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Abstract

Moropus specimens from Aquitanian deposits o f St.-Gerand- 
le-Puy (Allier, France) suggest that this genus had an early Miocene 
Holarctic distribution. Phyllotillon naricus, a Burdigalian species 
from the Bugti Hills of Pakistan resembles representatives of 
North American Moropus and lacks almost all the specializations 
o f Ancylotherium; Phyllotillon may be a subgenus o f Moropus, 
and early Vindobonian European schizotheriine occurrences may

1 Department o f Zoology, University of Massachusetts, Amherst, Massa
chusetts 01002, U.S.A.

* Anmerkung des Übersetzers: Das Jungtertiär von Österreich und des 
Wiener Beckens enthält zahlreiche Fundorte fossiler Chalicotheriiden. Besonders 
der tschechoslowakische Anteil des Wiener Beckens ist hier durch das außer
gewöhnlich häufige Vorkommen von Chalicotherium in der mittelmiozänen Spalten
füllung von Neudorf an der March=Dövlnska Nova Ves (ÖSSR) hervorzuheben. 
Die bedeutsamen Einzelfunde schizotheriiner Chalicotheriiden im österreichischen 
Jungtertiär waren aber bisher mit der Problematik ihrer systematischen Stellung 
behaftet. Die von der Autorin gegebene Übersicht der jungtertiären Schizotheriinen 
Eurasiens ist nicht nur als weltweite Zusammenfassung bemerkenswert, sondern 
ist auch durch eine besonders genaue Kenntnis mitteleuropäischer und damit 
auch österreichischer Materialien und eine erstaunliche Einsicht in die lokale 
Literatur ausgezeichnet. Die hier veröffentlichte deutsche Übersetzung dieser 
Arbeit bedeutet gleichzeitig einen wertvollen Beitrag zur Kenntnis der fossilen 
Säugetierfauna Österreichs und wird für weitere Bearbeitungen von Chalico
theriiden aus dem hiesigen Jungtertiär eine sehr nützliche Ausgangsbasis bieten.

H. Z a p f e
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be referable to Phyllotillon and/or Moropus. The Sarmatian material 
referred to Metaschizotherium by v o n  K o e n i g s w a l d  (1932) shows 
some o f the advanced features o f later Ancylotherium pentelicum 
and is best considered a subgenus o f Ancylotherium. A . (M.) 
bavaricum should be synonymized with A. (M.) fraasi. The exact 
relationship between Sarmatian A. (Metaschizotherium) and Turo- 
lian and later A. (Ancylotherium) is unclear, but rare Vallesian 
occurrences o f Ancylotherium indet. are known. After the early 
Miocene (Aquitanian or Burdigalian), schizotheriine interchange 
between Old and New Worlds apparently did not occur. Moropus 
is a comparatively unspecialized relative o f savanna-dwelling, Old 
World Ancylotherium.

Resume

Des echantillons du genre Moropus, un schizotheriine chalico- 
theriide, des depots aquitaniens de St.-Gerand-le-Puy (Allier, 
France) suggerent que ce genre a eu une distribution holarctique 
pendant la premiere partie du Miocene. Phyllotillon naricus, une 
espece burdigalienne du Bugti, Pakistan, ressemble aux represen- 
tants de Moropus de l ’Amerique du Nord et manque presque tous 
les specialisations d ’Ancylotherium; Phyllotillon serait peut-etre 
un sous-genre de Moropus, et les decouvertes de schizotheriines 
europeens de la premiere partie du Vindobonien (Helvetien) 
appartiennent peut-etre au genre Phyllotillon ou a Moropus. 
Les materiaux sarmatiens (tortoniens), que v o n  K o e n i g s w a l d  
(1932) a attache au genre Metaschizotherium, montrent quelque 
traits avances d ’Ancylotherium; ici Metaschizotherium est considere 
comme un sous-genre d ’Ancylotherium. A. {M.) bavaricum est un 
synonyme plus recent d ’ 4̂. (M.) fraasi. L ’affinite exacte entre 
A. (Metaschizotherium) du Sarmatien et A. (Ancylotherium) du 
Turolien et du Pleistocene n ’est pas claire, mais quelques rares 
decouvertes d ’Ancylotherium indet. du Vallesien sont connues. 
Apres la premiere partie du Miocene (l’Aquitanien ou le Burdigalien), 
les migrations des chalicotheriides entre l ’Amerique et l ’Eurasie 
n ’ont evidemment pas eu lieu. Moropus est un cousin relativement 
non-specialise de l ’habitant des savanes, Ancylotherium.

Pe3ioMe

3K3eMnjuipLi po,o;a Moropus H3 nojioaceHHH AKBHTaHCKHx (Aqui
tanian) H3 CaH-3KepaH,a;-jie-nyH (Ajijihch, <Dpamni5i) yKa3biBaioT, h to  
y 3Toro pofla 6lijio pacnocTpaHeHHe Ha Bcex ceBepHbix MaTepHKax bo
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BpeMH paHHero MnoneHa. Phyllotillon naricus, bha EypÄHrauHHCKHH 
(Burdigalian) H3 Eyrra, üaKHCTaHa, noxoacHM Ha npeßCTaBHTejiefi 
aMepHKaHCKoro Moropus h He^ocTaßaeT öojisuihhctbo cneijHajibHbix 
npHcnoöneHHH pofla Ancylotherium', Phyllotillon MoaceT-ÖMTb 
noflpoflOM pofla Moropus. HeK0T0pbie Haxo^KH eBponeficKHx 
Schizotheriinae paHHero BHHAo6oHa (Vindobonian) — BepoHTHO 
OTHOCHTC5I K pO^y Phyllotillon HJIH K MoropUS (MOaceT-ÖblTb K OÖeHM) 
CapMaTCKHe MaTepnajibi, npo KOTOpbie KeHHrcBajibfl (1932) ochobhji 
po,n; Metaschizotherium, noKa3biBaioT HeKOTOpbie H3 BbiflBHHyTbix 
xapaKTepoB po^a Ancylotherium, no 3TOMy uornnecKoe 3aKjnoHemie, 
h to  Metaschizotherium noßpoßOM po/ja  Ancylotherium. A . (M.) 
bavaricum chhohhmom paHbujero onncaHHoro BĤ a A. (M.) fraasi. 
ToHHoe cxoflCTßo Meac^y CapMaTCKHM A. (Metaschizotherium) h 
TypojibHbiM (Turolian) h no3»ce A. (Ancylotherium) He ächwm, ho 
pe,ii,KHe cnynan HeonpeflejieHHbix Bajie3Hbix (Vallesian) Ancylotherium 
Tenepb 3HaHHbiMH. OneBHflHO, nocjie paHHero MnoneHa (Aquitanian 
hjih Burdigalian) nepeceneHHH Schizotheriinae Meac^y AMepmcoM 
h Eßpa3Hen He cjiynajiHCb. Moropus cpaBHHTejibHO HecnenHajinpo- 
BaHHbiM po^CTBeHHHKOM 5KHTejibHHKa caßaHHa, po^a Ancylotherium.

In einer neuen Studie über nordamerikanische Chalicotherii
den, welche eine Anzahl vorläufig unbeschriebener Belege umfaßt 
C o o m b s , M s.), wurde daraufhingewiesen, daß Morcpus die einzige 
Chalicotheriiden-Gattung ist, die jemals in Nordamerika existierte. 
Moropus matthewi und Morcpus merriami, von M a t t h e w  (1929, 
p. 519) als fraglich zu Meniscotherium {= Chalicotherium) gestellt, 
sind offenbar nächst verwandt mit dem früheren Moropus elatus 
der Agate Spring Quarries von Nebraska, USA. Chalicotherium 
ist niemals in der Neuen Welt aufgetaucht. Eine weitere Unter
suchung der Schizotheriinen Eurasiens zeigt, daß Morcpus min
destens während des frühen Miozäns (Aquitanien von Eurasien, 
Arikareean von Nordamerika) eine weltweite holarktische Ver
breitung hatte. Später (Hemingfordian und Barstovian) zeigen die 
nordamerikanischen Belege von Morcpus Merkmale, die von den 
gleichalterigen eurasiatischen Schizotheriinen abweichen und den 
Schluß nahelegen, daß der Austausch der Chalicotheriiden zwischen 
der Alten und der Neuen Welt nur von kurzer Dauer war.
Moropus sp. v o n  St. G e ra n d -le -P u y  (A llier , F ra n k re ich )

F i l h o l  (1879, p. 206) bezog auf Chalicotherium modicum, 
später in die Synonymie von Schizotherium priscum gestellt, eine 
juvenile Mandibel mit dp2— dp4 aus St. Gerand-le-Puy (Allier, 
Frankreich). B u t l e r  (1965, pp. 171, 224) erkannte, daß dieses
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aquitanische Stück einen fortgeschritteneren Schizotheriinen re
präsentiert als Schizotherium und stellt es zu Phyllotillon, obwohl 
von P. naricus, vielleicht der einzigen Spezies dieser Gattung, 
überhaupt keine unteren Milchzähne bekannt sind. Unter dem 
Material von St. Gerand-le-Puy im Pariser Museum fand ich ein 
zweites Belegstück, ein Metatarsale IV  Trotz der geringeren 
Größe zeigt dieses Stück (Taf. II) weitgehende Ähnlichkeit mit 
demselben Element des nordamerikanischen Moropus clatus. 
Innerhalb der Gattung Moropus ist eine ausgeprägte Ähnlichkeit 
bei Metatarsalia und anderen Elementen von Hand und Fuß oft 
ein besseres Kriterium für verwandtschaftliche Beziehungen als 
Ähnlichkeiten im Gebiß. Das schizotheriine Gebiß verhält sich 
nämlich in der Evolution konservativer als die Extremitäten. 
Auf Grund dieser Ähnlichkeiten wird der Schizotheriine von 
St. Gerand zu Moropus sp. gestellt. Moropus ist mithin belegt 
durch die juvenile Mandibel, das Mt. IV und mindestens eine der 
beiden proximalen Phalangen, die V i r e t  als Macrotherium wetzlcri 
von Montaigu-le-Blin beschrieben hat ( V i r e t ,  1929, p. 267, pl. 27, 
figs. 8, 9). Die geringe Größe ist kein Hindernis für diese Bestim
mung, da auch kleine Vertreter des nordamerikanischen Moropus 
bekannt sind (z. B. M. distans). Das Vorkommen von Moropus 
in St. Gerand steht in Übereinstimmung mit der ungefähren 
Gleichalterigkeit dieser Fauna mit einer der nordamerikanischen 
Harrison Formation, der die Agate Quarries angehören. Diese 
Beziehung wird auch durch andere Umstände gestützt (vgl. z. B. 
die Befunde über Amphicyoniden bei H u n t ,  1972, p. 33). Eine 
kurze Charakteristik und Diskussion des Schizotheriinen von 
St. Gerand soll hier folgen.

Die Maße der Milchzahnreihe sind: dp2— dp4 =  54,2 mm, dp2 =  
14,0 mm, dp3 (beschädigt) und dp4=20,5 mm. Die Länge der Zahn
reihe ist kleiner als bei allen nordamerikanischen Stücken mit 
einer Ausnahme (F: AM 54894, eine unbestimmte Moropus-Alt 
aus dem Barstovian von Nevada: dp2 [Alveole]— dp4 =  53,6 mm, 
dp3 =  19,8mm, dp4= 2 4 ,l mm). Innerhalb der Zahnreihe von 
St. Gerand bestehen Proportions-Unterschiede gegenüber nord
amerikanischen Belegen (vgl. Taf. I): dp2 ist verhältnismäßig 
länger, dp3 hat schätzungsweise dieselbe Länge und dp4 ist kürzer. 
In der Morphologie stehen die Zähne von St. Gerand jenen des 
nordamerikanischen Mer opus sehr nahe. Dem dp4 fehlt das Hypo- 
conulid (bei Schizotherium vorhanden), und beide Zähne haben 
Metaconid und Metastylid getrennt und von fast gleicher Höhe. 
Der relativ lange dp2 hingegen hat im Vergleich zu anderen M  or opus - 
Belegen ein ungewöhnlich scharf abgesetztes Paraconid und ist
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in der Breitendimension besonders schmal. Bemerkenswert an 
dieser Mandibel ist die sehr gute Erhaltung des vorderen Teiles 
mit den Inzisiv-Alveolen. Die Symphyse ist bemerkenswert kurz, 
nicht nur deutlich kürzer als bei Chalicotheriiim-Ma,ndibeln, 
sondern auch etwas kürzer als bei den bisher bekannten Mandibeln 
von Schizotheriinen, einschließlich Morcpus. Vor dem Diastem 
befinden sich drei Alveolen; die vorderste ist sehr klein und nahe 
der Symphyse, die zweite ist verhältnismäßig groß und tief, die 
dritte ist sehr klein. B u t l e r  (1965, p. 224) dachte, daß die große 
zweite Alveole zu einem Canin gehörte. Sehr wahrscheinlich ist 
diese Deutung unzutreffend, weil sich knapp dahinter eine kleine 
Alveole befindet und weder ein adultes noch ein juveniles Indivi
duum von Moropus oder Phyllotillon mit einem unteren Caninus 
bekannt ist. Vielleicht war bei diesem Stück der zweite Inzisiv 
außergewöhnlich groß oder es war ein permanenter I2 vorhanden, 
während Ix und I3 durch Milchzähne vertreten waren. Eine Unter
suchung unterer Milch- und Dauerzähne aus dem Aquitanien der 
Gegend von Ulm (Württemberg, Deutschland), bestimmt als 
Chalicotherium ivetzleri, zeigt, daß diese tatsächlich von dem 
Stück aus St. Gerand verschieden sind (vgl. B u t l e r ,  1965, pp. 170 
bis 171).

Die Ähnlichkeit des Mt. IV  aus St. Gerand (Taf. 2 und 3) 
mit entsprechenden Knochen von Moropus ist deutlich in Form 
und Stellung der Facetten, Entwicklung der Muskelansätze, dem 
Ausmaß der Asymmetrie etc. (Maße des Mt. IV  aus St. Gerand: 
größte Länge 88,9 mm, größte proximale Breite 29,4 mm, kleinste 
Schaftbreite 19,8 mm, größte distale Breite 28,0 mm). Von den 
Fazetten artikulierte die proximale, fast quadratische mit dem 
Cuboid; benachbart zur Cuboid-Facette befinden sich zwei getrennte 
oder fast getrennte Facetten (dorsal und volar) auf der tibialen 
(medialen) Seite. Der distale Teil dieser Facetten artikulierte mit 
Mt. III, während der proximale, teilweise nach proximal gewandte 
Teil mit dem Ectocuneiforme gelenkte (Taf. II und III). Diese 
Facetten des St.-Gerand-Stückes nähern sich damit mehr den 
Verhältnissen bei Moropus elatus als jenen des späteren (vindo- 
bonischen) Schizotheriinen Mt. IV  aus Portugal, der von A n t u n e s  
(1966) als Phyllotillon beschrieben wurde. Doch zeigen die A b
bildungen, daß dieses letztgenannte Mt. IV  ebenfalls mit dem 
Ectocuneiforme artikulierte.

Die Untersuchung der Metatarsalia von Moropus hat ergeben, 
daß eine schrittweise Abnahme der Länge zugleich mit einer 
zunehmenden relativen Dicke in der phylogenetischen Entwicklung 
aller Stammeslinien fortschreitet. Wenn man daher das Verhältnis
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von Länge zu kleinster Schaftdicke und Länge zu größter distaler 
Breite vergleicht (Tabelle 1), so bedeutet jeweils der höhere Index 
ein primitiveres Verhalten (i. e. eine größere Länge im Verhältnis 
zur Dicke).

T a b e lle  1. Vergleich der Proportionen des Mt. IV  bei ausgewählten 
S chiz otheriinen-Arten.

Spezies Länge: 
Schaftdicke

Länge: 
distaler Breite

Schizotherium priscum (1 Individuum) 5,8 4,5

Moropus sp. (St. Gerand, Mt. IV) 4,5 3,2

Moropus elatus
(bekannte Schwankungsbreite) 4,8— 5,5 3,2— 3,8

Portugal, Mt. IV  (Antunes, 1966) 3,2 3,0

Ancylotherium pentelicum (2 Individuen) 3,2 und 3,2 2,5 und 2,8

Die absteigende Reihe der Proportionen und daher die ungefähr 
aufsteigende Reihe zunehmender Spezialisation ist die folgende: 
S. priscum  >  M. elatus >  Moropus sp. >  Portugal Mt. IV  >  
A. pentelicum. Das St.-Gerand-Exemplar steht den Metatarsalia 
von M. elatus näher als dem Mt. IV  aus Portugal oder A . penteli
cum.

Die Verwandtschafts-Beziehungen 
postaquitanischer 

altweltlicher Schizotheriinen

Eine Verbreitungskarte der Schizotheriinen exkl. Schizo- 
therium, in der Alten Welt gibt Fig. 1. Soweit möglich, sind auch 
die taxonomischen Angaben von in neuester Zeit publizierten 
Materialien berücksichtigt. Die dargestellten Vorkommen können 
nach mehreren geologischen Zeitabschnitten gruppiert werden. 
Abgesehen von Ancylotherium pentelicum ist die Mehrzahl der 
europäischen Vertreter von sarmatischem Alter. Sie umfassen 
unter den früher publizierten Funden das Material aus Steinheim 
am Albuch (Deutschland), Häder und andere Lokalitäten bei 
Augsburg (Deutschland), La Grive St.-Alban (Isere, Frankreich) 
und Kaisersteinbruch (Burgenland, Österreich). Die Schizotheriinen
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von Steinheim, Häder und La Grive wurden von von K oenigs
w ald (1932) in dem neuen Genus Metaschizotherium zusammen
gefaßt, zu welchem R innert auch Stücke von Viehhausen stellte 
(1956, p. 39). V ire t (1949) hingegen war der Meinung, daß alle 
Schizotheriinen von La Grive zu Phyllct'llcn zu stellen seien. 
Seinem Vorschlag sind seither Bearbeiter in Frankreich, England 
und Portugal gefolgt (z. B. V iret, 1961; B u tle r , 1965; Antunes, 
1966). Anderseits aber ist Thenius (1953) zu dem Ergebnis gelangt, 
daß auf Grund der Verhältnisse des Gebisses Metaschizotherium 
dem Genus Ancylotherium Gaudry 1862 äußerst nahesteht und 
damit vereinigt werden sollte. Zapfe (1967), in seiner Beschreibung 
einer Phalanx aus Kaisersteinbruch, betrachtet Metaschizotherium 
als Subgenus von Ancylotherium, eine Auffassung, die überein
stimmt mit meiner eingehenden Untersuchung fast aller sarmatischer 
Belege, ebenso wie der Materialien von Ancylotherium (Ancylo
therium]), Moropus und Phyllotillon naricus.

V on K oenigswald (1932) benennt zwei Arten von Ancylo
therium (Metaschizctherium) vorwiegend auf Grund von Größen
unterschieden. Von diesen ist A. (M.) bavaricum so gut wie sicher 
ein Synonym des größeren A. (M.) fraasi, und zwar mit folgender 
Begründung: 1. Es bestehen keine anderen differenzierenden
Merkmale als der Größenunterschied. 2. Das Vorkommen beider 
Größen-Gruppen von A . (Metaschizotherium) ist von einer und 
derselben Lokalität bekannt (vgl. die Diskussion des La-Grive- 
Materials bei V iret, 1961). 3. Das Auftreten von zwei Größen
gruppen in systematisch offenbar einheitlichen Populationen ist 
sowohl bei Schizotheriinen als auch bei Chalicotheriinen bekannt 
(z. B. vgl. Schaefer und Zapfe, 1971; B utler, 1965, p. 174; 
B orissiak, 1946, pp. 10 und 96; Coombs, Ms.).

Trotz einer ganzen Anzahl von Fundorten ist Ancylotherium 
{Metaschizotherium) fraasi nur durch ein relativ spärliches Material 
belegt. Ähnlichkeiten mit A. (^4.) pentelicum, die jedoch nicht 
gemeinsam sind mit Moropus oder Phyllotillon, sind folgende: Das 
Vorhandensein eines deutlichen, oft stark entwickelten Crochet 
(bezügl. Definition vgl. B u t l e r ,  1965, p. 178) an oberen Molaren. 
Der Ectoloph der oberen Molaren ist zwischen den Styli flacher 
und nicht so tief W-förmig wie bei Moropus (wegen einer geringen 
Zunahme der Kronenhöhe). Der P4 zeigt oft einen beginnenden 
Hypoconus. Das Lunatum besitzt einen sehr reduzierten volaren 
Fortsatz und das Cuboid zeigt eine transversal verbreiterte distale 
Fazette für das Mt. IV  In allen diesen Merkmalen weist A. (M.) 
fraasi abgeleitete und fortgeschrittene Verhältnisse auf im Ver
gleich mit Moropus und Phyllotillon. Es ist sehr ungünstig, daß
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von A. {M.) fraasi so wenig postcraniales Material bekannt ist 
(bisher nur Lunatum, Cuboid, ? Mt. II, % Mt. IV, Astragali, Cal
caneus, Phalangen); das besonders deshalb, weil das Extremitäten- 
Skelett von A. (Ancylotherium) sich beträchtlich von Moropus 
und anderen Schizotheriinen unterscheidet (vgl. S c h a u b , 1943).

Die bekannten Stücke von Ancylotherium (Metaschizotherium) 
fraasi unterscheiden sich von A. (Ancylotherium), insbesondere 
von A. {A.) pentelicum, in mehreren primitiven Merkmalen: Etwas 
geringere durchschnittliche Größe, ein niedrigeres linguales und 
posteriores Cingulum der oberen Molaren und das Fehlen jeder 
Krümmung der Magnum-Fazette auf dem Lunatum gegen die 
dorsale Fläche dieses Knochens. Diese Merkmale sind gemeinsam 
mit Moropus. Ancylotherium, Moropus und Phyllotillon sind 
bekannt wegen ihrer verschmolzenen und vergrößerten Grund- 
und Mittelphalanx des II. Fingers, welche einen einheitlichen 
Knochen (duplex bone) bilden. Es ist jetzt durch das Studium 
praktisch vollständiger Hand- und Fuß-Skelette von Moropus 
geklärt (C o o m b s , Ms.), daß bei späteren nordamerikanischen 
Arten (Hemingfordian und Barstovian) auch ein duplex bone der 
II. Zehe des Fußes bei allen oder fast allen Individuen auftritt. 
Dieses duplex bone des Fußes ist kleiner und mehr asymmetrisch 
gebaut als jenes des II. Digitus der Hand. Auf Grund ihrer beson
deren Ähnlichkeit mit duplex bones des Fußes von Moropus 
gehören die von v o n  K o e n i g s w a l d  (1932, Taf. 2, Fig. 21— 22) 
abgebildeten verschmolzenen Phalangen ohne Zweifel zum II. Strahl 
des Fußes. Die große, mehr asymmetrische Doppelphalanx, 
abgebildet und beschrieben von Z a p f e  (1967), repräsentiert sicher
lich den II. Finger der Hand und gehört wahrscheinlich zu A. {M.)

Fig. 1. Verbreitung der schizotheriinen Chalicotheriiden (exkl. Schizotherium) in 
Eurasien und Afrika (Zeichenerklärung auf der Figur).

1. Charneca do Lumiar, Portugal
2. Anj ou, nördlich der Loire, Frankreich
3. St.-Gerand, Frankreich
4. Vieux Collonges, Frankreich
5. La Grive St.-Alban, Frankreich
6. Viehhausen, BRD
7. Sandelzhausen, BRD
8. Steinheim a. Albuch, BRD
9. Häder, Stätzling, Friedburg, BRD

10. Krems, Österreich
11. Kaisersteinbruch, Österreich
12. Voitsberg, Österreich
13. Holzmannsdorfberg, Österreich

14. Kalimanci, Bulgarien
15. Veles, Jugoslawien
16. Pikermi, Griechenland
17. Halmyropotamos, Griechenland
18. Samos, Griechenland
19. Novo-Ukrainka, Ukrainische SSR
20. Maragha, Persien
21. Eldar, Chokrak, Georgische SSR
22. Tanzania, Uganda und Südafrika
23. Betpak-dala, Kazakhstan SSR
24. Shansi, China
25. Tung Gur, Mongolei
26. Bugti, Pakistan
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fraasi. Von Chalicotherium ist eine Koossifikation von Phalangen 
nicht bekannt.

Noch ist es unklar, wie lange Ancylotherium (Metaschizo
therium) fraasi persistierte und wann A. (Ancylotherium) entstand. 
Daß das eine oder das andere Subgenus oder beide in Faunen von 
Vallesien-Alter vorkamen, ist durch die schizotheriine Endphalanx 
erwiesen, die Mottl (1966, pp. 53— 55, Fig. 4) von Holzmannsdorf- 
berg (Steiermark, Österreich) beschrieben hat. Dieser Rest ist 
aber nicht ausreichend für eine genaue taxonomische Bestimmung. 
Die kleinen Milchmolaren von Kalimanci, Bulgarien, von N ikolov 
(1972) als Metaschizotherium abgebildet, könnten obere Milch
molaren von Ancylotherium sein. A. {A.) pentdicum wurde bereits 
von Kalimanci beschrieben (Bakalov und N ikolov, 1962). 
N ikolovs Arbeit enthält weder eine Erwähnung noch einen Ver
gleich mit diesem Vorkommen. Infolge ihrer Unvollständigkeit 
können die folgenden osteuropäischen und asiatischen Belege 
taxonomisch nicht genau eingeordnet werden. Alle aber beziehen 
sich auf die Frage der geographischen und bzw. oder zeitlichen 
Verbreitung von Ancylctherium: 1. Der unvollständige obere 
Molar von Eldar, Kaukasus, beschrieben von Belyaeva  (1954, 
p. 69) als Metaschizotherium sp. 2. Das duplex bone des Digitus II 
der Hand von Chokrak, Nord-Kaukasus, beschrieben von B elyaeva 
(1954, pp. 71— 72, Taf. 2, Fig. 1). Der Astragalus abgebildet und 
beschrieben von B ohlin (1936) von der Lokalität 77, Provinz 
Schansi, China, und 4. ein Mt. II und Phalangen, abgebildet als 
Macrotherium brevirostris und Macrotherium sp. von Colbert 
(1934, Fig. 13a, 13d, 13f; das Mt. II ist unrichtig als Mt. IV  
bezeichnet) aus der Tung-Gur-Formation der Mongolei. Die 
Verbreitung von Ancylotherium im Turolien und später ist besser 
dokumentiert [das afrikanische pleistozäne A. (A.) hennigi, bei 
B utler, 1965, wieder beschrieben, erweitert diese zeitliche Ver
breitung beträchtlich].

Eine andere wichtige Frage betrifft die Beziehung von Ancylo
therium (Metaschizotherium) zu Moropus und die taxonomische 
Lokalisierung der eurasiatischen Vorkommen von Schizotheriinen, 
die zwischen Morcpus sp. (Aquitanien) und A. (M.) fraasi liegen. 
Die Diskussion über Phyllotillon naricus der Bugti Bone Beds 
(burdigalische Fauna) von Pakistan ist sehr erschwert durch die 
fehlende Kenntnis postkranialer Reste, abgesehen von drei Doppel
phalangen des Digitus II der Hand (vgl. die abgebildeten Stücke 
bei P i lg r im ,  1912, und F orster-Cooper, 1920). Bei den oberen 
Molaren fehlen manche Merkmale, die bei dem späteren A. (M.) 
fraasi vorhanden sind: Es ist kein Crochet entwickelt (in seltenen
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Fällen ist ein schwach entwickeltes Crochet vorhanden), ferner 
sind die Zähne niedrigkroniger und an wenig abgekauten Stücken 
liegt der labiale Ansatz des Metalophs näher zum Mesostyl (ein 
allgemeines primitives Merkmal bei Chalicotheriiden). Diese Eigen
tümlichkeiten bedeuten durchwegs Ähnlichkeiten mit einigen 
oder allen Vertretern des nordamerikanischen Moropus. Die 
Doppelphalangen, obwohl ähnlich mit frühen Exemplaren von 
Moropus, sind im Rahmen dieser Erörterung nur von geringer 
Bedeutung. Auf Grund dieser Charaktere könnte Phyllotillon naricus 
gut als Subgenus von Moropus interpretiert werden. Weitere 
postcraniale Reste würden diese Verwandtschaft sicherlich klar
stellen. P ilgrims diagnostisches Kriterium, die relative Ent
wicklung von Quer jochen bei oberen Prämolaren ist tatsächlich 
innerhalb beider Gattungen, Phyllotillon und Moropus, variabel 
(Pilgrim , 1910, p. 67). Es sollte aber immerhin in Betracht gezogen 
werden, daß P. naricus mit einigen späteren europäischen Schizo
theriinen verschiedene Merkmale der oberen Molaren gemeinsam 
hat, die bei dem nordamerikanischen Moropus unbekannt sind: 
Das gelegentliche Vorkommen einer schwachen labialen Rippe 
auf dem hinteren Teil des Ectolophs und das bei Phyllotillon 
seltene Auftreten eines kleinen Crochets. B orissiak (1946) stellte 
Funde von Betpak-dala, Kazakhstan, zu Phyllotillcn. B utler 
(1965, pp. 223— 225) konnte aber eindeutig nachweisen, daß diese 
Stücke tatsächlich ein eigenes Schizotheriinen-Genus, Borissiakia, 
repräsentieren, seither B. petpalcdalensis (Flerov, 1938).

Aus mehreren europäischen Faunen werden einige weitere 
Vorkommen von Schizotheriinen aus dem Burdigalien oder frühen 
Vindobonien (Helvetien) erwähnt: 1. Das Mt. IV  von Charneca 
do Lumiar, Portugal (Antunes, 1966). 2. Die Oberkiefer-Zähne 
und Phalangen von Anjou, nördlich der Loire, Frankreich (Gins
b u r g ,  1970). 3. Unterkiefer-Zähne und eine Endphalanx von 
Vieux Collonges, Frankreich (Mein , 1958). 4. Oberkiefer-Zähne 
und Abdrücke unterer Zahnreihen von Voitsberg, Steiermark, 
Österreich (B a c h ,  1912, Taf. 28, Fig. 2 und 4; Mottl, 1966, 1970). 
Es sind nur Individuen von geringer und mäßiger Größe vertreten. 
Während die Unterkiefer-Zähne keine taxonomische Aussage 
hinsichtlich der Gattung gestatten, sind die oberen Molaren von 
Voitsberg und Anjou infolge des Fehlens eines Crochet jenen von 
Phyllotillon naricus ähnlicher als jenen von Ancylotherium (Meta- 
schizotherium) fraasi. Einer der Voitsberger Molaren hat mit 
Individuen von P. naricus die hintere labiale Rippe am Ectoloph 
gemeinsam, unterscheidet sich aber in anderer Hinsicht u. a. durch 
geringere Größe. Das Mt. IV  aus Portugal unterscheidet sich nicht
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von manchen frühen nordamerikanischen Morcpus des Heming- 
fordian (Coombs, Ms.). Wie bei den meisten Moropus-Arten hatte 
es anscheinlich eine kleine Artikulation mit dem Ectocuneiforme, 
während bei Ancylotherium, zumindest bei A. {A.) pentelicum, 
das Mt. IV  proximal nur mit Mt. III  und dem Cuboid artikulierte. 
Da die oben erwähnten frühvindobonischen Funde nicht jene 
Spezialisationen zeigen, die A. (M.) fraasi aufweist, sollten sie

M .J.
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entweder zu Moropus oder Phyllotillon gestellt werden [oder zu 
Moropus (Phyllotillon), sofern sich eine derartige subgenerische 
Anordnung einmal als richtig erweisen sollte]. Eine artliche Be
nennung ist nicht möglich, und es ist ungewiß, ob alle diese Stücke 
einer einzigen Art angehören. Sehr wahrscheinlich stehen die bisher 
bekannten vindobonischen Schizotheriinen Eurasiens der Wurzel 
von A. (Metaschizotherium) sehr nahe. Ein schematisches Diagramm 
der wahrscheinlichen generischen Verwandtschaft innerhalb der 
Schizotheriinen ist auf Fig. 2 dargestellt.

Zusammenfassung

Belegstücke von Morcpus aus aquitanischen Ablagerungen von 
St. Gerand-le-Puy (Allier, Frankreich) berechtigen zu der Auf
fassung, daß diese Gattung im frühen Miozän eine holarktische 
Verbreitung hatte. Phyllotillon naricus, eine Art des Burdigalien 
aus den Bugti Hills von Pakistan, ist Vertretern des nordameri
kanischen Mot'opus ähnlich, und es fehlen noch fast alle Speziali- 
sationen von Ancylotherium. Phyllotillon könnte ein Subgenus 
von Morcpus sein, und Schizotheriinen des frühen Vindobonien 
Europas können zu Phyllotillon und bzw. oder Moropus gestellt 
werden. Das sarmatische Material, von v o n  K o e n i g s w a l d  (1932) 
als Metaschizotherium beschrieben, zeigt einige fortgeschrittene 
Merkmale des späteren Ancylotherium pentelicum und wird am 
besten als Subgenus von Ancylotherium angesehen. A. (M.) bavari
cum muß als Synonym von A. (M.) fraasi betrachtet werden. Die 
genauen verwandtschaftlichen Beziehungen des sarmatischen 
A. (Metaschizotherium) zu dem späteren A. (Ancylotherium) des 
Turolien und jünger sind unklar. Seltene Vorkommen von Ancylo
therium indet. im Vallesien sind jedoch bekannt. Nach dem frühen 
Miozän (Aquitanien oder Burdigalien) findet ein Austausch von 
Schizotheriinen zwischen der Alten und Neuen Welt offenbar nicht 
mehr statt. Moropus ist ein verhältnismäßig unspezialisierter 
Verwandter des Savannen bewohnenden Ancylotherium der Alten 
Welt.
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Tafel I. Moropus sp.
Rechte Mandibula (Museum Paris) aus St.-Gerancl-le-Puy (Allier, Frankreich). 
(A) labiale, (B) linguale, (C) occlusale Ansicht der Milchzahnreihe verglichen mit 
(D) einer juvenilen Mandibel eines kleinen Moropus aus Nevada, USA (F : AM 54894).

1/ 1 nat. Gr.
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Tafel II. Moropus sp.
Mt. IV dext. (Museum Paris) aus St.-Gerand-le-Puy. (A) dorsale, (B) tibiale, (C) vo
lare, (D) fibulare, (E) proximale Ansicht. (F) proximale Ansicht des Mt. IV dext. 

von Moropus elatus; vgl. Taf. III. 1/1 nat. Gr.
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Tafel III. Moropus elatus.
Mt. IV dext. (AMNH 14378) von Agate Spring Quarries, Harrison Formation, 

Nebraska, USA. (A) dorsale, (B) tibiale Ansicht. 1/1 nat. Gr.
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