei den meisten Siugetieren, deren Vordergebifl ein oder mehrere
Zahnpaare besitzt, die besonders vergroBert sind, treten diese GroBen-
unterschiede im ménnlichen Geschlecht stirker hervor als beim weib-
lichen. Das ist nicht nur bei den karnivoren Sidugetieren der Fall, sondern
auch bei den Pflanzenfressern und dieser Unterschied kann so weit
gehen, dafl beim Weibchen die meist in solchen Fillen im ménnlichen
Geschlecht besonders stark vergréBerten Ziahne ganz verlorengegangen
sind.

Dieser Verlust von vergréf8erten Zahnen des Vordergebisses ist iibrigens
auch bei den Reptilien zu beobachten. Bei den Dicynodontiern unter-
scheiden sich Schadel verschiedener Individuen oft nur durch das Vor-
handensein eines mehr oder weniger vergréferten Eckzahnpaares (Abb. 1)
oder durch das ginzliche Fehlen eines solchen. Da sonst keine morpho-
logischen Unterschiede zwischen solchen bezahnten Schideln, die man
Dicynodon genannt hat und den zahnlosen, die man unter dem Namen
Udenodon unterscheiden zu sollen geglaubt hat, nachweisbar sind, wird
es wohl unzweifelhaft sein, daB} die zahnlosen Schidel den Weibchen,
die bezahnten den Méannchen von Dicynodon angehiren.

Schon Cu. DARwWIN1 hat Fille zusammengestellt, in denen bei den
Méannchen verschiedener Siugetiere die Eckzihne groBer sind als bei
den Weibchen derselben Arten. Das ist feststellbar bei einigen Antilopen,
beim Moschustier, beim Kamel, Pferd und Wildschwein, bei verschiedenen
Affen, Robben und dem WalroB. DARWIN macht weiter darauf aufmerk-
sam, daB sich derselbe Unterschied beider Geschlechter auch im Schneide-
zahnabschnitt mancher Siugetierarten bemerkbar macht; als Beispiele
dafiir fiilhrt er den Elefanten, und zwar den indischen, sowie den Du-
gong an.

Da der groBe StoBzahn des Narwalmédnnchens morphologisch als
Eckzahn anzusprechen ist, so ist er der erstgenannten Gruppe anzureihen.

In manchen Fillen sind die Zahne nur als Angriffs- und Verteidigungs-
waffen der so bewehrten Minnchen verwendbar, in anderen treten
iiberdies noch andere Bildungen, wie Schidelzapfen oder Hérner usw.,
als Waffen in Erscheinung. In gewissen Fillen, in denen die Ménnchen
stiarkere Eckzdhne haben, die bei den Weibchen sehr klein sind oder ganz
fehlen, wie beim Pferd, werden diese Zihne gar nicht bei den Kadmpfen
zwischen den Hengsten benutzt;* DArwIN meinte zwar, dafl die Hengste
mit den Schneidezihnen beiBen und das Maul nicht so weit wie die
Kamele und Guanakos beim BiB &ffnen. Aber das Pferd greift in der

* CH. DARWIN teilt jedoch dazu mit, daf ihm ,,zwei bedeutende Trainer
und Ziichter, welche viele Hengste in Verpflegung gehabt haben*‘, ausdriicklich
versicherten, dall die Hengste ausnahmslos versuchen, bei Streitigkeiten den
gegnerischen Hengst beim Nacken zu ergreifen (1. c. S. 498).



VergroBerte Einzelzéhne des Vordergebisses der Wirbeltiere. 77

Freiheit tiberhaupt nicht mit seinem Gebi an, sondern durch Schlagen
mit den Vorderhufen. Das ,,Ausschlagen’ ist erst beim domestizierten
Prerd eine oft geiibte Verteidigungsart, die beim Wildpferd nicht in Er-
scheinung tritt, zum mindesten nie in dem Ausmafe wie beim Haus-
pferd.

Hier liegt also ein Fall vor, der uns zeigt, da8 die Ausbildung stéirkerer
Vorderzihne im ménnlichen Geschlecht durchaus nicht die Folge davon
sein kann, daB diese Zdhne als Waffen gebraucht worden sind und daB

Abb. 36. Uintatherium mirabile MARSH. — Mitteleozéin (Bridger Beds), Wyoming
(nach O. C. MARSH).

der héiufige Gebrauch solcher Zihne die sich immer weiter steigernde
Vergroerung bei den Méannchen provoziert hitte, die dann durch Ver-
erbung ihre Festigung erfahren haben sollte. Vielmehr ist es wahrscheinlich,
daB in diesem Falle wie vielleicht in vielen anderen Fillen hormonale
Zustande die Veranlassung zu der Verstirkung von bestimmten Zahn-
paaren oder von Einzelzihnen (wie beim Narwal) gewesen sind.

Wenn aber solche Zihne einmal da sind, so daB sie als Angriffs- und
Verteidigungswatfen gebraucht werden kdénnen, so ist es begreiflich,
daf sich bei solcherart bewehrten Mannchen im Laufe der Generationen
die Gewohnheit, herausgebildet hat, diese Zihne als Waffen zu benutzen.
Und dann kann es durchaus méglich sein, daB auf dem Wege der
natiirlichen Zuchtwahl Verinderungen, die sich als besonders brauchbar
erwiesen haben, durch Vererbung gefestigt werden.

An einen solchen Fall haben wir vermutlich bei dem elefantengroBen
Uintatherium'® zu denken. Dieser Amblypode aus den mitteleozinen
Bridger Beds Nordamerikas (Abb. 36) hatte sehr stark vergroBerte Eck-
zdhne, die bei den Ménnchen einer Art (Uintatherium mirabile) eine ganz
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ausgesprochene Lanzehform aufweisen. Der obere Canin gleitet an einer
breiten und langen ,,Flansche” des Unterkiefers entlang, wie wir dies
bei den plazentalen Machairodontinen und bei einem marsupialen Raub-
tier noch besonders kennenlernen werden. Die der Unterkieferflansche
zugekehrte Seite des zweischneidig zugeschirften Zahnes ist flach, aber
die AuBlenseite weist einen die Mitte des Zahnes herabziehenden Langs-
kiel auf, der von zwei seitlichen Rinnen begleitet wird. Dazu kommt,
daB bei Uintatherium mirabile der Zahn nach dem Austritt aus der Alveole
des Oberkiefers nicht gleichméaBig an Starke und Breite abnimmt, sondern
sich zunichst verjingt, dann aber wieder in Form eines Lanzenblattes
verbreitert und durch das Vorhandensein der den Mittelkeil begleitenden
Rinnen geradezu den Eindruck einer mit ,,Blutrinnen‘ versehenen
Lanzenspitze macht.

Mit der Nahrungsweise steht diese merkwiirdige Spezialisation, die
sich iibrigens bei anderen Utintatherium-Arten nicht ausgebildet findet
(z. B. nicht bei Uintatherium alticeps und den anderen mit grofen Eck-
zdhnen im méinnlichen Geschlechte bewehrten Arten), kaum in kausalem
Zusammenhang. Das geht ja schon aus dem Fehlen solcher Eckzihne
bei den Weibchen hervor. Auflerdem geniigten den Tieren die noch
vorhandenen unteren Schneidezihne (wie bei den Wiederkiuern sind auch
bei Usintatherium die oberen Schneidezdhne in beiden Geschlechtern
verlorengegangen) zum AbreiBlen der Futterpflanzen, das wahrscheinlich
ebenso wie z. B. bei den Rindern erfolgte. Die Zerkleinerung geschah
durch die Backenzihne, und zwar ist das Backenzahngebifl der Uinta-
therien als ein ausgesprochenes QuetschgebiBl zu bezeichnen, durch-
aus vergleichbar dem gleichfalls aus Backenzihnen mit sehr hohen,
steilstehenden Kronenspitzen versehenen Hintergebil der FluBpferde.

Sehr wichtig erscheint die Feststellung, da8 die Unterkieferflanschen
nur bei den Uintatherium-Mannchen ausgebildet sind, bei den Weibchen
aber vollstindig fehlen.

Wenn auch der ausgezeichnete Saugetierforscher WiLrLiam B. Scorr'®
den ganzen Habitus des Utintatherium-Schidels mit dem von Protoceras
verglichen hat, so scheint mir doch ein wichtiger Unterschied darin
zu bestehen, dall bei Protoceras keine derartige Unterkieferflansche vor-
handen war wie bei Uintatherium.

Das Vordergebil der Uintatherien besteht nicht nur aus den unteren
Schneidezihnen allein, wozu noch der obere Eckzahn tritt, sondern der
untere Eckzahn ist wie bei den Wiederkiuern (und bei verschiedenen
anderen Sdugetieren, sowohl aus der Gruppe der Huftiere wie aus anderen
Gruppen) auch hier in den Schneidezahnabschnitt als inzisiviformer
Vorderzahn miteinbezogen. Wahrscheinlich war das obere Schnauzen-
ende der Uintatherien wie bei den Wiederkauern gestaltet und ScoT?
war durchaus im Rechte, wenn er schrieb, daB die acht vorderen Zihne
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des Unterkiefers von Uintatherium ‘“must have had a firm elastic pad
on the premaxillaries, against the lower incisors could effectively bite,
when cropping the soft plants which formed the diet of these great
beasts”

Es scheint, da die lanzenblattartig gestalteten oder als Hauer ent-
wickelten Eckzihne der Usintatherium-Bullen bei den Paarungskdmpfen
als sehr wirksame Waffe verwendet worden sind, denn die Ausbildung
der Unterkieferflanschen ist nur als ein Schutz fiir die sonst der Bruch-
gefahr sehr stark ausgesetzt gewesenen Eckzihne anzusehen, der iiber-
fliissig wire, wenn die Eckzihne nicht als Waffen verwendet worden
wiren. Die Unterkieferflanschen stehen in ausgesprochener Korrelation
zu den vergroferten Eckzdihnen. Wir werden uns bei der Besprechung
der beiden nachsten Fille mit dhnlichen Bildungen niher zu beschéftigen
haben.

20. Smilodon.

Zu den eigenartigsten Spezialisationen, die wir an Vordergebissen
vorzeitlicher Siugetiere kennengelernt haben, gehoren die der aus-
gestorbenen Unterfamilie der Felidae: der Machairodontinae, und unter
ihnen hat der eiszeitliche Smilodon, der sowohl aus nordamerikanischen
als auch aus siidamerikanischen Plistozdnbildungen bekanntgeworden
ist, besondere Aufmerksamkeit erregt, weil bei ihm die Eckzihne der
Oberkiefer eine enorme Lénge erreicht haben (Abb. 37).

Man war frither der Meinung, dal die Machairodontinen, insbesondere
der mit enormen Eckzihnen bewehrte Smilodon, den Unterkiefer so weit
nach hinten ziehen konnten, daB es den Tieren méglich war, beim BeiBakt
die oberen mit den unteren KEckzihnen zusammenwirken zu lassen.
MarrHEW hatte zuerst die Meinung vertreten, daB Machairodus bzw.
Smilodon den Unterkiefer fast senkrecht zur Schidelachse stellen konnte 27
aber spater!?® hat er sogar angenommen, daB die Achsen der Kiefer beim
BeiBangriff einen Winkel von etwa 150° miteinander einschlossen.

Tch habe schon 1908, die Meinung vertreten,?® daB eine solche weite
‘Offnung der Kiefer beim BeiBakt von Smilodon nicht wahrscheinlich ist
und daB der extrem verlingerte Eckzahn vermutlich ,stets iiber den
Unterkiefer so weit vorstand, daB auch bei vollstandiger Offnung der
Mundspalte die Eckzahnenden noch iiber den Unterkiefer vorragten.

Die Veréffentlichung der Studie von MATTHEW iiber die Stammes-
geschichte der Feliden hatte mich in meiner urspriinglichen Auffassung
wankend gemacht. Spéter habe ich aber bei wiederholter Priifung des
Problems doch die Uberzeugung gewonnen, daB meine urspriingliche
Auffassung die groBere Wahrscheinlichkeit besitzt und ich halte auch
]BtZ.t noch an der Ansicht fest, daB das ZubeiBen bei Machairodus und
S’fnlodon nicht in derselben Weise wie etwa bei der Hauskatze oder beim
Léwen erfolgte, sondern daB bei diesen Machairodontinen mit enorm
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verlangerten oberen Eckzdhnen die Funktion derselben eine ganz andere
gewesen sein mufll, weil ein normaler Bif mit Kieferschlu8 hier nicht
mehr in Betracht kommen konnte.130

Ich bin daher zu der Meinung gelangt, daB die Funktion der extrem
verlangerten und verstdrkten oberen Caninen von Smilodon nicht die

Abb. 837. Smilodon californicus BovARD. — Plistozin des Rancho La Brea, Los Angeles,
Kalifornien. — !/, der nat. Gréfe. — Nach einer von MERRIAM und SToCK verdffentlichten
Photographie.

einer Scherenhilfte oder Zangenhilfte gewesen sein kann, sondern nur
die eines von oben her in die- Beute geschlagenen Enterhakens, der dabei
die Aufgabe hatte, die Decke des Beutetieres zu durchtrennen und dabei
vielleicht auch Blutgefifle anzuschneiden.

Am eingehendsten hat sich W. MARINELLI!* mit dieser Frage be-
schéaftigt und eine sorgfiltige physiologische Analyse durchgefiihrt.

Auch er ist zu der SchluBfolgerung gelangt, dal Smilodon seine
Eckzahnhiebe mit geschlossenen Kiefern ausfiihrte, wie ich dies zuletzt
im Jahre 1939 wahrscheinlich zu machen versucht habe. MARINELLI
hat auch die Frage aufgeworfen, ob Smilodon californicus, der in einer
so ungeheueren Zahl von Individuen aus dem Plistozin des Asphalt-
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sumpfes Rancho La Brea bekanntgeworden ist — man hat bis jetzt
etwa 3000 Individuen geborgen* — nicht vielleicht ein Aasfresser gewesen
ist, det durch den Aasgeruch der im Asphalt steckengebliebenen und
verendeten Tiere angelockt wurde und dabei in dieselbe Falle ging wie
seine Beute.

Wenn diese Auffassung gewil manches fiir sich hat, so ist doch viel-
leicht auch in die Waagschale zu werfen, dafl das Versinken der in den
Asphaltsumpf des Rancho La Brea geratenen Tiere verhiltnismiBig
schnell vor sich gegangen sein diirfte. Ich selbst habe die Erfahrung
machen koénnen, dafl das Einsinken in den triigerischen, weil durchaus
tragfahig scheinenden Asphalt iiberraschend schnell erfolgt.!®2 Wahr-
scheinlich haben, wenigstens am Rancho La Brea, die Smilodonten die
Beutetiere noch lebend angetroffen und sind durch die Todesschreie
der vom Asphalt festgehaltenen Tiere angelockt worden, ebenso wie die
vielen Raubvdégel, die weitaus die Mehrzahl unter den aus dem Rancho
La Brea bekanntgewordenen fossilen Vogelreste bilden und die sich
gleichfalls, wie das ja auch die Aasgeier zu tun pflegen, schon dann auf
ihre Beute stiirzen, wenn sie sich, allerdings schon wehrlos, noch im
Todeskampfe befindet.

MarverL kam zu dem Schlusse, daBl bei Smilodon kein eigentliches
Zubeifen mit dem Eckzahngebil erfolgte. Damit steht auch die bei
Smilodon feststellbare Reduktion des Masseter in Zusammenhang. Das
Einschlagen der méchtigen Eckzihne mit ihren zugeschérften Schneiden
erfolgte nach MariNELLr allem Anschein nach durch die Wucht
des an die Beute geworfenen Korpergewichtes. Das geschieht
ja auch ebenso bei den echten Katzen: ,,... wenn sie nimlich ihre Beute
nicht durch den eigentlichen Bif}, sondern im Ansprung iiberwéltigen,
wobei vor allem die oberen Canini wie Enterhaken in das Beutetier ein-
geschlagen werden und nun das Niederreilen, durch die Wucht des
ganzen Koérpergewichtes, unterstiitzt durch entsprechende Anstrengungen
der Vorderpranken erfolgt. Bei dieser Aktion, die nach den Berichten
oft einen Bruch der Wirbelsiule des Opfers herbeifiihrt, wird auf die
Eckzihne ein ganz bedeutender Zug nach vorne ausgeiibt. ...

Von besonderer Bedeutung fiir die Losung dieses funktionellen
Problems scheint mir jetzt, deutlicher als mir dies frither bewufit wurde,
das Vorhandensein bzw. die allmihliche Riickbildung der eigenartigen

* Die Mehrzahl der Reste befindet sich im Museumn von Los Angeles
und im Museum des Paldontologischen Institutes der Universitéit Berkeley,
Kalifornien. Das Zahlenverhiltnis der Raubtiere (Canidae und Felidae) zu
den tbrigen Siugetierfamilien am gleichen Fundort gibt ein von JoHN
C. MERRIAM und CHESTER STOCK entworfenes Diagramm in: The Felidae of

Rancho La Brea. Carnegie Inst. Washington, Publ. 422, p. 19. Washington
1932.

Palacobiologica, Bd. VIII, H. 1/2. 6
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Flansche zu sein, die bei den dltesten Machairodonten stark ausgebildet
war, sich aber im Verlaufe der Stammesgeschichte dieser Gruppe (man
faBt sie nach dem Vorschlage von MaTTHEW in der Unterfamilie der
Machairodontinae zusammen) auffilligerweise zuriickbildet und bei
Smilodon fast ganz ver-
schwunden ist.

Dieses Verhalten der
Unterkieferflanschenist,
wie ich jetzt darlegen
mdchte, allem Anscheine
nach ein Fingerzeig da-
fiir, daB die Funktion
der sich schon bei den
dltesten Machairodon-
tinen vergroBert wund
verlangert erweisenden
Eckzihne des Ober-
kiefers eine andere war
als bei den jiingsten Ver-
tretern dieses Stammes,
wie sie durch Smilodon
gekennzeichnet werden.

Solche Unterkiefer-
flanschen kennen wir
von den Dinoceraten,
beispielsweise von Bathy-
opsis oder von Uinta-
therium. Dort sind die
Kronen der oberen Eck-

AbDb. 38. Eusmilus; sicarius SINCLAIR et JEPSEN, aus dem sh .

Oligozin der White River Beds (Lower Brulé) von Siddakota, Zahne der Minnchen,
nahe verwandt mit Eusmilus bidentatus aus den oligozinen wie von Uswntatherium
Phosphoriten des Quercy, Frankreich. Schidellinge des hier . . .
abgebildeten Schiidels (an der Basis gemessen, Prosthion bis  Mirabile bekannt ist, von

Basion) betrigt 187 mm (nach W.J. SINCLAIR und G. L. lanzenblattihnlicher Ge-
JEPSEN).
stalt, vorne und hinten

‘messerscharf und iiberdies an der AuBlenseite mit einem Léangskiel versehen,
der beiderseits von einer Rinne begleitet wird, die man geradezu als eine
vordere und hintere Blutrinne ansprechen kann, da diese Rinnen zu beiden
Seiten des Lingskieles eines solchen Eckzahns geradezu iiberraschend an
mittelalterliche Lanzenbliatter mit solchen Blutrinnen erinnern,!33

Hier erscheint die Bedeutung der groflen Unterkieferflanschen ohne
weiteres verstindlich. Die Kampfe zwischen den Uintatherium-Bullen
haben sich wahrscheinlich ebenso abgespielt wie die Paarungskimpfe
der Moschustiere. Bei diesen suchen sich die kiampfenden Minnchen
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mit den Hilsen zu umschlir.lgen, um die Zihne einzusetzen, und dabei
reien sie sich tiefe Wunden in Fell und Fleisch, wofiir die Narben der
alten Mannchen Zeugnis ablegen.13¢

Die knocherne Unterkieferflansche verhindert es, daB die oberen
Eckzéhne beim ZubeiBlen abgleiten oder gar abbrechen. Die Wirkung
der Unterkieferflanschen ist die gleiche wie die des breiten Scherenteiles
einer altertiimlichen Lichtputzschere. Sonderbarerweise .haben solche
groBe Unterkieferflanschen nur die Mannchen der Dinoceraten; das be-
weist wohl den kausalen Zusammenhang zwischen den oberen vergroSerten
Eckzahnen und diesen Unterkieferlappen. Den gleichen Zusammenhang
werden wir aber auch fiir die alteren Machairodontinen annehmen
miissen, wihrend bei den spezialisierteren, jingeren Gattungen diese
Flanschen reduziert worden sind. Daraus scheint mir der zwingende
SchluB bervorzugehen, dafl die oberen Eckzihne von Smilodon nicht mehr
wie bei Drepanodon oder Eusmilus (Abb. 38) gebraucht worden sein
kénnen. Es hat also, wie dies schon frither als wahrscheinlich anzusehen
war, ein Zubeilen der Kiefer, also ein Bifl mit zusammen funktionierenden
oberen und unteren Caninen, bei Smilodon nicht mehr stattgefunden
und die Funktion der oberen ,,Hauer* muB also eine andere gewesen sein
als bei den Gattungen Drepanodon, Eusmilus usw.

Nun ist in diesem Zusammenhang die Feststellung der Tatsache
besonders wichtig, daB bei Drepanodon und Eusmilus nur sehr wenige
Individuen mit lidierten oberen Eckzdhnen bekannt sind!¥ und daB
nur in einem Falle, nimlich bei der Type von Drepanodon oharrai, éin
abgebrochener und dann an der Bruchstelle stark abgenutzter oberer
Canin beobachtet worden ist. Hingegen liegen zahlreiche abgebrochene
und an den Bruchenden abgewetzte obere Eckzihne von Smilodon aus
dem Asphaltsumpf des Rancho La Brea vor; das darf wohl, wie ScoTT
und JEPsEN mit Récht hervorgehoben haben,* als ein Beweis dafiir
gelten, daf3 diese bei Smilodon so hiufigen, bei Drepanodon und Eusmilus
dagegen so seltenen Eckzahnbriiche darauf zuriickzufiihren sind, daB
bei Smilodon keine Unterkieferflanschen als Eckzahnschutz vorhanden
waren, wohl aber bei Drepanodon und Eusmilus.

Falls aber iiberhaupt die oberen Eckzdhne bei Smilodon usw. nicht
ganz funktionslos werden sollten, wenn der Unterkiefer beim Einhauen
in die Beute nicht mehr ge6ffnet wurde, so muBiten ja die Unterkiefer-
flanschen reduziert werden. Die langen; vorne und hinten zugeschirften

* In Trans. Amer. phil. Soc. (N. 8.) 28, Part 1, 129, April 1936:

“This in remarkable contrast to the great Pleistocene ‘Sabretooth Tiger’,
Smilodon ealifornicus, of which such an astonishing number of skulls have
been found in. the tar-pits of Rancho La Brea. Many of these skulls have,
sabres broken off during life, as is proved by the manner in which the broken
end has been abraded.”

0%
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Enden der oberen Eckzdhne von Smailodon konnten jetzt zwar in das Fell
und in das Fleisch des Beutetieres eingeschlagen werden, aber die Bruch-
gefahr war nun weit groBer als zu der Zeit, als die Machairodontinae
noch mit beiden Kiefern zubeifen konnten.

Im Stamme der Machairodontinae hat sich also ein Vorgang abge-
spielt, der eine gewisse Parallele mit Mesoplodon layardi und Elephas
primigenius darstellt. Die Steigerung im Verlaufe des Vergroferungs-
prozesses des von der VergrdBerung betroffenen Zahnpaares war eine
Zeitlang von unzweifelhaftem funktionellen Vorteil. Aber dann ist beim
weiteren Fortschreiten in ein und derselben Richtung der Punkt iiber-
schritten worden, von dem angefangen der Vorteil in das Gegenteil um-
zuschlagen begann. Im Falle von Smilodon konnte der Unterkiefer
nicht mehr wie zu der Zeit des Vorhandenseins der Unterkieferflanschen
zuriickgezogen werden, weil die oberen Zihne zu lang geworden waren
und der Unterkiefer fiir den Bif beider Eckzahnpaare nicht mehr so weit
zuriickgezogen werden konnte. Wenn auch, wie MARINELLI hervor-
gehoben hat, eine rezenie Katze beim Gihnen den Kiefer ebensoweit
aufzureifen vermag, als dies von MAaTTHEW fiir den Bi von Smilodon
angenommen wurde, so kann sie doch nicht bei einer so weiten Maul-
offnung wirklich zubeiBen, ohne das Kiefergelenk zu gefihrden. Es hat
also, wie nach dem oben Gesagten zu schlieBen ist, Smilodon auf seinem Ent-
wicklungswege den Gefahrenpunkt nichtnurerreicht, sondern iiberschritten.

So blieb Smilodon kaum etwas anderes mehr tibrig, als seine iiher-
méaBig in die Linge gewachsenen Eckzihne so zu verwenden, daB er sie
von oben herab in die Beute wie Haumesser einschlug, sozusagen in der-
selben Weise, wie die spanischen Buschmesser verwendet werden, wenn
man sich im Urwalddickicht einen Weg bahnen will. Die Wirkung eines
solchen Anhiebes und Einhiebes muBte die sein, in die Felldecke und das
Fleisch des Beutetieres zwei lange, tiefe und scharfrandige Wunden zu
schneiden. Sonst aber waren die beiden langen Eckzihne kaum mehr
geeignet, bei der Aufnahme des Fleisches in das Maul irgendwelche
Dienste zu leisten. Wir wissen jedoch, daB die Katzen, wie die Beob-
achtung jeder Hauskatze und ebenso die einer GroBkatze zeigt, das
Fleisch nicht in der Weise aufnehmen und zerschneiden, da8 sie es mit
dem VordergebiB ergreifen und zerschneiden, sondern das Fleisch wird
seitlich an die Mundspalte herangebracht und hier von der Schneidschere
des aus dem oberen vierten Primolaren und dem unteren ersten Molaren
gebildeten Apparats zerschnitten, wihrend bei den Hyénen dieselben
Zihne als Brechschere funktionieren .13

In einer Studie, in der BirRGER BoOHLIN! die bisherigen Ansichten
iiber die Funktion des Vordergebisses von Smilodon zusammengefaBt
hat, hat er, sich hierbei im wesentlichen an die Rekonstruktion von
MzrriaM und STOCK anlehnend,!®® eine Rekonstruktion von Smilodon
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californicus gegeben, die diese GroBkatze darstellt, wie sie den im Asphalt
steckenden Kadaver eines jungen Elefanten anschneidet. Er hat in
dieser Zeichnung seine Auffassung zum Ausdruck gebracht, daf beim
EinbiB der Unterkiefer von Smilodon weit zuriickgezogen wurde, also
in derselben Weise, wie es MATTHEW seinerzeit angenommen hatte und
wobei nach dieser Auffassung der Unterkiefer mit dem Oberkiefer einen
Winkel von etwa 150° eingeschlossen haben wiirde.

Das wire noch nicht einmal so viel, als ScorT und JEPSEN als die
Grofe des Kieferwinkels bei zum Einbif} geéffneten Maule fiir Drepanodon
oharrai angenommen haben (165—170°)1% und noch weit weniger als
SINCLAIR und JEPSEN als C)ffnungswinkel fir Eusmilus sicarius errechnet
haben (‘‘backward a full 180°7’).140

Eine derartig weite Mauloffnung beim EinbiB ist allerdings bei den
Giftschlangen zu becbachten, aber bei diesen sind die Zahne kurz und
konnen an relativer Ldnge zum Schidel nicht entfernt mit den langen
Eckzahnen von Smilodon und Verwandten verglichen werden. Nach
Franz WERNER sind z. B. bei unserer Kreuzotter die Giftzihne 3—4 mm,
héchstens 5 mm, bei der Lanzenschlange 25 mm, bei der Gabunotter
30 mm lang.¥ Eine Funktion der Eckzihne der Machairodontinen
nach Art der Giftzéhne der Schlangen kommt jedoch keinesfalls in Frage.
Die Zéhne von Smilodon usw. funktionierten, wie wir gesehen haben,
als scharfschneidende Hiebmesser, die Giftzihne der Schlangen wirken
aber als dolchférmige Stichwaffen.

Eine derartige weite Offnung des Maules beim Einhieb, wie sie von
Scorr, JEPSEN, SiNcLAIR, MERRIAM und Stock nach der Auffassung
von MaTTHEW fiir Smilodon californicus und die iibrigen extrem spezialisjer-
ten Machairodontinen angenommen worden ist, konnte nicht mit einem Zu-
beiBen verbunden sein, wenn es auch feststeht, daB Katzen ihre Kiefer
so weit aufreiBen kénnen. Das hat eine Lichtbildaufnahme, die KaRrL
RoTtHE von einem géhnenden Tiger im Tiergarten Schénbrunn zu Wien
angefertigt hat, einwandfrei bewiesen.2 Aber es handelt sich nicht um
die Frage, wie weit das Maul gelegentlich gedffnet werden kann, sondern
wie es moglich und denkbar ist, daBl die riesig verlingerten Eckzihne
bei einem so weit aufgerissenen Maule funktioniert haben kénnen. Und
da scheint es mir doch, als ob zwar bei denjenigen Machairodontinen,
deren Unterkiefer die oben besprochenen Flanschenbildungen aufweisen,
eine Funktion der oberen Eckzihne nicht nur beim Einhiebe, sondern
auch beim ZubeiBen noch méglich gewesen ist, so daB im letzteren Falle
die oberen Eckzihne als obere Scherenhilften an den unteren Scheren-
hilften der Unterkieferflanschen entlangglitten; daB aber ein solches
ZubeiBen des Vordergebisses bei Smilodon wie bei den anderen Machairo-
dontinen mit reduzierten Unterkieferflanschen nicht mehr statthatte
und die oberen Caninen hier nur mehr als Hiebmesser fungierten.
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Ein ,,Blutsaugen‘ als Hauptnahrungsform von Smilodon diirfte kaum
in Betracht zu ziehen sein. MATTHEW hatte dies zwar (1901) angenommen,1%
BranDEs™ und nach ihm WEISMANN# hatten das gleiche vermutet,
und zuletzt (1932) haben MERRIAM und Stock diese Hypothese dadurch
wahrscheinlich zu machen gesucht, daB sie auf die Struktur des Gaumens
von Smilodon hingewiesen haben .46

Ich méchte nach wie vor annehmen, daBl Smilodon seine Beute in der
Weise angriff, daB} die oberen Caninen mit geschlossenem Maule in das
Beutetier eingeschlagen wurden:

21. Thylacosmilus.

Vor einiger Zeit ist unsere Kenntnis von den vorzeitlichen poly-
protodonten Beuteltieren Stidamerikas durch die Entdeckung einer
iiberaus merkwiirdigen Form bereichert worden, die der Familie der
Borhyaenidae eingereiht und unter dem Namen Thylacosmilus beschrieben
worden ist. In dieser von ErmErR S. Ricgs unterschiedenen - Gattung
wurden zwel naheverwandte Arten, Th. lentis und Th. atrox voneinander
getrennt, die beide durch ausgezeichnet erhaltene Schidelreste belegt
sind; von Th. airox liegen auferdem Unterkiefer, mehrere Hals- und
Riickenwirbel sowie Gliedmafenreste vor.

Die Funde wurden von der Field-Expedition in der Araukanischen
Formation (= Mittelpliozdn) bei Puerta Corral Quemada im Departe.
ment Belen in der Provinz Catamarca (Argentinien) im Jahre 1926
gemacht; die erste Beschreibung durch E. S. Ricas erfolgte 1928, aber
die Namengebung erst 1933,'4” und die ausfiihrliche Beschreibung mit
guten Abbildungen im April 1934.148

Bei der verhiltnismiBigen Seltenheit aller rduberischen Saugetiere
im Tertidr Siiddamerikas vor der Wiederherstellung der Landverbindung
mit Nordamerika ist jeder Fund eines polyprotodonten Beutlers im
stidamerikanischen Tertiir von Bedeutung. Scheint es doch, daB sich
die verschiedenen Stimme der Pflanzenfresser, sowohl die aus den
groBen Gruppen der Ungulaten als auch aus denen der Rodentier und
Xenarthrer, zum Teile deshalb auf dem Boden Siidamerikas so reich
entfalten und entwickeln konnten, weil sie kaum wesentlich von Feinden
in Gestalt von Raubtieren verfolgt waren.1#® Was wir bisher von solchen
Siugetieren aus dem siidamerikanischen Tertidr kannten, umfaBte
fast ausschlieBlich kleinere, hochstens fuchsgroBe Typen von Raub
beutlern, und nur die groe Borhyaena, die uns aus den miozénen Sant
Cruz-Beds bekannt geworden ist, erreichte ungefihr die GroBe eines
Lowen; auch Prothylacinus aus demselben geologischen Horizont, der
etwa die GroéBe eines Braunbdren besessen haben diirfte, ist als eis
groBeres Raubtier zu bezeichnen. Trotzdem ist durchaus W. B. Scor?
beizupflichten, wenn er schreibt: “Prothylacinus and Borhyaena were
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the largest of the Santa Cruz flesh-eaters and no doubt pursued the
smaller and defenceless ungulates, but were hardly sufficiently powerful
to attack successfully the larger hoofed animals, which were probably
well able to defend themselves.”’15

Den GebiBtypen von Borhyaena und von Prothylacinus, diesen beiden
grofBten fossilen Raubbeutlern aus dem Tertidr Stidamerikas, reiht sich

Abb. 39. Tylacosmilus atrox RIGGS. — Plioziin Patagoniens (Araucanense). — Fundort: Puerta
Corral Quemada, Dept. Belen, Catamarca, Argentinien. Schiidellinge 26 cm (nach ELMER S, RIGGS,
aber umgezeichnet und die Kieferstellung abgeindert).

nun als dritte groBe Raubbeutlertype die Gattung T'hylacosmilus (Abb. 39)
an, von der jedoch bisher weder die unmittelbare Aszendenz noch Deszen-
denz bekannt ist. Bei der iiberaus merkwiirdigen Type des Gebisses
wird man zu der Frage gefiihrt, ob wir nicht unsere wiederholt ausge-
sprochene Vermutung, daB die stidamerikanischen pflanzenfressenden
Séugetiere in den Raubbeutlern keine wesentlichen Feinde besessen haben,
revidieren miissen und die geringe Kenntnis von groBeren Raubtieren
damit zu erkliren haben, daB die geologische Uberlieferung von Uber-
resten solcher Angreifer bisher liickenhaft war.
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Wenn wir den GebiBitypus von Borhyaena genauer betrachten, so
fallt uns zunichst das Fehlen eines Brechscherenapparats auf, wie er
fir die plazentalen Carnivoren seit der Entstehung der Fissipedier kenn-
zeichnend ist. Freilich spricht die Gerdumigkeit und Weite der Temporal-
grube fiir eine starke Entwicklung der Kaumuskulatur bei Borhyaena,
aber namentlich der Charakter des Vordergebisses zeigt einen Habitus,
der eher an den GebiBtypus einer Hydne erinnert, und so wird man
bei der Analyse des Borhyaena-Gebisses zu der Meinung gefithrt, daf
diese Raubbeutlergattung eher als ein Aasfresser wie als ein Jager
zu bezeichnen ist.

Allerdings miissen wir aber auch bedenken, daB die heute nur mehr
in Tasmanien lebenden, auf dem australischen Festland infolge des
Kampfes mit dem Dingo und durch die Gegnerschaft der Ansiedler stark
dezimierten und dem Aussterben gendherten grofen polyprotodonten
Raubbeuteltiere, der Beutelteufel (Sarcophilus satanicus) und der
Beutelwolf (Thylacinus cynocephalus) nicht nur Aasfresser, sondern
auch, wie viele Beobachter mitgeteilt haben, gefdihrliche Réuber sind
und, ebenso wie ihr Verwandter, der Riesenbeutelmarder (Dasyurus
maculatus), besonders dem Flugwild und dem zahmen Gefliigel der An.
siedler nachstellen. Es moégen daher auch, trotz des Fehlens eines aus-
gesprochenen Brechscherenapparats im Gebi von Borhyaena und Pro-
thylacinus, diese beiden Formen neben der Aasnahrung wohl auch
lebendes Wild in der Zeit der Ablagerung der Santa Cruz Beds gejagt
haben und ihre Vorfahren werden es wohl dhnlich gehalten haben. Unter
den alteren Borhyaeniden ist in dieser Hinsicht besonders der Borhyaenide
Arminiheringia auceta AmcH. aus dem Notostylopense (Untereozén)
Patagoniens hervorzuheben, da er nach Smpson eine Art Brechscheren.
apparat in den stark vergroBerten letzten Backenzihnen (M3, M,) besal,
ein Zeichen dafiir, dal die Backenzahnfunktion dieses Beuteltiers bis
zu einem gewissen Grade mit den Brechscherenapparaten der plazentalen
Raubtiere in Vergleich gestellt werden darf.151*

Trotzdem ist die groBe Seltenheit der Raubbeutler im Vergleiche
zu den reichen Mengen der uns erhalten gebliebenen Reste der herbivoren
Sdugetiere aus dem Tertiar Siidamerikas als ein Beweis dafiir zu betrach-
ten, daB die rduberischen Siduger zu jener Zeit bei weitem nicht die Rolle
spielten wie die Raubtiere im Rahmen der tertiiren Siugetierfaunen
der Alten Welt und in Nordamerika.

* Arminiheringia auceta AMGH. war nach SIMPSON um etwa ein Drittel
grofler als Borhyaena und hat etwa die GroBe eines starken Braunbéren
erreicht. Ebenso groB3 war auch der Raubbeutler Pharsophorus lacerans &
den Pyrotheriumschichten. Eine Abbildung von Pharsophorus hat AMEGHIN
veroffentlicht: Les formations sédimentaires du Crétacé supérieur et dv
Tertiaire de Patagonie. An. Mus. Nac. Buenos Aires 15, 349, Fig. 183 (1906)
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Um so wichtiger erscheint der Versuch einer Analyse des GebiBtyps
von Thylacosmilus, der durch den Besitz von auBerordentlich groBen
und hochspezialisierten Eckzéhnen den Typus der durch Eusmilus,
Smilodon usw. reprasentierten Machairodontinen der Holarktis zu wieder-
holen scheint.

Eimer S. Riges hat die Meinung vertreten, daB Thylacosmilus ein
ausgesprochener Réuber gewesen sein muf}, mit ‘“highly specialised
prying habits”. Im Zusammenhang mit der enormen Entwicklung der
Caninen stehen nach Ricas die kriftig entwickelten Halswirbel sowie die
kraftige Ausbildung der Muskelansitze am Schidel (Hinterhaupt,
Schidelbasis und Unterseite der Halswirbelkérper). Ebenso sind die
Ansitze fir jene Muskeln, die die Aufgabe hatten, den Kopf stark herab-
zuziehen, sehr kriftig ausgebildet. ‘“This fact”, sagt Ricas, “strongly
indicates that they must have been used in a downward stroke of the
sabertooth, or in retaining a hold secured by those weapons” (. c., S. 21).

Die allgemeine Ahnlichkeit im Gesamthabitus des Schidels von
Thylacosmilus mit dem eines Machairodontinen, besonders mit Eusmilus,
muBte den Gedanken nahelegen, daBl in beiden Fillen eine durchaus
gleichartige Funktion des Gebisses, vor allem der enorm vergréferten
Eckzihne des Oberkiefers, stattgehabt hat.

Ein wichtiger und wie mir scheint sehr bedeutungsvoller Unterschied
besteht jedoch in dem unvergleichlich viel groferen und kréftigeren
Eckzahnpaar bei Thylacosmilus. Der sichelférmig gekriimmte Zahn
mit persistenter Pulpa reicht so weit auf den Schadel hinauf, daf} das
Ende der offenen Wurzel weit hinter den Augenhéhlen liegt und an
eine Linie grenzt, die vom Schédeldach aus senkrecht nach unten bis zum
Vorderrande der Cavitas glenoidalis des Squamosums verliuft. Diese
beispiellose Ausbildung des oberen Eckzahnpaares deutet die enorm
gesteigerte Funktion dieser Zahne an. Das Vorhandensein einer grofen
Unterkieferflansche, die noch weit ausgedehnter ist als bei Eusmilus,
beweist, dafl hier ein noch weitgehenderer Bruchschutz vorlag als bei
den mit Unterkieferflanschen versehenen Machairodontinen oder bei
den Amblypoden.

Es geht aus den oben bei der Besprechung von Smilodon und dessen
Verwandten gegebenen Darlegungen iiber die funktionelle Bedeutung
dieser Unterkieferflanschen hervor, daf die Eckzihne des Oberkiefers
bei Thylacosmilus die obere Halfte, die Unterkieferflansche aber die
untere Halfte einer Schere bildeten und daB somit der Unterkiefer von
Thylacosmilus unbedingt mindestens so weit getffnet werden konnte, als
ich dies in der hier versuchten Rekonstruktion zum Ausdruck gebracht habe.

Was aber den Marsupialier Thylacosmilus von der GroBkatze Eusmilus

und den iibrigen Machairodontinen durchgreifend unterscheidet, ist das
BackengebiB.

6a
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Bei den Machairodontinen ist ein typischer Schneidscherenapparat
ausgebildet, der ungefahr die gleiche Funktion gehabt haben mufl wie
bei den lebenden Katzen. Das ist bei Thylacosmilus nicht der Fall.
Hier ist es iiberhaupt nicht zu der Ausbildung eines Apparats gekommen,
der sich mit einem Schneid- oder Brechscherenapparat wie bei den
Fissipediern vergleichen liee. Die Backenzihne sind klein und von einem
Apparat zum Zerschneiden von Muskelfleisch oder zum Zerbrechen
von Knochen wie bei den Feliden und Hyaeniden ist hier keine Rede.

Das muBl uns die Frage nahelegen, welche Nahrungsweise Thyla-
cosmialus gehabt haben kann, die im Einklang mit den so auBerordentlich
stark entwickelten oberen Eckzihnen und den im Gegensatz dazu so
auffallend schwach entwickelten Backenzéhnen gestanden haben muB.
Wenn wir Umschau nach einer fleischfressenden Siugetiertype halten,
bei der sich Reduktionen im Backenzahnabschnitt bemerkbar gemacht
haben, so finden wir ein Beispiel dafiir zunéichst beim afrikanischen
Erdwolf (Proteles cristatus), dessen Backenzdhne durch weite Liicken
getrennt und zu kleinen Stummeln verkiimmert sind. Die leider immer
noch diirftigen Berichte tiber die Lebensweise von Proteles besagen,
daB er sich vorwiegend von Aas und von Termiten usw. erndhrt. Die
Angaben dariiber,!5? da3 die Erdwoélfe ,,sich meist von Limmern nihren,
daB sie aber auch ab und zu ein Schaf iberwiltigen und toten, von ihm
aber hauptsichlich den fetten Schwanz verzehren®, sind vereinzelt
geblieben und miissen uns mit Riicksicht auf die funktionelle Unféhig-
keit des Backengebisses zum Zerschneiden von Muskelfleisch oder gar
zum Zerbrechen von Knochen beziiglich der Zuverlissigkeit einer solchen
Angabe von Schafmorden durch den Erdwolf etwas skeptisch stimmen.
Die nebeneinander in einer auffallend breiten, aber kurzen Schnauze
stehenden Vorderzihne wiirden vielleicht bis zu einem gewissen Grade
an das Packergebif1% von Cuon erinnern, aber das scheue, schakalartige,
nichtliche Leben des Erdwolfs weist eher auf eine Lebensweise hin,
bei der die Nahrung hauptsichlich aus Wirmern, Aas, Insekten usw.
besteht.

Die GroBe der Eckzihne, die in ihrer Entwicklung alle bisher be-
kannten Spezialisationsformen der Machairodontinen tibertreffen, in
Verbindung mit dem Vorhandensein der auffallend groBen Unterkiefer-
flanschen, spricht dafiir, daBl Thylacosmilus mit seinen oberen Caninen,
wie wir dies schon fir die Machairodontinen wahrscheinlich zu machen
versucht haben, die Decke gefallener GroBsidugetiere angeschnitten hat,
um sich an den weicheren Teilen des Aases, wahrscheinlich in erster Linie
an den Eingeweiden, zu dsen. Erfahrungsgemifl werden von Aasfressern
zu allererst nach AufreiBen der Bauchdecke eines verendeten Tieres die
Eingeweide herausgezerrt- und verzehrt. Wihrend andere Aasfresser
dann auch die iibrigen Teile eines Kadavers in Angriff nehmen und,
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wie die Hyéanen, schliefilich auch die Knochen zerbrechen und verzehren,
was iibrigens auch der tasmanische Beutelteufel (Sarcophilus satanicus
TuoM.) tut, hat sich Thylacosmilus wohl ebenso nur mit den weicheren
Teilen eines Aases begniigt, wie es Proteles mit Riicksicht auf sein schwaches

Abb. 40. Rekonstruktion des Lebensbildes von Thylacosmilus atrox (Originalzeichnung).

Backengebil zu tun gezwungen ist, wenn er gelegentlich an ein Aas
herankommt.

Wenn wir es versuchen, ein Lebensbild von Thylacosmilus zu re-
konstruieren, so werden wir vor die Frage gestellt, ob die méichtigen
Eckzihne dieses Beuteltieres frei sichtbar oder von der die Zihne zum
groBiten Teile verdeckenden Lippe verdeckt waren.

Bei einem Vergleiche mit lebenden GroBtierformen, die zum Ver-
sténdnis des einstigen Aussehens von Thylacosmslus heranzuziehen
wiren, tritt uns beim Bulldogg ein Fall entgegen, in dem die Ober-
lippen weit seitlich herabhingen. Bei den verschiedenen Versuchen
einer Rekonstruktion des T"hylacosmilus-Schidels bin ich immer wieder
auf die Losung gekommen, daB in derselben Weise wie beim Bulldogg
die Lippen weit herabgehangen haben miissen. DaB der Einbif durch eine

6a*
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solche Lippenbildung nicht beeintrichtigt wird, zeigt das Verhalten des
Bulldoggs in klarer Weise. Hier liegt ja ein Idealfall des ,,Packergebisses
vor, wie es von E. HAuor!%® eingehend analysiert worden ist.

Die duBlersten Spitzen der beiden langen Eckzihne werden wahrschein-
lich in dhnlicher Weise iiber den Unterrand der Oberlippen hinaus-
geragt haben, wie ich das in der hier mitgeteilten Rekonstruktion (Abb. 40)
zum Ausdruck zu bringen versucht habe.

II. Ubersicht der verschiedenen Funktionen von vergroBerten Zihnen
des Vordergebisses.

Vor einiger Zeit habe ich eine Zusammenfassung der wichtigsten
Gebitypen der Wirbeltiere zu geben versucht, die keineswegs aut Voll-
stdndigkeit Anspruch machen, sondern nur die hauptsichlichen Gebif3-
typen darstellen sollte.!%

Ich habe damals folgende Gebiitypen unterschieden:

1. Greifgebisse. (Beispiel: Fische, Amphibien, Reptilien, unter
den S#ugetieren besonders Delphine.)

2. Schnappgebisse. (Beispiel: Cuon dukhunensis. Anzuschliefen
der Bulldogg als Vertreter des ,,Packergebisses.)

3. Scherengebisse. (Betrifft den Backenzahnabschnitt und ist
besonders bei den Insektenfressern ausgebildet.)

4. Brechscherengebisse. (Beispiele: der aus dem P* und M, ge-
bildete Brechscherenapparat im hinteren Kieferwinkel der Fissipedier.)

5. Kaugebisse. (Betrifft die Differenzierung des Backenzahnabschnit-
tes des Sdugetiergebisses zu Apparaten, die die Aufgabe haben, die Nah-
rung zu zerkauen. Beispiel: Baren, Schweine, Menschenaffen.)

6. Mahlgebisse. (Der zur Zerkleinerung der Nahrung dienende
Backenzahnabschnitt umfaBt Zihne, die zum Zerreiben oder Zermahlen
der Pflanzennahrung dienen. Beispiele: die herbivoren Ornithischier,
wie Iguanodon, Trachodon usw., Huftiere.)

7. Quetschgebisse. (Besondere Modifikation des vorgenannten
Gebifitypus, bei dem die aus weichen Pflanzen bestehende Nahrung nicht
zerrieben oder zermahlen, sondern durch Druck zerquetscht wird. Bei-
spiel: FluBpferd und die nach dem gleichen Gebilitypus gebauten Backen-
zahne der Amblypoden, z. B. Uintatherium.)

8. Sagegebisse. (Betrifft die Ausbildungsform der Backenzihne,
bei der die Pflanzennahrung weder zerrieben noch zermahlen noch zer-
quetscht, sondern zersdgt wird. Unter dem Begriffe der Sigegebisse
habe ich [1935] verschiedene GebiBtypen vereinigt, die ich in der vor-
liegenden Mitteilung schirfer zu unterscheiden versucht habe.)

9. Nagergebisse. (Die schirfere Unterscheidung der verschiedenen
Typen von Gebissen, bei denen es zu einer Nagetdtigkeit kommt, ist
gleichfalls in der vorstehenden Analyse der verschiedenen Formen des
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Vordergebisses gegeben; wodurch die 1935 gegebene Darstellung eine Ab-
anderung erfahrt.)

10. Rechengebisse. (,,Unter Rechengebissen verstehen wir solche,
deren Greifabschnitt an seinem Vorderende l6ffelartig verbreitert er-
scheint, so zwar, daBl die Zihne dieses Abschnittes sehr schrig in die
Kiefer eingepflanzt und stark gespreizt sind. Solche GebiStypen sind
bei fossilen Zahnwalen (z. B. Squalodon), bei den Gavialen, beim blinden
Gangesdelphin (Platanista), bei einzelnen Plesiosauriern usw. anzu-
treffen. Manche Ausbildungsformen dieses Typus bilden den Ubergang
zu Gebissen, die zum Losreilen von Muscheln od. dgl. vom Meeresboden
dienen [z. B. Placodus, eine ausgestorbene Reptilgattung aus der Trias-
formation usw.]. Hingegen gehort das Gebil der Dinosauriergattung
Diplodocus dem RechengebiBitypus an.” — Ich habe in der vorliegenden
Studie aus dem Grunde keine Riicksicht auf die Rechengebisse genommen,
weil es sich bei diesem GebiBtypus zwar um Modifikationen des Vorder-
gebisses, aber ohne bemerkenswerte Vergrofilerungen der Einzelzihne
desselben handelt.)

11. Seihgebisse. (Am vollkommensten bei den permischen Meso-
sauriern und bei der oberjurassischen Flugsauriergattung Clenochasma
ausgebildet. Bei diesem Typus dienen die sehr schrig in die Kiefer ein-
gepflanzten und nach auBen wegstehenden Zahne zum Durchseihen des
Wassers nach Nahrung.)

12. Schaufelgebisse. (Als Beispiele hatte ich 1935 Phiomia,
Platybelodon und Amebelodon genannt. Ich hatte damals alle GebiB-
typen, die zum Loslosen festgewachsener Nahrungstiere oder Pflanzen
vom Untergrund dienen, in diesem Begriffe zusammengefaft und nur
die Rechengebisse davon ausgenommen.)

13. Rupfgebisse. (,,Bei diesem Typus dienen die Vorderzahne
zum Abrupfen von Bléittern, Zweigen u.dgl.,, und zwar funktionieren
hier die unteren Vorderzdhne in Verbindung mit der das abzurupfende
Objekt festhaltenden Zunge, wie dies bei den Ziegen usw. der Fall ist.”)

14. Schabgebisse. (,,Ein extremer Anpassungsfall bei Paarhufern
ist das Gebi von Myotragus balearicus, bei dem die Vorderzihne des
Unterkiefers auf ein einziges Schneidezahnpaar reduziert worden sind,
wiahrend bei den iibrigen Wiederkduern vier Paare Vorderzéhne [drei
Inzisiven und ein Eckzahn jederseits] gemeinsam funktionieren. Bei
dem eiszeitlichen Myotragus gleicht die Form der schaufelformigen
Inzisiven sehr jener einer Phiomia. Bei Myotragus scheint dieser An-
passungstypus als eine Reaktion infolge der Gewohnheit entstanden
zu sein, Flechten von Felsen loszulGsen, so daB dieser Typus sich als ein
Spezialfall des Schaufeltypus darstellt.”)

15. Pfluggebisse. (Hierher stellte ich z. B. das Rostrum der Sage-
haie und das Stofzahngebil des Narwals. Ferner die spiefartig ver-
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lingerte Schnauze von Euwrhinodelphis und Hurhinosaurus, wenngleich
es sich in diesen Fillen nicht um spezialisierte Ziahne, sondern um Kiefer.
knochen handelt.)

16. Haugebisse. (Unter diesem Begriffe fafite ich die Vordergebisse
der FluBpferde und Schweine zusammen. Eine besondere Modifikation
dieses Typus stellt das Gebill der Elotheriiden dar.)

17. Putzgebisse. (Hierher wurden die kammartig gezihnten Zahne
von Galeopithecus gestellt, dem die &hnlichen Vorderzahnbildungen
gewisser Lemuroidea angeschlossen wurden. In der vorliegenden Studie
ist auf diese Spezialisationen keine Riicksicht genommen worden, weil es
sich hier um keine wesentlichen VergréBerungen handelt.)

18. Watfengebisse. (Hierher stellte ich die vergréBerten Schneide-
und Eckzihne vieler Sdugetiere, bei denen diese Zahne als Angriffs-
oder Verteidigungswaffen dienen. Als extreme Fille nannte ich Smiloden,
Mesoplodon, Ziphius usw. und die bei den Elefanten stark vergréBerten
oberen Schneidezidhne.)

19. Giftgebisse. (Beispiele: Giftschlangen.)

20. Eigebisse. (Eizéhne nennen wir die am Vorderende der Zwischen-
kiefer stehenden Zihnchen der Eidechsen und Schlangen, welche die
Aufgabe haben, dem jungen, noch im Ei eingeschlossenen Tier das Auf-
brechen der Eischale zu ermdéglichen oder zu erleichtern. Ein solcher
Eizahn ist auch unter den Sdugetieren bei Echidna ausgebildet; er ist
jedoch dem Eizahn der Reptilien nicht homolog, sondern als eine kon-
vergente Bildung anzusehen.)

Wenn wir uns der Frage zuwenden, wie wir uns heute zu diesem
Versuch einer Unterscheidung der verschiedenen GebiStypen stellen,
so wollen wir uns zunéchst auf die Diskussion der verschiedenen Vorder-
gebiltypen und der vorderen BackengebiBtypen beschrinken und
die Erérterung der verschiedenen Typen des Molarenabschnittes auBer
acht lassen.

Die eingehendere Analyse der Vordergebisse, soweit deren Spezialisie-
rung mit einer ZahnvergroBerung verbunden erscheint, hat aber schon
jetzt gezeigt, dall unsere Gruppierung vom Jahre 1935 in vieler Hinsicht
einer Erginzung, Abidnderung und Berichtigung bedarf. Das ist die
natiirliche Folge einer tiefer in Einzelheiten eingedrungenen Analyse,
die damals noch nicht durchgefiihrt war und auch heute noch nicht
fiir simtliche Falle durchgefiihrt ist.

Soweit die Spezialisationen des vorderen Backengebissesin Betracht
kommen, habe ich im vorstehenden zwei Typen unterschieden, die zu
bezeichnen sind als

1. HalbkreissdgegebiBl (Typus: Plagiaulax usw.),
2. Schneidscherengebill (Typus: Thylacoleo usw.).
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Die ibrigen in den vorstehenden Darlegungen analysierten Gebif-
typen beziehen sich ausschlieBlich auf das VordergebiB3, also den von den
Schneideziahnen und den Eckzihnen gebildeten Abschnitt des Gesamt-
gebisses.

Wir haben gesehen, daf die Funktionen, die die verschieden gestalteten
vergroBerten (und die nicht vergroBlerten) Komponenten des Vorder-
gebisses auszufiihren haben, iberaus mannigfaltig sind, weit vielgestaltiger,
als ich es in dem ersten Gruppierungsversuche von 1935 zum Ausdruck
gebracht habe. Eine vorldufige Ubersicht der verschiedenen wichtigsten
GebiBtypen nach ihren Funktionen wiirde folgendes Bild ergeben:

Typus des Vordergebisses oder
cinzelner vergroBerter Funktion Beispiele
Vorderzihne

Greifgebi3 Greifen Einfachste Form und Funktion
des Gebisses (sekundir: Del-
phin, Seehund usw.)

Platanistatypus Greifrechen Platanista, Diplodocus, Placo-
dus, Thaumatosaurus

Mesosaurustypus Siebrechen Mesosaurus, Ctenochasma

Cuontypus Schnappen Cuon, Bulldogg

Capratypus Rupfen Capra

Myotragustypus Schaben Myotragus

Platybelodontypus Schabschaufel Platybelodon

Amebelodontypus Loffel Amebelodon (mit Gnathabelodon)

Desmostylustypus Stébergabel Desmostylus

Galeopithecustypus Kamm Galeopithecus, div. Flederméuse,
div. Lemurotdea

Astrapotheriumtypus Pflug Astrapotherium, Sus, Hippo-
potamus, Metamynodon

Monodontypus Stoberstachel Monodon, Odobaenus

Elephastypus StoBwaffe Elephas, Anancus

Dinotheriumtypus Ramme Dinotherium

Diprotodontypus MeiBel Diprotodon, Toxodon, Pyro-
therium, Procavia

Castortypus Scherenhobel Simplizidentate Nager

Lepustypus Beiflzange Duplizidentate Nager

Papiotypus ReiBschere Paprio, Stehlinella

Dicynodontypus Dolch Dicynodon

Uintatheriumtypus Lanzenspitze Uintatherium mirabile (3),
Moschus (3)

Smilodontypus Hiebmesser Smilodon

Eusmilustypus Schere Eusmilus, Thylacosmalus

Crotalustypus Giftdolch Giftschlangen, Euchambersia

In der obigen Tabelle habe ich die Funktionen der beiden Gruppen

der Rodentier: der Simplicidentata und der Duplicidentata, nur durch
zwei Typen zu kennzeichnen versucht. In die erste Gruppe, die ich mit
THILO KrRUMBACH!® Lepustypus nenne (KrRUMBACH nannte ihn ,,Lepo-
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ridentypus®‘) stelle ich alle duplicidentaten Rodentier. Das Entscheidende
fiir die Beurteilung der Funktion eines Hasengebisses ist wie fiir alle
anderen Angehérigen der Duplicidentaten darin gelegen, daB die ringsum
mit Schmelz bedeckten oberen und unteren Schneidezihne, wie dies
Max WEBER! ausdriicklich hervorhebt und wie die Beobachtung des
BeiBaktes eines Kaninchens oder Hasen zeigt, einander genau gegeniiber-
stehen und die Kieferbewegung eine rein ginglymische ist. Somit ist
aber die Funktion der Kiefer beim Zubeilen, insbesondere die Funktion
der unteren und der oberen Schneidezihne nicht die einer Schere,
sondern die einer mit beiden Schneiden genau aufeinanderpassenden
Beiflzange.*

Wenn daher THiLo K®ruMBACH in seiner Studie tiber Form und
Funktion der unteren Nagezdhne der Nagetiere davon sprach, daB sie
bei Lepus timidus L. ,,wie die Blatter einer geraden Schere gegeneinander
wirken“,” so ist das nicht die richtige Kennzeichnung der Funktion,
da es sich bei einer Schere um ein Aneinandervorbeifithren zweier
Scherenblidtter handelt und nicht um ein Aufeinandertreffen zweier
Schneiden wie bei einer Beilzange.

Hingegen hat KrRUMBACH mit seiner Kennzeichnung der Wirkung
der unteren Nagezdhne beim Stachelschwein als ,, Kehlhobel“ das
Richtige getroffen. Die Hauptfunktion der unteren Nagezihne ist die
eines Hobels und die oberen Nagezdhne spielen bei der Nagefunktion
durchaus nicht die gleiche Rolle wie die unteren. Die Oberzihne werden
ja bei allen Nagern nicht als Werkzeuge wie die unteren, sondern als
deren Widerlager benutzt. Das ist besonders klar beim Eichhérnchen
zu beobachten, dessen BiBfunktion von KRrRumBACH sehr eingehend
untersucht und beschrieben worden ist. Zunéichst hobelt Sciurus vulgaris
an der Spitze einer HaselnuBl ein Loch in deren Schale, stemmt dann
seine Unterzidhne in das Loch und sprengt mit kurzem Ruck ein Stiick
Schale heraus, wodurch der Kern freigelegt wird.

Abgesehen von den verschiedenen kleineren und groferen Abwei-
chungen in Einzelheiten des Baues und der Form der Nagezihne und ihrer
Funktion bei den verschiedenen Rodentiern, ist doch der von mir im
obigen gemachte Unterschied zwischen der Beiflwirkung der simpliciden-
taten und der duplicidentaten Rodentier in dem durchgreifenden Unter-
schied der Kieferbewegung bei den Angehérigen der beiden Gruppen
gelegen, da bei den simplicidentaten Nagern das Wesen der Nagebewegung
im Vor- und Zuriickgleiten des Unterkiefers in der Lingsrinne des Squa-

* Auf den Gegensatz in der Schmelzbedeckung bei den Inzisiven der
Duplicidentata (Inzisiven allseitig von Schmelz umkleidet, wenngleich auf
der Riickseite in geringerem Mafe als auf der Vorderseite) und der Simpliciden-
tata (Inzisiven nur auf der Vorderseite mit Schmelz belegt) sei in diesem Zu-
sammenhange nochmals hingewiesen.
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mosums besteht, im Gegensatz zu der ginglymischen Kieferbewegung
pei den Hasen und den anderen Vertretern des Duplicidentatenstammes.

In dieser vorldufigen Ubersicht sind die Formen nicht besonders
periicksichtigt, bei denen es sich nicht um eine einzige Funktion der
Zahne des Vordergebisses handelt, sondern um eine Kombination von
zwei oder mehreren verschiedenen Funktionen. Gerade solche Fille
sind jedoch der Ausgangspunkt fiir das Einschlagen neuer Wege gewesen,
da sie den betreffenden Arten einen Ubergang zu einer neuen Lebens-
weise angebahnt haben. Ich erinnere in diesem Zusammenhang vor allem
an die verschiedenen Verwendungsmoglichkeiten der Vorderziahne bei
den &ltesten Mastodonten, die eine Aufspaltung in sehr divergente
Stammeslinien vorbereitet haben. Ebenso ist in allen Fallen, in denen
einzelne Zahnpaare oder Einzelzihne des Vordergebisses — der letztere
Fall liegt beim Narwal vor — besonders vergréBert worden sind, ihre
Verwendung nicht nur als Werkzeug bei der Nahrungsaufnahme, sondern
auch ihre Verwendung als Stofwaffe oder Hiebwaffe ermdéglicht worden.

III. Form und Funktion.

Wie in allen Fillen, in denen ermittelt werden kann, daB die Gestalt
eines Lebewesens und seiner einzelnen Kérperteile bestimmte Funktionen
ermoglicht, stellt sich uns auch hier die Frage entgegen: ist die Form
die Folge der Funktion oder ist die Funktion die Folge der Form ?

Dag ist dieselbe, immer wieder aufgeworfene Frage, die seinerzeit
GoOETHE in die allgemein bekannte dichterische Form gefafit hat. Eine
Frage, die von verschiedenen Forschern immer wieder verschieden be-
antwortet worden ist, je nach der weltanschaulichen und wissenschaft-
lichen Einstellung und Erfahrung des Betreffenden.

In der letzten Zeit haben sich die Stimmen gemehrt, die dafiir sprechen
wollen, daB die Form das Priméire, die Funktion aber das Sekundire
sei. Diese Auffassung und Einstellung ist vielfach dadurch bedingt
und beeinfluBt, daB man das Gefithl hat, es sei ausgeschlossen, alles
Geschehen in der organischen Welt auf rein kausalbedingte Zusammen-
hinge zuriickzufithren und daf sich unsere Gesamtanschauung gegen die
Méoglichkeit einer Annahme striubt, daB alle und jede Formbildung
die kausalbedingte Folge der Umwelt der Lebewesen und ihrer Funktionen
in Raum und Zeit sei.

Es ist verstandlich, wenn man sich in eine Abwehrstellung gegeniiber
dem Versuche begibt, auch beispielsweise fiir einen Neger die Umwandlung
in einen Arier fiir durchaus méglich zu halten, wenn nur die Einwirkung
der Umweltkrifte geniigend langandauernd und die Lebensfithrung
von moglichst angendherter Ubereinstimmung wire. Solche Moglich-
keiten annehmen zu wollen, heit Utopien mit wissenschaftlichen Er-
klirungsversuchen verwechseln. Niemals wird aus einem Neger ein

Palaeobiologica, Bd. VIII, H. 1/2. 7
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Weiller werden konnen, ebensowenig wie aus einer Fiedermaus ein Wal-
fisch und umgekehrt werden kann. Das waren theoretische Postulate
der extremen Darwinistenschule, nicht im Sinne von CHARLES DArRwIN
selbst, sondern im Sinne der Neodarwinisten. Wenn man die Schriften
von AugUusT WEISMANN nachliest, wird man mit Erstaunen finden, daB
diese Ideen von einer unbegrenzten Umformungsméglichkeit der Organis-
men auf dem Wege der Selektion seinerzeit mit allem Ernste vertreten
worden sind.

Es ist uns heute klar, daB diese Uberlegungen vollstindig fehlerhaft
waren. Der Fehler lag darin, daB man lange Zeit nicht erkannt hat,
daB der Umgestaltung und Umbildung der Organismen absolute Grenzen
gesetzt sind, und daB trotz ungezéhlter Abdnderungen im Laufe der
Zeitriume niemals aus einem Walfisch eine Fledermaus oder aus einer
Giraffe ein Maulwurf werden kann und konnte. Die solchen Umgestal-
tungen gesetzten Grenzen liegen in einem biologischen Gesetz, das als
das biologische Beharrungsgesetz oder als das biologische Trigheits-
gesetz bezeichnet werden kann, das ich schon vor einer Reihe von Jahren
zu formulieren versucht habe. Im Zusammenhang mit dem Gesagten
darf ich hier die Worte wiederholen, die ich an anderer Stelle vor einiger
Zeit ausgesprochen habe:

»Einer der merkwiirdigsten Seitenwege, die von den verschiedenen
Gruppen der Siugetiere begangen wurden, ist jener, der mit riesen-
haften Schildkrétentypen geendet hat. Wer kein Gefiihl fiir anatomische
Verwandtschaft und keine Kenntnisse auf dem Gebiete der vergleichenden
Anatomie besitzt, der kann leicht auf den irrigen Gedanken kommen,
daB diese sonderbaren fossilen Siugetiere aus dem Tertidr und aus der
Eiszeit Std- und Nordamerikas in der Tat irgendwie mit den Schild-
kréten verwandt sein miifiten. Aber eine solche Vorstellung von Ver-
wandtschaftsbeziehungen wire dasselbe wie die Annahme einer Verwandt-
schaft des Walfisches mit den Fischen, des Beutelwolfs mit den Wolfen,
des Beutelmulls mit dem Maulwurf usw., kurz aller jener Tiere, die nur
durch duBere Ahnlichkeiten der Kérperformen und der Formen einzelner
Organe eine Verwandtschaft vortduschen, ohne sie zu besitzen. So haben
auch diese Schildkrétentypen unter den Saugetieren nicht das geringste
mit den wirklichen Schildkréten zu tun, und es gehorte seinerzeit ein
gehoriges MaBB von Unkenntnis und Unverfrorenheit dazu, eine solche
Behauptung in die Welt zu setzen. Genau das gleiche geschah ja zur
selben Zeit mit der Theorie von der engen Verwandtschaft der ausgestor-
benen Ichthyosaurier mit den lebenden Delphinen; in allen diesen Fillen
konnte sich nur ein phantasievoller Laie von solchen #duBeren Ahnlich-
keiten tduschen lassen.

Freilich, die Ahnlichkeit in der Ausbildungsform eines solchen schild-
krétendhnlichen Sidugetiers mit einer Schildkréte springt in die Augen.
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Aber das ist nichts anderes als das iiberraschend dhnlich gewordene End-
ergebnis einer langen Reihe von Umbildungen, die auf ginzlich verschie-
dener Grundlage aufgebaut worden sind, allein bedingt durch die gleich-
artigen Umweltsreize; sie haben zu einer dhnlich verlaufenden Reaktion
der betroffenen Organismen gefithrt, die in einen gleichartigen Lebens-
raum durch das Leben hineingestellt sind. Solche Ahnlichkeiten sind
eben keine Beweise fiir eine engere Blutsverwandtschaft, sondern nur
Beweise fiir gleichsinnige Umbildungen infolge gleichsinniger Umweltsreize
in einem mehr oder weniger iibereinstimmenden Lebensraum.

Freilich muB bei diesen Feststellungen immer wieder mit allem
Nachdruck darauf verwiesen werden, daB diese gleichsinnigen Um-
formungen seit dem Beginn des Lebens nur innerhalb jener enggezogenen
Grenzen moglich sind und waren, die durch die iiberlieferten gesetz-
miBigen Bindungen der Erbmasse gegeben sind. In fritherer Zeit meinten
zwar manche Forscher, die Krafte der Umwelt besiflen eine so ungeheure
Macht, daB sie allein die Gestalt der Lebewesen bestimmen. Das war
niemals der- Fall. Die Entwicklungsmdéglichkeiten sind fiir alle Lebe-
wesen der Gegenwart und der Vorzeit dadurch beschriankt, daf mit
jedem Schritte, der einen Organismus in eine bestimmte Richtung seiner
stammesgeschichtlichen Entwicklung fiihrt, und von seinem urspriing-
lichen Ausgangspunkt entfernt, die Entwicklungsmoglichkeiten ein-
geengt werden; denn eine Abkehr von einem einmal eingeschlagenen
Entwicklungswege wird immer schwerer, und eine geradlinige Riickkehr
ist iiberhaupt unmoglich. Das ist der Sinn und der Inhalt des Gesetzes
von der Nichtumkehrbarkeit oder ,Irreversibilitit der stammes-
geschichtlichen Entwicklung, das frither sooft, und zum Teil auch viel-
Jeicht mit Absicht, milverstanden wurde. Denn diese Erkenntnis von
den Bindungen und den uniiberschreitbaren Grenzen in der stammes-
geschichtlichen Entwicklung ist allen jenen ein Dorn im Auge, die meinen,
daB es den Kriften der Umwelt moglich sei, aus einem Walfisch einen
Kolibri oder aus einer Giraffe eine Schlange zu machen. Die Umwelts-
krifte kénnen bei einem in einem bestimmten Lebensraum lebenden
Organismus zwar Reaktionen auf die Umweltsreize hervorrufen, die sich
vererben; aber die Moglichkeit dieser Umgestaltungen ist strenge begrenzt.
Sie ist bedingt durch die Gesetze der Erbmasse und vor allem durch die
Unmoglichkeit der Umkehr der stammesgeschichtlichen Entwicklung.*

In welcher Weise und auf welchem Wege die Reaktion der Organismen
auf die Umweltsreize geschieht und erfolgt, wissen wir noch nicht. DaB
sie aber vor sich geht, das lehrt die Geschichte der zahlreichen Stdmme
der Lebewesen, deren Umbildungen im Laufe der Lebensgeschichte er-
folgt sind. Freilich gibt es noch immer vereinzelte Leute, die stammes-
geschichtliche Veridnderungen und Umbildungen leugnen. Das sind
genau dieselben Leute, die aus ganz bestimmten und dem Eingeweihten

7%
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sehr durchsichtigen, nur dem Nichteingeweihten undurchsichtigen Griin-
den die Herkunft und Abstammung des Menschengeschlechtes mystisch
zu verschleiern versuchen und ihren schon lange nicht mehr vom wissen -
schaftlichen Standpunkt aus iiberhaupt diskutierbaren Utopien ein
wissenschaftliches Mintelchen umzuhingen versuchen, womit immer
wieder jene Wahrheitssucher gekodert werden, die es zwar ehrlich meinen,
denen aber die Moglichkeit einer kritischen, wissenschaftlich begriindeten
Analyse fehlt.

Gerade bei dem Problem der Gestaltung der Ziahne und ihrer Funktion
im Laufe der Lebensgeschichte kann man dann und wann dem alten
Einwand begegnen, daf} ja in diesem Falle aus dem Grunde nicht an eine
reizbedingte Reaktion der Organismen bei der Formgestaltung des Ge-
bisses und seiner Elemente gedacht werden kénne, weil eben in dem Augen-
blick, als die Funktion des Gebisses einsetzt, auch schon die Abnutzung
der Zihne beginnt, die somit bei gesteigerter und weiter fortschreitender
Funktion nicht etwa durch ,,Reaktion des betreffenden Organismus
verstirkt werden, sondern von allem Anfang an der Abnutzung ver-
fallen. Somit koénne, nach einer solchen Argumentation, durch die
Reaktionstheorie allein die Formbildung der Zshne und die zahlreichen
weitgehenden Komplikationen derselben — man denke an die Bildung
von Falten, Hockern, Pfeilern usw. im Schmelzbild der Backenzahn-
kronen z. B. der Pferde — nie erkliart werden.

Zunichst wird aber von niemandem mehr bestritten werden koénnen,
daB der Nichtgebrauch von Organen irgendwelcher Art und irgendwelcher
Lage im Korper unweigerlich zur Riickbildung und zum Rudimentér-
werden, schlielich sogar zum totalen Verlust derselben fithrt. Dafl also
der Gebrauch der Organe zum mindesten ihre Erhaltung, wenn auch
schon nicht ihre Entstehung und Gestaltung bedingt, wird daher von
niemandem mehr geleugnet werden kénnen.

Was nun speziell die Frage nach der Moglichkeit einer theoretischen
Annahme der Umgestaltung der Ziahne auf dem Wege einer Reaktion
auf Umweltsreize, also als Antwort auf die Funktion, anbetrifft, so ist
immer eingewendet worden, daB ja der Schmelz der Zahnkronen etwas
Starres sei, das eine Umbildung nicht zulasse, wie sie eventuell fiir einen
Knochen denkbar wire, der durch Muskelzug usw. beeinflulbar sei.
Der Zahnschmelz sei aber sozusagen ,,tot‘, wiirde tiberdies durch die
Funktion abgenutzt und so kénne durch die Annahme einer ,,direkten
Bewirkung‘‘ (im Sinne von Niceri) die Umgestaltung und Spezialisierung
der oft so auBerordentlich komplizierten Zahnkronen der Sdugetiere
nicht erklart werden.

Nun ist es erstens ein Irrtum, daBB der Schmelz etwas ,,Starres‘ oder
,;Totes‘‘ wire, das schon aus diesem Grunde auf die Umweltsreize nicht zu
antworten imstande sei. Das geht aus den sehr wichtigen Untersuchungen
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von SMREKER hervor, die beweisen, daBl bei verschiedenen Siugetieren
der Inhalt der Dentinkanilchen in die interprismatische Substanz miindet,
woraus sich die Quelle ergibt, aus der der Zahnschmelz seine ernihrenden
Substanzen bezieht. RicHArRD BREUER!%® hat dhnliche Erscheinungen
bei seinen Untersuchungen iiber die Histologie der Zihne des Hohlen-
baren von Mixnitz beobachtet. Dazu kommt noch als Zweites das Fol-
gende.

In dem groBen Material von Hdohlenbirenschideln aus der Drachen-
hohle bei Mixnitz befand sich auch der Schidel eines einjéhrigen Tieres,
dessen rechter Eckzahn eine durchaus eigenartige Deformierung der
Spitze aufweist. In der kndchernen Gaumenplatte liegt noch ein iiber-
zahliger Zahn, den ich zuerst fiir einen Milchcanin gehalten hatte !>
der aber von R. BREUER (1. c., S. 593) als ein iiberzihliger Schneidezahn
angesprochen wird. Dieser Zahn liegt quer in der Gaumenfliche und hat
den rechten Eckzahn am Durchbruch verhindert. Die Krone des rechten
Eckzahns ist nicht spitz, sondern trigt eine V-férmige Vertiefung,
in die der quergelagerte Zahn in der Gaumenplatte genau hineinpaft.
Es kann nicht dem mindesten Zweifel unterliegen, daf der Schmelz
des am Durchbruche verhinderten Eckzahns (dér linksseitige ist bereits
durchgebrochen gewesen, als dieser junge Hohlenbir verendete) in seiner
Gestalt durch den Druck des vor ihm gelegenen Zahnes unmittelbar
beeinfluBBt worden ist. Der Schmelz des Eckzahns muB also in dem
Stadium vor dem Durchbruche dieses Zahnes aus dem Alveolarraum
in die Gaumenfliche unbedingt plastisch gewesen sein. Das ist eine
fir die Beurteilung des Zahnproblems und der Frage der Zahnplastik
im Laufe der Stammesgeschichte iiberaus wichtige Tatsache, die beweist,
daB} der Zahnschmelz keineswegs etwas ,,Starres’ oder ,,Totes* ist, wie
man frither so oft gehért hat.

Dann ist aber auch die Vorstellung, da Gestaltung und Formbildung
der Zihne von der Funktion beeinfluBbar sind, nicht mehr so aben-
teuerlich, als es frither schien.

Es ist ferner auch noch eine Reihe anderer Erscheinungen von Wichtig-
keit fiir die Loésung dieses Problems. Dazu gehért in erster Linie die
Tatsache, daB bei sehr vielen Siugetieren die Zihne des Vordergebisses,
die bei den Vorfahren eine in frithem Lebensalter geschlossene Wurzel
hatten, einen solchen VerschluB erst in hohem und hocHstem Alter
erfahren, oder tiberhaupt nicht, so daf sie ein permanentes Wachstum
aufweisen. Das ist iiberall dort der Fall, wo es sich um eine besonders
starke Beanspruchung der Schneidezihne oder Eckzihne handelt, die
infolge dieser starken Beanspruchung auch eine besonders starke Ab-
nutzung erfahren. Das permanente Wachstum mit Offenbleiben der
Pulpa ist eine Antwort des Organismus auf diese ungewchnliche Bean-
spruchung.
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In das gleiche Kapitel gehort auch die Entstehung der Hypsodontie
iiberhaupt, die nahezu zu derselben Zeit der Erdgeschichte in ver-
schiedenen Huftierstdmmen ganz unabhingig voneinander erfolgt ist
und mit der in dieser Zeit erfolgenden weltweiten Ausbreitung der
Gramineen zusammenhdngt. Die kieselsdurehaltigen Gramineen be-
anspruchen die Zihne der Pflanzenfresser in einem weitaus héheren
Grade als das Waldlaub oder die weicheren Kriuter der Auen; die un-
abhingig in verschiedenen Stimmen der Huftiere einsetzende Hypso-
dontie der Backenzihne in Verbindung mit einer zunehmenden Kompli-
kation der Kronen war die Antwort auf diese Verdnderungen der Pflanzen-
welt im Bereiche der weiten Ebenen in der oberen Alttertidrzeit.

Freilich werden wir uns vor dem Fehler hiiten miissen, in den man
ja erfahrungsgemafl nur allzu leicht verfillt, alle Umgestaltungen und
Spezialisationen des Gebisses und der Einzelzihne als eine Reaktion
auf eine Nahrungsweise oder Verwendungsart des Gebisses anzusehen,
die entweder bei den heute noch lebenden Siugetieren zu beobachten
ist oder fiir die vorzeitlichen Saugetiere per analogiam angenommen
werden darf. Ein sehr gutes Beispiel dafiir ist Mesoplodon layardi mit
seinem tber- der Schnauze gekreuzten Einzelzahnpaar (Abb. 32, 33).
das dem Tiere nur ein ganz geringes, auf einen kleinen Spalt beschrinktes
Offnen des Maules gestattet; es geniigt gerade noch, um losgerissene Arme
der groBlen Cephalopoden, von denen dieses Tier wie seine Verwandten
lebt, in den Mund hineinzuziehen. DaB wir uns davor hiiten miissen,
die so sonderbare Bildung dieser Zéhne von Mesoplodon layardi als eine
»Anpassung“ an das Fressen von Cephalopodenarmen anzusprechen,
liegt auf der Hand. Und zahlreiche andere Beispiele werden hier an-
gereiht werden diirfen. Sie geniigen allerdings nicht, um damit die An-
nahme eines kausalen Zusammenhanges zwischen Form und Funktion
a limine abzulehnen und alle Umbildungen auf Rechnung von Vorgingen
zu setzen, wie sie zu der Spezialisation der Zihne von Mesoplodon layardi
gefiihrt haben.

Bei der Entwicklung von eigenartig spezialisierten Reihen, wie wir
sie im Rahmen der Proboscidier antreffen, ist ein Umstand von be-
sonderer Wichtigkeit, der die Vielgestaltigkeit der aus gemeinsamer
Wurzel hervorgegangenen Stammesreihen bedingt. Dieser Umstand
ist darin zu suchen, daB gewisse Einrichtungen und Gestalten von Or-
ganen nicht von vornherein auf ein enge beschrinktes Funktionsgebiet
eingeengt sind, sondern verschiedene Funktionen zulassen. Ein Vorder-
gebil wie es das der unteroligozinen Mastodontengattung Phiomia dar-
stellt, ist sowohl zu einer Funktion geeignet, die in einer schaufelartigen
Arbeit der Vorderzdhne des Unterkiefers besteht, als auch zu einer Arbeit,
die mehr ein Stoflen als ein Schaufeln ist. Und dabei kénnen die oberen
Schneidezéhne mitwirken oder die Hauptaufgabe wird gelegentlich
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von den unteren Zihnen allein iibernommen. Wenn es zu Paarungs-
kiampfen gekommen ist, so werden die Phiomien sich mit den Zihnen
des Vordergebisses wirksam verteidigt haben. Und wenn sie gelegentlich
ihr Vordergebill als einen Hebel gebrauchen wollten, so wird auch diese
Funktion moglich gewesen sein. Kurz, das Vordergebil von Phiomia
war ohne Zweifel dazu geeignet, verschiedene Funktionen auszufiihren.

Diese Verschiedenheit der Funktionsmoglichkeiten hat es den Nach-
kommen erméglicht, in der einen oder in der anderen Richtung weiter-
zubauen, wenn dieser Ausdruck erlaubt ist. So ist es zu der durch
Trilophodon angustidens eingeleiteten Reihe gekommen, die im weiteren
Verlaufe der Stammesgeschichte zu Formen fiihrte, die eine immer kiirzer
werdende Unterkiefersymphyse erhielten, in der die Zihne immer kiirzer
und schwicher wurden, wihrend die beiden oberen StoBzahne an Stirke
zunahmen und bei Anancus arvernensis eine enorme Linge erreichten.
Ein nahezu paralleler Weg ist bei den bis zur Gegenwart reichenden
afrikanischen Elefanten, ein weiterer vom Stamme des indischen Elefanten
und seinen Verwandten eingeschlagen worden und die Reduktion des
Unterkiefers hat auch bei verschiedenen nordamerikanischen Masto-
dontenstimmen eingesetzt. Andere Mastodontenstimme dagegen haben
ihre Unterkiefer enorm verlingert (T'rilophodon chinjiensis, Amebelodon,
Gnathabelodon usw.) und bei dem Stamme der Platybelodonten ist es
mit der Bildung einer von den beiden vorne meiBelférmig abgestutzten,
aber sehr stark verbreiterten Unterkieferzdhnen gebildeten Schneide zu
einem Werkzeug gekommen, das mit einer Kohlenschaufel verglichen
worden ist. Das alles sind gute Beispiele fiir eine Aufspaltung nach ver-
schiedenen Richtungen, die alle aus einer gemeinsamen Wurzel hervor-
gegangen sind.

Immer wieder sehen wir in der Geschichte der Tierstimme, daB
dort, wo gewisse Organe oder Korperteile nicht nur zu einer einzigen,
strenge eingeengten Aufgabe geeignet erscheinen, sondern fiir verschiedene
Funktionen verwendet werden konnen, die Entfaltungsméglichkeiten
im Laufe der Stammesgeschichte weitaus am gréB8ten sind und gewesen
sind. Hingegen sind jene Stimme, die Einrichtungen erworben haben,
die zwar fiir eine ganz bestimmte Lebensweise noch so vorziiglich geeignet
gewesen sein mdgen, bei einer wenn auch geringen Stérung der Umwelts-
bedingungen zugrunde gegangen, weil ihnen sozusagen das Ausweichen
bei der Einseitigkeit der extrem angepaBten Einrichtungen unmdglich
war.

Eines aber muf} ausdriicklich gesagt werden.

Nach unseren heutigen Vorstellungen iiber die Umgestaltungen und
Umformungen im Laufe der Stammesgeschichte der Lebewesen wire es
eine Absurditit, wollte man annehmen, daBl der auf eine bestimmte
Korperstelle, ein bestimmtes Organ, also etwa auf einen bestimmten Zahn
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oder bestimmte Zahngruppen, wirkende Reiz, der durch die Funktion
bedingt ist, eine unmittelbare und direkte erbliche Umgestaltung bewirkt,
Das, was NAGELI seinerzeit ,,direkte Bewirkung‘ nannte, ist nur so zu
verstehen, daB wir zwar zu erkennen vermégen, dafl zwischen Funktion
und Form ein kausaler Zusammenhang besteht, daf wir aber ablehnen
miissen, diese Kausalitdt sozusagen auf dem kiirzesten Wege zu suchen.
DalB diese Zusammenhidnge bestehen, dariiber kénnen wir nicht im
Zweifel sein. Wie der durchaus nicht gerade Weg dieser Zusammen-
hinge und der Ketten von Vorgéngen erfolgt, die mit dem AuBenwelts-
reiz beginnen und mit der als Reaktion auf diese Rgize anzusehenden
Antwort des Organismus enden, das wissen wir nicht. Wir kennen
nur den Anfang und das Ende einzelner dieser Wege und miissen einst-
weilen zufrieden sein, diese beiden Endpunkte finden zu kénnen.

Aber es gibt noch einen zweiten Weg, der nicht von der Funktion
zur Form, sondern von der Form zur Funktion fiihrt und bei dem die
Funktion sozusagen formerzwungen erscheint. Ich habe wiederholt
auf solche Fille hingewiesen. Einer derselben ist der von mir vor Jahren
(1905) untersuchte Fall der Erwerbung des Flugvermdgens durch die
Flugfische, die nicht erst dann vergréferte Brustflossen bekamen, als sie
zu fliegen begannen, sondern die bereits groBe Brustflossen besaflen, als
sie zum Flug tibergingen, weil ihnen eben diese groBen Flossen den
ersten Fallschirmflug ermoglichten. Ich habe immer wieder auf solche
Falle hingewieselz in denen die Zusammenhénge zwischen Form und
Funktion ebenso klar zutage liegen wie in anderen Fillen die Zusammen-
hinge zwischen Funktion und Form.

Freilich wird es niitzlich sein, dabei nicht zu vergessen, daf3 die Flossen-
vergrofBerung, die den ersten Flugfischen den Flug ermdglichte, nicht
die Folge irgendeiner villig richtungslosen Mutation gewesen ist. Jene,
die sich gerne auf den von mir untersuchten Fall der Flugfische berufen
und ihn als eine Waffe benutzen méchten, die sich gegen die Reaktions-
theorie kehrt, vergessen oder wollen es vielleicht absichtlich iibersehen,
daB die primire BrustflossenvergréBerung der Flugfischahnen in innigstem
Zusammenhang mit der benthonischen Lebensweise der einen Vorfahren-
gruppe im Falle von Dactylopterus steht, im Falle von Ezocoetus aber
mit der schon wihrend der pelagischen Lebensweise von -Hemirhamphus
erworbenen Flossenvergroflerung, die das erste Fallschirmfliegen der
Flugfische ebenso erleichterte, ja ermdoglichte, wie der ,fliegende‘’
Cephalopode, der “flying squid” (Stenoteuthis bartrami) zu fliegen ver-
mag, eben weil er groe Endflossen besitzt und wie der ,,fliegende‘ Rochen
(Ceratoptera) imstande ist, sich mit Hilfe seiner enorm vergréferten
Brustflossen, die er als Gleitflichen benutzt, tiber die Meeresflache zu
erheben. Auch in diesen Fallen sind die FlossenvergroBerungen nicht als
véllig ,,unabhingig®, ohne jede ,kausale Bindung, entstandene Bil-
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dungen zu betrachten, sondern sie standen nur im Zusammenhang mit
einer anderen Funktion als es die ist, die sie spiter ermoglicht haben,
DaB im weiteren Verlaufe der Stammesgeschichte solche iibernommene
(ebilde, die nunmehr neuen Funktionen dienen und diese erméglichten,
jetzt auch wieder denselben Umgestaltungsgesetzen unterliegen wie
bei der fritheren Lebensweise, ist ohne weiteres begreiflich, darf aber
keineswegs als ein Gegenargument ausgespielt werden, wie es mehrfach
geschehen ist.

Dazu kommt aber endlich noch eine Reihe von Fillen, in denen eine
Bildung eine neue Funktion erméglicht, ohne daBl sie durch eine friihere
Lebensweise irgendwie kausalbedingt wire. Das sind die Fille, in denen
Mutationen ohne erkennbaren kausalen Zusammenhang mit der Lebens-
weise auftreten und dann eine bestimmte Funktion eben durch ihre Form
ermoglichen. An solche Fille ist bei exzessiven und bei sexuell differen-
zierten Spezialisationen zu denken, wie bei spontan auftretenden Bil-
dungen von Hornern, Geweihen, Zéhnen usw.; solche Bildungen, wie der
asymmetrische Stof8zahn des ménnlichen Narwals, der allerdings jetzt
nicht mehr als Werkzeug, sondern nur mehr als Waffe Verwendung findet,
sind in diese Gruppe einzureihen.

Es zeigt sich also, daB es verschiedene Wege gibt, auf denen Gebilde,
wie es in dem hier untersuchten Falle die vergréBerten Zahne des Vorder-
gebisses sind, zu ihrer Aufgabe gefunden haben. Von allen diesen Wegen
ist der wichtigste der kausal bedingte von der Funktion zur Form, der
aber in seiner Auswirkung durch die eisernen Bindungen eingeengt ist,
die in der Beharrung der Erbmasse und der Nichtumkehrbarkeit der
stammesgeschichtlichen Entwicklung liegen.
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