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Zusainmenfassung

Der Frage nach der Existenz der sogenannten ,,hochalpi-
nen Kleinform“ des Hohlenbiren wird mit der Untersu-
chung groBer Fossilmengen aus sieben Hohlen nachge-
gangen. Durch den Vergleich metrischer Daten und den
Héufigkeiisverteilungen von aussagekriftigen Elementen
wie den Eckzihnen und anderen Zihnen, den Penis-
knochen, ausgewihlten Langknochen und Autopodial-
Elementen wird versucht, die tatsichliche ,,sex-ratio® zu
ermitteln und die Korrelation mit der durchschnittlichen
KérpergroBe zu iiberpriifen. Die jiingst wieder aufge-
Winnte »Pascha-Theorie* (,,die weiblichen Tiere wurden
in die hochalpinen Hohlen verdringt*) wird diskutiert.

Abstract

glrfngontroversion concerning the “high alpine small
means Ot; the cave bear (sensu Abel) is reworked. by the
maten a?. a statistically relevz}nt amou'nt of m:%tenal. The
. aIactels taken from sev.en different 51¥es and its metrical
Valuablrs are analyzed in a comparativ way. Therefore

e skeletal elements were chosen like teeth
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elements of the autopodium. Using this data it is tried to
find out the “real” sex-ratio of these extinct cave bear
populations.

The recently re-discussed “macho theory” — the females
were forced to live in the higher situated caves — is treated
as well.

1. Problemstellung

1.1. Hochalpine Hohlenbiren

Hohlenbirenreste aus hochalpinen Fundstellen haben im
Durchschnitt geringere Dimensionen als die sogenann-
ten ,,Normalformen” der Mittelgebirgshoéhlen und der
wenigen Tieflandfundstellen. Auf diese Besonderheit ist
als erster der Wiener Paldontologe Kurt Ehrenberg ge-
stoBen, als er die Birenreste der Schreiberwandhohle ei-
ner ersten Analyse unterzog. Diese Hohle liegt im Dach-
steingebiet auf rund 2200 m Seehéhe (EHRENBERG 1929,
EHRENBERG & SICKENBERG 1929, D6pPES & RABEDER 1997).
Spiter reklamierte EHRENBERG (1941) die ,,hochalpine
Kleinform”, wie er sie nannte, auch fiir die Salzofenhéhle
im Toten Gebirge (2005 m). Durchschnittlich kleinwiich-
sige Hohlenbidrenassoziationen fand man auch in ande-
ren hochalpinen Hohlen in der Westschweiz (Chilchli und
Ranggiloch, ANDRIST et al. 1964) im Toten Gebirge
(Ramesch-Knochenhohle, Brieglersberghthle, Brettstein-
Bérenhohle, DoppEs & RABEDER 1997) und in den Dolo-
miten (Conturineshéhle, RABEDER 1991).

1.2. Sex-ratio und Degeneration

Kleine Hohlenbirenschédel spielen auch in der von O.
Abel vertretenen Hypothese eine Rolle, daf das Ausster-
ben des Hohlenbdren durch Degeneration verursacht
worden wire. Diese Idee entstand aus den Fundumsténden
in der Drachenhohle von Mixnitz (ABEL & KYRLE 1931).
Aus der Analyse der Kiefer und Schédel durch K. EHREN-
BERG sowie der Eckzihne durch A. BACHOFEN-ECHT wur-
de der Schluf} gezogen, daf unter den Hohlenbdren der
oberen Fundeinheit (,,Chiropterit”) die ménnlichen weit
hiufiger waren als die weiblichen Tiere und zwar im Ver-
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hiltnis 3:1. Besonders auffallend wire der Befund, dal
besonders die jungen Minnchen in viel gréBerer Zahl in
der Hohle gestorben wiren als die jungen Weibchen.
., Friihe Sterblichkeit der Jungen, starke Uberzahl der
Ménnchen, ungiinstige Formverdnderungen im Gebif3, so
scheint es sehr wahrscheinlich, daf die den verdnderten
Verhdltnissen nicht mehr gewachsene Art schlief3lich
rasch erlosch.” (BacHorenN-EcHt 1931: 580).

Nach unserem heutigen Kenntnisstand ist die Degenera-
tions-Hypothese nicht zu halten. In keiner seither
ergrabenen Hohle wurden iiberméBig hohe Haufigkeiten
von Pathologien festgestellt und auch das aberrant erschei-
nende Geschlechtsverhiltnis bei den Mixnitzer Biren
wurde durch KUrRTEN (1976:73) berichtigt: “The
relationsship of males to females is about 60 to 40, with a
moderate preponderance of males”

Koy (1964, in ANDRIST & al.) kam bei der Untersuchung
der drei Simmentaler Birenhohlen zu dem Schiluf3, daf3
die weiblichen gegeniiber den ménnlichen Tieren zahlen-
miBig iiberwiegen. ,,Sicher ist die Behauptung, der
Hohlenbdr sei wegen des Mangels an Weibchen ausge-
storben, als eine Fabel zu bezeichnen, welche durch Tat-
sachen widerlegt wird.”

1.3. Sex-ratio und durchschnittliche Korper-
grofie

Die Idee, daB die unterschiedlichen metrischen Mittel-
werte verschiedener Hohlenbérenassoziationen auf die
stark differierende ,,Sex-ratio” zuriickzufiihren sei, ba-
siert wahrscheinlich auf den entsprechenden Passagen in
der Mixnitz-Monographie.

So hat Spannt (1954) in einer kurzgefaiten Revision der
osterreichischen Hohlenbirenfundstellen die ,,alpine
Kleinformen” EHRENBERG's abgelehnt und sie als weibli-
che Exemplare einer normal dimensionierten Hohlen-
barengruppe erklirt: ,,La notion d‘une petite race alpine
revient a définir d“une maniere inexacte les conséquences
banales de la différenciation sexuelle”

Der Ansicht Spahnis folgten ANDRIST et al. (1964) bei der
Erkldrung der geringen Dimensionen der Hohlenbéren-
reste aus der Chilchli-Hohle im Vergleich zu den beiden
anderen Birenhdhlen im Simmental (Berner Oberland,
Schweiz). Aus der Breiten-Verteilung von 47 Eckzdhnen
wurde auf ein Geschlechtsverhiltnis von 4:1 (Weibchen
zu Ménnchen) geschlossen und folgendermalen interpre-
tiert: ,,Jm Chilchli haben also vorwiegend weibliche Tie-
re ihr Leben gelassen. Hierin liegt wohl auch die Erkli-
rung fiir die relativ kleinen Knochen und Zihne dieses
Fundplatzes. Es braucht also durchaus nicht eine
Verzwergung des Hohlenbéiren gegeniiber Schnurenloch
und Ranggiloch vorliegen, wie anfinglich angenommen
wurde.”

Die biologischen Konsequenzen dieser Mein)ung war den
Autoren (ANDRIST et al. aber auch Seanni) offensichtlich
ni.cht bewuBt. Da sie angenommen hatten, daf die drei
Simmentaler Hohlen bzw. die sterreichischen Hohlen
etwa zur gleichen Zeit von den Biren bewohnt waren,
ergébe sich die folgende Situation: Die Weibchen wiren
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in die hoher gelegenen und kilteren Hohlen zurtickge-
dringt worden, wihrend die Médnnchen vorwiegend in
den tiefer gelegenen und wirmeren Hohlen iiberwintert
hitten. Eine groBere Hohenlage bedeutet auch: kiirzere
Sommer und lingere Winter. Die Weibchen hitten also
eine Art ,,Doppelbelastung” tragen miissen. Einerseits
hitten die in den kilteren Hohlen hoheren ,,Heizkosten”
groBere Energieprobleme fiir den Winterschlaf gebracht,
andererseits wire der Lebenskampf durch die fiir die
Geburt und Versorgung des Nachwuchses notwendigen
Reserven noch wesentlich verschirft worden.

Diese biologisch absurd klingende Hypothese (scherz-
haft ,,Pascha-Theorie” genannt) wurde in jiingster Zeit
wieder aufgewirmt. REISINGER & HOHENEGGER (1998)
untersuchten die metrischen Verhiltnisse einiger
Extremitdtenknochen von drei alpinen Hohlen. Aus den
Hiufigkeitsverteilungen der sechs Langknochen
(Humerus, Radius, Ulna, Femur, Tibia und Fibula) wur-
de geschlossen, daB das Verhéltnis von weiblichen und
ménnlichen Tieren extrem unterschiedlich war. Nach den
Autoren schwankt die sex-ratio (weibliche zu ménnliche
Individuen) fiir die Conturineshdhle (2800 m, Dolomi-
ten) zwischen 2,6 und 6,67, fiir die Gamssulzenhéhle
(1300 m, Totes Gebirge) zwischen 1,67 und 7,0 und fiir
die Herdengelhohle (878 m, Ybbstaler Alpen) zwischen
0,17 und 1,18.

Die daraus gezogenen SchluBfolgerungen lauten
(REISINGER & HOHENEGGER 1998:113): “... a shift in the
sex-ratio correlated to altitude can be detected.
Therefore, the obvious shift to smaller sized specimen
living in the high altitudes is only caused by the change
of sex ratios in favour of the smaller sized females.”
Die Schwichen dieser Arbeit und damit die Fragwiirdig-
keit der Aussagen liegen schon in den geringen Material-
menge begriindet aber auch in der unkritischen Grund-
tendenz der Fragestellungen und der Methodik:

@ Die Anzahl der untersuchten Elemente ist fiir die an-
gestrebten Aussagen offensichtlich viel zu klein, sie
schwankt von nur neun (Humeri der Gamssulzenhdhle)
bis zu 48 Stiicken (Tibien der Herdengelhdhle). Eine
Ausweitung der Untersuchung auf die viel haufiger iiber-
lieferten Metapodien oder auf die Eckzéhne, deren g€
schlechtsspezifischen Unterschiede schon lange bekannt
sind, hitte ganz andere Ergebnisse gebracht. .

@ Fiir das Material aus der Herdengelhohle wurde fﬂcm
darauf Bedacht genommen, da die Elemente aus einem
michtigen Schichtpaket stammen, in dem etwa 100.000
Jahre stecken (vgl. Doppes & RaBEDER 1997: 181-187)1'
In diesem Zeitraum (von den basalen Schichten HP 1'."
bis zu den hangenden Straten HD 5-6) nahmen die Drlr;
mensionen d.h. die Mittelwerte der Molarenl&nger us_
durchschnittlich 3,4 % zu. Das Zusammenwerfen al;;im
miBig so verschiedener Elemente in eine Gruppe

zu Fehlern fiihren. uf die
@ Widerspriichlich sind die Aussagen in Bezug 2 -
Gamssulzenhdhle. Obwohl auch fiir das Gamssi ™
Material behauptet wird, daB eine zahlt?flfn‘%&g::er Um-
nanz der weiblichen Individuen vorliegt, Wird

stand nicht diskutiert, daf} die Dimensionen

derin g0 hf
M, . sieh
Zahl iiberlieferten Molaren (z.B. mehr als 170 M,
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RABEDER 1991:79) wesentlich groer waren als aus der
nahegelegen Ramesch-Knochenhohle, deren hangende
Fundschichten (RK1: 31,3 bis 42,4 ka BP) sich zeitlich
weit mit den Gamssulzensedimenten (25,4 bis 38,0 ka
BP) iiberlappen.

@ Die starke Streuung der Werte fiir die ,,sex-ratio” z.B.
bei der Gamssulzenhohle mit 1,67 fiir die Humeri, 2,25
fiir die Radien, 5,33 fiir die Ulnae, 0,75 fiir die Femora
und 7,0 fiir die Tibien 148t schon erkennen, dafl die Aus-
sagekraft dieser Proportionen in der Frage des Ge-
schlechtsverhéltnis duBerst bescheiden ist. Bei der Con-
turineshohle streuen die Werte etwas geringer (2,60 — 3,20
~2.15 - 6,67 —5,40); eine seriése Aussage ist aber auch
hier nicht méglich. Es kann hochstens die Vermutung
ausgesprochen werden, daf3 die Anzahl der kleineren (vor-
wiegend weiblichen ?) Exemplare héufiger ist als die der
groBeren (vorwiegend ménnlichen ?).

@ SchlieBlich soll aber auch der positive Aspekt dieses
Artikels (REISINGER & HOHENEGGER) nicht verschwiegen
werden. Die auf so wackeligen Beinen stehende ,,Pascha-
Theorie” hat immerhin den Autor dazu bewogen, die aus
den Grabungen der letzten 30 Jahre gewonnene Daten-
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fiille dafiir einzusetzen, den Frage der hochalpinen Klein-
formen prinzipiell auf den Grund zu gehen.

2. Theoretische Grundlagen

2.1. Prinzipielle Uberlegungen

zur Frage der GroBe und Variabilitit von isolierten Skelett-
resten, wie sie bei Hohlengrabungen meist geborgen wer-
den, hat KurtEN (1976) angestellt. Er unterscheidet fiinf
verschiedene Arten von Variabilitit: die ontogenetische
(bedingt durch das Lebensalter), die individuelle (durch
genetische Voraussetzungen und Umwelt beeinfluBt), die
sexuelle (metrische und morphologische Unterschiede
zwischen den Geschlechtern) sowie die beiden durch die
Evolution in Zeit und Raum bedingten Variabilititen, die
chronologische und die biogeographische Variabilitiit.
Die metrischen Unterschiede zwischen verschiedenen As-
soziationen ausschlieBlich als sexuell bedingt zu betrach-
ten, ist daher schon im Ansatz falsch.
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Dije im Mittel kleineren Werte einiger hochalpinen
Hohlenbérenfaunen koénnen also sowohl geschlechts-
bedingt sein, aber auch biogeographisch (damit ist hier
die unterschiedliche Hohenlage gemeint) oder chronolo-
gisch begriindet.

2.2. Deperetismus und Nanismus

Eine allgemeine Groflenzunahme im Laufe der Zeit ist
bei den meisten Grof3siugetieren festzustellen (Deperet-
sche Regel, Deperetismus), insbesonders auch bei allen
Ursiden-Gruppen. Gut belegt ist der Deperetismus (=
phylogenetische GroBenzunahme) fiir die Hohlenbéren-
Linie von den kleinen Ursavus-Formen des Miozins iiber
Ursus minimus-U. boeckhi-U. etruscus-U. deningeri zum
riesigen U. spelaeus des Spétpleistozins (Abb. 1).
Gegenteilige Tendenzen d.h. die allméhliche Verringe-
rung der K6rpermale ist besonders bei Inselformen fest-
zustellen z.B. die pleistozédnen Zwergelefanten und
ZwergfluBpferde der Mittelmeerinseln (Kreta, Tilos,
Malta usw.) oder die Zwergmammuts einiger kaliforni-
schen Inseln. Als Begriindung fiir diese als Nanismus
bezeichnete Verkleinerung wird die Anpassung an peri-
odische Nahrungsverknappungen in Trockenzeiten ange-
geben, weil kleinere Tiere solche Notzeiten leichter iiber-
stehen als groBe. Eine dhnliche Argumentation wird fiir
die hochalpinen Kleinformen angewendet. Klimatisch
ungiinstige Zeiten mit verkiirzten Sommern und langen
schneereichen Wintern konnten kleine Tiere vermutlich
besser iiberleben als grofle. Diese schon von Ehrenberg
und Zapfe (in Vortrigen und Diskussionen) vertretene
Hypothese erhielt in jiingster Zeit eine hthere Wahr-
scheinlichkeit; bei Detailstudien am Material der
Ramesch-Knochenhéhle hat sich gezeigt, daB die metri-
schen Mittelwerte in den tieferen Schichten (250-100 cm
unter Null) der Hohle zunéchst vom Liegenden zum
Hangenden zunehmen; in den obersten Partien (100-0
cm unter Null) kommt es jedoch zu einer miBigen Ab-
nahme der metrischen Werte und zu einem dramatischen
Einbruch der morphologischen Indices (RABEDER 1999).
Die herannahende Wiirm-Hauptvereisung machte sich
wahrscheinlich ab 35.000 Jahre v.h. bemerkbar, die Bi-
ren wurden kleiner, letztlich starben sie aber hier bei rund
30.000 Jahre aus.

Die Grofe der hochalpinen Biren wird somit auch chro-
nologisch bedingt: die kleinsten alpinen Hohlenbiren sind
aus dem Mittelpleistozin der Repolusthohle beschrieben
worden, die jedoch noch zu U. deningeri gehoren. Hier
liegt aber keine hochalpine Form vor, weil diese Hohle
mit einer Meereshéhe von 525 m den Mittelgebirgshdhlen
zuzurechnen ist. Wenn man davon ausgeht, daB die Hoch-
alpen nur wihrend der wirmeren Phasen des Mittel- und
Jungpleistozins von den Hohlenbiren bewohnt werden
konnten, standen die Ausgangspopulationen, von denen
die hochalpinen ,,Auswanderer” abstammen, auf unter-
schiedlichem Evolutionsnivean.

Die Metrik der Hochgebirgsfaunen war also von den
Werten der Ausgangspopulation abhingig, andererseits

aber auch von der Intensitit und Lénge der hochalpinen
Nanismen.
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2.3. Liickenhaftigkeit der Uberlieferung
(Funddefizit)

Wie schon in der Einleitung angedeutet spielt die Anzahl
der ganz, teilweise oder gar nicht iiberlieferten Skelett-
elemente eine Rolle bei der Berechnung von Mittelwer-
ten und der sex-ratio.

Diese Liickenhaftigkeit (Funddefizit) ist wohl schon je-
dem Bearbeiter fossiler Hohlenfaunen aufgefallen. Klei-
ne Knochen, aber vor allem isolierte Zihne sind in den
meisten Faunenbestidnden wesentlich hiufiger vertreten
als grofe Elemente wie Schidel, Kiefer und Langknochen,
Wenn wir davon ausgehen, dal die Anhdufung der
Hohlenbirenknochen auf die Uber-winterungsgewohn-
heiten dieser Tiere zuriickgehen d.h. daB sie in den Hoh-
len verendet sind, ist zu erwarten, daB alle Skelettelemente
in anndhernd gleicher Zahl iiberliefert werden und bei
der Anwendung moderner Grabungsmethoden in das
Fundinventar gelangen.

Das urspriingliche Zahlenverhiltnis der paarigen und
unpaarigen Elemente sowie des nur beim Ménnchen vor-
handenen Baculums von 4:2:1 kann durch mehrere Fak-
toren bzw. Prozesse gestort werden:

A. Durch Stérungen vor der Einbettung

2.3.1. Durch Raubtierverbif3

Im Fundmaterial vieler Birenhohlen finden wir Biispuren
besonders an Langknochen und Kiefern, die auf die T4-
tigkeit von Raubtieren hindeuten. Meist wird der Wolf
als Verursacher genannt, aber es kommen auch Vielfraf
und Hohlenlowe in Betracht — und natiirlich auch der
Hohlenbir selbst. Durch das AufbeiBen werden vor al-
lem grofere Knochen zerstort; auch an eine Verschlep-
pung in andere Héhlenteile oder ins Freie ist zu denken.

2.3.2. Nutzung der Knochen durch den
paldolithischen Menschen

In wenigen Hochgebirgshohlen wie z.B. in der PotoEka
zijalka hat der paliolithische Mensch die Knochen ‘der
Hohlenbidren zur Herstellung von Knochengeriten 1ns-
besonders von sogenannten Knochenspitzen verwendet.
Die dafiir vorgenommene Selektion konnte das Zahlen-
verhiltnis zwischen den Elementen beeintrachtigen.

B. Durch Stérungen nach der Einbettung

2.3.3. Durch Korrosion
aber auf.

Schon bei der Bergung der GroBobjekte fallt bro
daB viele Langknochen und Schédel nur in stark zer e
chenen oder korrodiertem Zustand vorliegefl' ‘,”em
Knochenstiicke sind so stark angegriffen, daB 51e“elzen
bestimmten Element nicht zugeordnet werden kgtnﬁ e
Der Anteil zerbrochener und unbestin}rrlbﬂl'er piren-
schwankt jedoch zwischen den verschiedenel Fund-
hohlen betrichtlich z.T. aber auch zwischen denrrosio"
schichten in einer Hohle. Als Ursache fiir die Ko
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wird die Wirkung der freier Phosphorsédure angenommen,
die sich aus den Riickstinden der Kadaver und der Ex-
kremente gebildet hat. Auch wenn der Gehalt an freier
Phosphorséure stets gering war, kann ihre Wirkung iiber
die lange Zeit eine betréichtliche Wirkung haben.

2.3.4. Durch Frachtsonderung bei der Umlagerung
durch flieBende Gewdsser

In manchen Bérenh6hlen des Hochgebirges (z.B. Contu-
rineshohle, Brettsteinhohle, Schreiberwandhdhle,
Sulzfluhhohle) wurden die Hohlenbérenreste durch ein-
dringendes Wasser (besonders zur Zeit der Schneeschmel-
ze) kleinrdumig verfrachtet und neuerlich eingebettet. Das
148t sich aus dem Aufbau des Sedimentprofils und aus
der Einregelung der Langknochen schlieBen.

2.3.5. Durch selektive Auswahl durch die
Ausgriber

Bei ,,Altgrabungen” ist damit zu rechnen, daf die groBe-
ren und besser erhaltenen Stiicke bevorzugt geborgen
wurden, weshalb in solchen Fundinventaren die kleinen
Knochen und isolierten Zéhne unterreprésentiert sind. Erst
bei den modernen Grabungen ist durch die bessere Be-
leuchtung bei der Grabungsstelle und beim Aussuchtisch
gewihrleistet, daB alle Elemente geborgen werden.

Die seicktive Erhaltung innerhalb einer Knochen- oder
Zahn-K ategorie kann das Geschlechtverhiltnis fiir die-
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ses Element verzerren, wenn die groleren (meist ménn-
lichen) Stiicke z.B. durch Korrosion eher zerstort wer-
den als die kleineren, oder z.B. durch Verfrachtung be-
vorzugt in das Fundgut gelangen. Die tatsdchliche sex-
ratio kann daher nur beim Vergleich verschiedener
Hiufigkeitsverteilungen abgeschitzt werden.

3. Material und Methoden

3.1. Fundstellen

Zur Beantwortung der ersten zentralen Frage, ob die im
Hochgebirge lebenden Hohlenbiren kleiner waren als die
Béren der tieferen Lagen, stehen uns heute nicht nur die
mengenmifBig bescheidenen Materialien aus der
Schreiberwandhéhle und der Salzofenhéhle zur Verfii-
gung, sondern auch das umfangreiche Datenmaterial aus
der Ramesch-Knochenhéhle (1960 m) und der Conturi-
neshohle (2775 m). Wesentlich geringere Stiickzahlen lie-
gen von anderen hochalpinen Hohlen des Toten Gebir-
ges (Brieglersberghdhle, 1960 m und Brettsteinbéren-
hohle, 1700 m), der Ostschweiz (Drachenloch bei Viittis
2475 m, Sulzfluh-H6hle 2200 m, Wildkirchli 1700 m),
der Westschweiz (Chilchli-Hohle 1815 m, Ranggiloch
1850 m) und Frankreichs (Balme a Collomb 1700 m) vor,
die aber zur Kontrolle der Ergebnisse herangezogen wer-
den konnen. Von den Vergleichs-Faunen der Mittelge-
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geskizze der wichtigsten alpinen Barenhshlen. 1 — Balme 4 Collomb, 2 — Ranggiloch, 3 — Chilchli, 4 — Schnurenloch,
achenloch, g _ Wildkirchli, 7 — Conturineshéhle, 8 — Torrener Barenhohle, 9 — Schreiberwandhéhle, 10 — Schottloch, 11 —
Brettstein Bérenhohle, 13 — Brieglersberghchle, 14 — Lieglloch, 15 — Ramesch Knochenhéhle, 16 — Gamssulzenhéhle,
18- Hartelsgrabenhghle, 19 - Divje babe, 20 — Mokri$ka jama, 21 — Potocka zijalka, 22 — SchwabenreithhShle, 23
gelhshle, 24 Kugelsteinhohle 2, 25 — Repolusthéhle, 26 — Drachenloch bei Mixnitz, 27 — Frauenloch, 28 — Merkensteiner
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Abbildung 3: Vergleich der Dimensionen der Héhlenbéren am
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Abbildung 4: Vergleich der Evolutionsniveaus der Hohlenbiren
am Beispiel des P4/4-Index mit der Hohenlage der alpinen
Fundstellen. Legende wie in Abb. 3, zusitzlich: A — Friihwiirm
und RiB-Wiirm, [] - Mittel- bis Spatwiirm .

birgslagen (unter 1500 m) sind vor allem die Birenfaunen
der Lunzer Hohlen (Herdengel- und Schwabenreith-Hohle
(878 bzw. 959 m) hervorzuheben, weil hier groBe Men-
gen von stratigraphisch und chronologisch fixierten
Fossilresten vorliegen. Die Birenreste stammen aus dem
Friih- und dem Mittelwiirm. Ebenfalls dem Mittelwiirm
zuzurechnen sind die Biren der Hartelsgrabenhéhle (1230
m) und des Frauenlochs (600 m) in der Steiermark sowie
der Merkensteinhhle (441 m) in Niedersterreich.,

Die Gamssulzenhéhle (1300 m) im Toten Gebirge nimmt
bgi dieser Fragestellung eine zentrale Stellung ein, weil
ein sehr groBes Zahnmaterial einer groBwiichsi gen Biren-
form vorliegt, die im spiteren Mittelwiirm und im Spit-
wiirm auch mehrere andere alpine Hohlen bewohnt hat:
das Lieglloch (1290 m) im Toten Gebirge, das Nixloch
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(770 m) in den oberosterreichischen Voralpen, die
Kugelsteinhole 2 (auch ,, Tropfsteinhohle” genannt, Gra-
zer Bergland), die PotoCka zijalka und die Mokri§ka jama
in den slowenischen Alpen. Dieser grofle Spéatwiirm-Biir
ist auch in den hangenden Partien (Schichten 2+3) der
Divje babe (ebenfalls in Slowenien) nachweisbar sowie
im Schnurenloch (1230 m) in der Westschweiz.

3.2. Vergleich der KorpergroBie

Die Idee der ,,hochalpinen Kleinform” beruht auf niedri-
gen Mittel- und Extrem-Werten sowie auf einigen auffil-
lig kleinen Schideln aus der Schreiberwandhéhle und der
Salzofenhdhle.

Einen ersten Uberblick gibt der Vergleich der Lingen-
Mittelwerte des ersten Molaren, die von 30 Fund-
komplexen aus 27 alpinen Barenhéhlen vorliegen (siche
Tab. 1). AufschluBreicher ist die Gegeniiberstellung von
Hiufigkeitsverteilungen, die uns auch die Unterschiede
der Minimal- und Maximal-Werte deutlich macht - vor-
ausgesetzt die Anzahl der vorliegenden Daten ist ausrei-
chend.

3.2.1. Vergleich der Mittelwerte in Bezug auf die
Hohenlage der Hohlen.

Auf dem Streudiagramm (Abb. 3) werden die Mittelwer-
te des 1. Unterkiefer-Molaren gegen die Hohenlage der
Hohleneinginge in Beziehung gesetzt. Eine Gruppe von
zwoOlf Faunen ist deutlich abgesetzt von den Faunen der
mittleren Lagen. Die Bezeichnung ,hochalpine Klein-
form” ist nur insoferne berechtigt, als sie sich durch die
geringeren Dimensionen und der Hohenlage von den an-
deren unterscheidet. Das geologische Alter ist aber sehr
unterschiedlich, das ergibt sich nicht nur aus einigen ab-
soluten Altersangaben (Ramesch, Salzofen, Conturines,
Balme 3 Collomb) sondern aus dem Evolutionsniveau
(siehe Tab. 1) der Primolaren (P4/4-Index). Aus dem
Diagramm geht auch hervor, daB auch groniichsige
Hohlenbirenpopulationen hoher gelegene Hohlen besie-
delt haben, allerdings erst im Spitglazial (ca. 35.000 bis
25.000 Jahre vor heute) und nur bis in eine Hohe von
1700 Metern. Wesentlich kleiner als ihre zeitgleichen Tfll-
bewohner waren die Hohlenbiren des Hochgebirges I
RiB-Wiirm-Interglazial, in den Friihwiirm-Warmzeiten
und im Mittelwiirm. Sie miissen von durchschnittlich g1
Beren Hohlenbaren-Gruppen abstammen und haben St
im Hochgebirge im Laufe der Zeit nicht nur nicht ver
groBert sondern sogar verkleinert. ' b
Aus dem Diagramm (Abb. 4) geht hervor, da§ die ]']OCau
alpinen Hohlenbirenfaunen nach dem EVOlutlonS:nl\’Cl :
der P4 in zwei Gruppen zerfallen. Eine Gruppe mnd/o(lif )
Werten unter 45 ist altersmiBig dem RiB-Wiirm uf hen-
den ersten Friihwiirm-Warmzeiten zuzuordnen: D{?(;.[ah-
loch bei Vittis, Schottloch, Brieglersberg, C.hllC.h r11 it
le und Wildkirchli; die zweite hauptséChllc .
Mittelwiirm zugehorige Faunen haben Pf/4'
schen 45 und 65: Conturines (mit Frilhwirm”
Schreiberwand (mit Friihwiirm-Anteilen), RATSE -y,
ofen, Brettstein, Ranggiloch und Balme a (O
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Fundstelle Karten- | Faunen- | ml-Lge. St?ehdle P4/4- geologisches
Nummer | symbol in mm in m Standard Alter

Balme 4Collombe 1 BiC 28,87 1700 64,63 | Mittelwirm
Brettstein 12 BS 28,01 1660 50,64 | Frihwirm

\Eieglersberg 13 BB 29,31 1960 39,33 | Frihwirm
Chilchli 3 Chil 28,18 1810 41,17 | Frihwirm
Conturines Cu 28,11 2800 52,56 | Mittelwirm
Divje babe gesamt 19 Db 30,40 450 52,56 | Mittelwirm
Drachenloch 5 DL 29,30 2475 35,60 | Frihwirm
Frauenloch 27 FL 30,71 600 66,58 | Mittelwirm
Gamssulzenhchle 16 GS 30,22 1300 100,00 | Spd twirm
Hartelsgraben 18 HG 30,58 1230 73,95 | Mittelwirm
Herdengelhthle 200- 300 23 HD 5-6 30,15 878 60,31 | Spd twirm
Herdengelhéhle 300- 330 23 HD 4 29,69 878 59,11 | Mittelwiim
Herdengelhéhle 330- 360 23 HD 3 29,17 878 53,28 | Frihwirm
Herdengelhchle 420- 380 23 HD 1-2 29,01 878 35,35 | Frihwirm

| Kugelstein 2 24 [KSt2 30,48 482 96,35 | Spd twirm
Lieglloch 14 LL 30,78 1290 81,43 | Spd twirm
Merkenstein 28 MS 30,71 441 68,37 | Mittelwirm
Mixnitz, gesamt 26 Mix 31,30 949 72,14 | Mittelwirm
Mixnitz-Jagdstation 26 MixJ 31,33 949 110,72 | Spd twirm
Mokriska jama 20 Mj 31,00 1500 104,27 | Spi twirm
Nixloch 17 NL 29,98 770 109,24 | Spd twirm
Potoc ka zijalka 21 PZ 3124 1650 106,45 | Spi twirm
Ramesch 15 RK 29,26 1960 52,14 | Mittelwirm
Ranggiloch 2 Rg 28,71 1845 55,89 | Frihwirm
Repolusthéhle 25 Rep 26,76 525 20,24 | M-Pleistozd n
Salzofen 11 SO 29,51 2005 56,54 | Mittelwirm
Ehnurenloch 4 SrL 30,29 1230 100,21 | Spéd twikm
Schottloch 10 SchL 29,00 1980 38,16 | Mittelwirm
Schreiberwand 9 Stl 28,05 2250 60,85 | Frihwirm
Meithhdﬂe 22 SwW 28,99 970 56,54 | Frihwirm

| Torrener Bii renhchle 8 TB 29,38 810 37,18 | Frihwirm

| Wildkirchli 6 WK 29,45 1700 32,22 | Frihwirm
Winden 29 | Wi 30,48 190 74,52 | Mittelwirm

Tabelle 1 Basisdaten von 33 alpinen Hohlenbirenfaunen, (Daten von der Balme & Collomb nach ARGANT, 1995; von den iibrigen

nach Doppes & RasEDER 1997, RABEDER 1999 und original.)

:;ltle alpine Gruppe sind die Spatwiirm-Béren zu bezeich-
% sie haben aber nur mehr Hhlen bis in eine Hohe

::l)n 1.700 m bewohnt: Gamssulzenhéhle, Potocka zijalka,
Viokridka jama, Schnurenloch.

3. .
22. Vergleich von Verteilungen

N .

:);h ifll[lltll;::le]-ll“ als an den Mittelwerten lassen sich die
ne"'insbes()n; iede an den (?rﬁBenvertexlungen erken-
Eleichbape, El €IS wenn ausreichenden Mengen von ver-
len. gie Démenaen vorliegen wie von den vier Hoh-
tine Hocp, bilagran‘l.m (Abb. 5) verglichen werden. Je

8ebirgs-Hohle, deren Birenreste zur ,hochal-

pinen Kleinform” gestellt wurden, ist mit der ,,Normal-
form” aus einer mittleren Gebirgslage verglichen wor-
den.

Nicht nur die Mittelwerte sondern die ganze Ver-teilungs-
kurve mit den Extremwerten ist bei der Hochalpenform
nach links verschoben; diese GroBenunterschiede sind
nicht auf das unterschiedliche geologische Alter zuriick-
zufiihren, weil sich beide Paare nach den absoluten Da-
ten zeitlich weit iiberschneiden.

Aus den Punkten 1.1. und 1.2. ist die erste Frage diese
Untersuchung zu beantworten: die hochalpinen Héhlen-
béren hatten tatséchlich kleinere Dimensionen als ihre
Verwandten in den tiefer gelegenen Héhlen.
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Abbildung 5: Vergleich der Lingen-Verteilungen des m1 inf. von je einer hochalpinen Héhlenbirenfauna und einer Fauna in

Mittelgebirgslage.
33. Geschlechtsverhiltnisse

Damit ist aber noch nicht die Frage beantwortet, ob diese
Kleinheit durch die Dominanz der Weibchen verursacht
wird. Die eklatanten Unterschiede in den ,,sex-ratios”,
wie sie nach den Langknochen berechnet wurden, miif3-
ten sich auch bei der Héufigkeit der iiberlieferten Penis-
knochen und in den Verteilungsmustern aller Skelett-
elemente vor allem aber der Eckzihne zeigen — mit Aus-
nahme der Backenzihne, wie schon KurTen 1976: 70-71
feststellte: “Almost all skeletal dimensions will show a
bimodal frequency curve of the same type as the canins
(the cheek teeth are an exception)” Tatsdchlich bilden
die Langenwerte der Molaren bei ausreichenden Stiick-
zahlen keine bimodale Verteilung sondem eine fast idea-
le GauBkurve (sieche dazu Abb. 6).

3.3.1. Penisknochen (Bacula)

Das einzige Skelettelement, nach dem das Geschlecht
eindeutig bestimmt werden kann, ist das Baculum (auch
Penisknochen genannt). Es handelt sich um einen beim
adulten Tier etwa 25 bis 30 cm langen stabférmigen Kno-
chen, der so charakteristisch geformt ist, daB auch Bruch-
stiicke meist ohne Schwierigkeit determinierbar sind. Da
das Baculum ausschlieBlich nur bei Ménnchen auftritt (das
weibliche Pendant, das winzige Os clitoris, ist fossil kaum
nachzuweisen), kann man versuchen, aus der Zahl der
iiberlieferten Bacula auf den ménnlichen Anteil der As-
soziation zu schlieBen, wenn man zum Vergleich ein dhn-
lich geformtes Element heranzieht. Von der Konsistenz
und Form ist fiir die Fibula ein dhnliches Uberlieferungs-
potential anzunehmen wie fiir den Penisknochen d.h. es
besteht fiir beide etwa die gleiche Chance, daB sie ganz
oder fragmentiert geborgen werden. Das gilt allerdings
nur fiir eine moderne Grabung, bei der nicht nur die gro-
Ben und ganzen, sondern auch alle Fragmente durch
Schlimmen oder genaues Aussuchen in das Fundinventar
gelangen. Aus fiinf derartig gegrabenen Hohlen liegen

folgende Stiickzahlen vor (Tab. 2). Weil die Fibula nach
der Wahrscheinlichkeit vier mal hdufiger vorkommen
miiBte als das Baculum, kann das Verhéltnis der weibli-
chen zu den minnlichen Tieren geschitzt werden. Natiir-
lich kann der errechnete Wert nicht wirklich als ,,sex-ra-
tio” Giiltigkeit haben. Zu viele Unsicherheiten stecken
im iiberlieferten Fundgut; als grobe Abschitzung der
Geschlechtsverhiltnisse miifite er aber seridser sein als
die Lingenverteilungen weniger Langknochen ohne Prii-
fung des Uberlieferungspotentials. Die Berechnung die-
ser ,,sex-ratio” (r) d.h. das Verhiltnis der Anzahl weibli-
cher zu ménnlicher Tiere erfolgt nach der einfachen For-
mel

mit f und b als Anzahl der Fibulae und der Bacula. Aus
der Tabelle 2 ergibt sich zumindest die Vermutung, daB

Ramesch-Knochenhéhle
m1 inf.-Ldnge
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Abbildung 6: Hiufigkeitsverteilung von 360 m1 inf. aus der
Ramesch-Knochenhéhle nach ihrer Linge.
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Fibulae Bacula pseudo-
Fundstelle Seehthe | ganz Frag.* | Summe | ganz Frag.* | Summe | sex-ratio
Conturineshchle 2800m 4 6 10 3 0 3 0,67
Ramesch Knochenhdhle 1960m 2 47 49 7 13 20 0,23
Gamssulzenhchle 1300m 13 19 32 1 3 4 3,00
Schwabenreithhchle 960m 16 76 92 4 11 15 2,07
Herdengelhchle 880m 11 86 97 2 10 12 3,04

Tabelle 2: Stiickzahl der iiberlieferten Penisknochen und Fibulae aus fiinf alpinen Béarenhohlen, * Fragmente, an denen das distale
Gelenk erhalten ist (Fibula) oder die proximale Basis (Baculum).

die Méannchen im Fundgut der beiden hochalpinen Hoh-
len nicht seltener vertreten sind als die Weibchen. Das
steht im vollen Kontrast zu den nach den Langknochen
ermittelten ,,sex-ratio”-Werten.

3.3.2. GroBenverteilungen der Canini

Nach dem Baculum sind es vor allem die Eckzihne, die
einen Sexualdimorphismus erkennen lassen. BACHOFEN-
Ecut (1931), RopE (1935), Koy (1949) und KURTEN
(1976) kamen durch die Vergleiche mit rezenten Béren
einhellig zur Meinung, daB sich auch die Hohlenbiren in
der Metrik der Canini sexuell differenzieren, in dem sich
bei den Groflenverteilungen (besonders bei der Breite der
Krone) zwei Haufigkeitsmaxima mit wenigen indifferen-
ten Stiicken ergeben. Die Gruppe mit den gréBeren Di-
mensionen wird den Minnchen zugeordnet, die kleinere
den Weibchen.

Diese Vermutungen wurde vor kurzem in einer Diplom-
arbeit am Institut fiir Paldontologie der Universitdt Wien
an stratigraphisch gesicherten Materialien erhirtet (Os-
WALD, 1999). Untersucht wurden die Eckzihne aus fiinf
alpinen Hohlen: Repolusththle (U. deningeri deningero-
ides), Schwabenreith-Hohle, Ramesch-Knochenhéhle,
Herdengelhohle und Gamssulzenhohle. Alle fiinf Eck-
zahn-Materialien lielen sich nach der groBten Breite der

22
Ramesch-Knochenhshle S .

20 Canini ® e
— ° . .. [ ]
10 o o0 ’ ® o
I 18 L 3 L4
c [
e ° m.
E 16 .
£ ases
2 - X
= [ ) [ J
m e o ‘0

-.e
12 | sex-ratio = 1,08
10 ” T

150 200 250 300 350 400 450 500 550 600 650

Linge mal Breite in qmm

Krone sowie der Lange der Kronenbasis in zwei gut von
einander getrennten Gruppen zerlegen; eine bessere Tren-
nung war mit dem Produkt ,,Linge mal Breite” zu erzie-
len. An den Verteilungsmustern hat sich auch ergeben,
daf} sich die Oberkiefer-Eckzihne metrisch genauso ver-
halten wie die Mandibular-Canini, weshalb sie zusam-
men behandelt werden konnen. Oswald fand fiir die
Repolusthohle und die Herdengelhohle ein Uberwiegen
der minnlichen Exemplare (sex-ratio: 0,79 bzw. 0,75),
fiir die Gamssulzenhdhle und die Schwabenreith-Héhle
eine Dominanz der Weibchen (ratio: 2,70 bzw. 1,67), wih-
rend das Geschlechtsverhiltnis fiir die Ramesch-Hohle
ausgeglichen erscheint (sex-ratio: 1,08) (siche Abb. 7).
Fiir die Conturineshhle wurden die Eckzahn-Daten durch
Martina Pacher (Inst. Paldont. Univ. Wien) erhoben. Im
Streudiagramm zerfallen die Werte von 54 Eckzéhnen in
zwei Gruppen, die sich nicht nur in der Grofle sondem
auch im Korrelationfaktor unterscheiden, der bei der gro-
Beren Gruppe wesentlich kleiner ist als bei der kleineren;
die errechnete sex-ratio liegt bei 1, das Verhiltnis von
weiblichen zu ménnlichen Tieren war also ausgeglichen.
Das wird durch die Verteilung der I3 sup.—Breite best-
tigt (siehe Abb. 8).

Ausgeglichen war auch das Geschlechtsverhiltnis in der
Ramesch-Knochenhohle, wihrend im Material der
Schwabenreith-Hohle (Frithwiirm) und der Gamssulzen-
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Abbildung 7: Verteilung der Eckzahn-Daten (Breite, Linge mal Breite) in verschiedenen Versionen von drei alpinen H6hlen. Die
daraus berechnete sex-ratio (weibliche : mannliche Stiicke) ergibt fiir die Ramesch-Héhle ein ausgelichenens Verhiltnis, fiir die
Schwabenreith-Hohle ein miBiges Uberwiegen der Mannchen,und fiir die Gamssulzenhéhle eine starke Dominanz der weiblichen

Tiere.
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Abbildung 8: Im Streudiagramm weisen die Verteilungen der kleineren (weiblichen) und der groferen (méinnlichen) Eckzihne
auf ein ausgeglichenes Geschlechtsverhiltnis, was im linken Balkendiagramm durch den Vergleich mit den I3 sup. bestitigt wird.

hohle (Spétwiirm) die weiblichen Stiicke weit {iberwie-
gen (siehe Abb. 7).

Ganz anders ist das Verteilungsmuster bei den Eckzih-
nen aus der Herdengelhohle. Im Streudiagramm zerféllt
der Punktehaufen in drei Gruppen. Insgesamt liberwie-
gen die Minnchen (wenn die mittlere Gruppe als ménn-
lich angesehen wird).

Die Dominanz der méinnlichen Canini begriindet sich auf
das asymmetrische Verhiltnis in den jiingeren Schichten:
hier iiberwiegen die Ménnchen deutlich, wihrend in den
ilteren Schichten eine geringe weibliche Dominanz fest-
zustellen ist. Leider ist gerade bei dieser interessanten
Verteilung die Anzahl der meBbaren Eckzihne relativ
gering (siche Abb. 9).
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3.3.3. GroBenverteilungen der I3 sup.

Der dritte Oberkiefer-Incisiv occludiert mit dem Unter-
kiefer-Eckzahn, daher scheint es nicht verwunderlich, dal
der I3 sup. einer starken Sexualdifferenzierung unterliegt.
Besonders auffillig ist die wesentlich grofiere Gesamt-
héhe dieses Zahnes bei den Ménnchen. Die Verteilung
der I3-Dimensionen liefert uns eine gute Kontrolle der
Caninus-Werte. Am Beispiel Conturineshéhle ist die
Ubereinstimmung auffillig hoch (siehe Abb. 8). Die se-
xuelle Ausgewogenheit dieser Assoziation wird bestitigt.
Ahnliches gilt fiir die Ramesch-Knochenhéhle (Abb. 10).
Bei den 3. Oberkieferschneidezéihnen liefern die Werte aus
dem Produkt ,,Breite mal Gesamthohe” das beste Ver-
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Abbildung 9: Unterschiedliche sex-ratio bei den Eckzihnen aus der Herdengelhthle. Wihrend in den liegenden Schichten die

Weibchen knapp iberwiegen, kam e

s in der Bildungszeit der hangenden Partien zu einer Dominanz der Mannchen.
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Abbildung 10: Vergleich der Verteilungsmuster der Canini und des I3 sup. aus der Ramesch-Knochenhthle. Beachte die bei

beiden MaBen iibereinstimmende sex-ratio!

teilungsmuster fiir eine sexuelle Differenzierung. Das
Verteilungsmuster spricht eher fiir eine Dominanz der ménn-
lichen I3, keinesfalls aber fiir eine Dominanz der Weibchen.

3.3 4. GroBenverteilungen der Langknochen.

Wenn die kleineren Mittelwerte von MefSwerten der hoch-
alpinen Béren durch die Dominanz der weiblichen Tiere
verursacht worden wire, miiten die Haufigkeits-
verteilungen aller Dimensionen diese Asymmetrie wider-
spiegeln. Andererseits kann die ungleiche Verteilung auch
dadurch begriindet sein, daB die groBeren (méinnlichen)
Elemente ein geringeres Uberlieferungspotential haben
als kleinere d.h. sie sind weniger oft zur Génze erhalten.
Ein Vergleich der Ulnae aus der Gamssulzenhohle macht
dies deutlich. REISINGER (1995) untersuchte nur die gan-

Gamssulzenhoéhle
Ulna-Linge

rel. Hautigkert (=< 1)

[

16 -1 -04 02 08 14 2

gréRte Lange der Ulna

zen Ulnae und fand bei den 21 Exemplaren eine sehr un-
symmetrische Verteilung: 17 Stiicke wurden als weiblich
und nur vier als ménnlich angesehen. Auf diese Werte
bezogen wurde spiter von REISINGER & HOHENEGGER
(1999) eine ,,sex-ratio” von 6,49 bzw. 5,33 errechnet.
Zieht man fiir diese Frage aber ein anderes MaB heran,
das auch an den vielen Fragmenten genommen werden
kann, ergibt sich ein wesentlich anderes Bild. Das Maf3
»anterio-posteriore Tiefe am distalen Gelenk” konnte an
fast doppelt so vielen Exemplaren ermittelt werden. Auch
bei dieser Verteilung ergaben sich zwei Grofenklassen,
die eventuell als weiblich und ménnlich angesehen wer-
den konnen. Die daraus errechnete ,,sex-ratio” ergibt ei-
nen Wert von 2,64; das stimmt mit den aus den Breiten-
Lingen-Verhiltnissen der Eckzdhne gewonnenen Ergeb-
nissen wesentlich besser iiberein (vgl. Abb. 11). Damit

Gamssulzenhdhle
Ulna-Tiefe

40)

rel. Hiufigkeit (n

-2 -1,4-08 -0,2 04 1 16 2,2

groRte Tiefe im Bereich des Proximalgelenkes

Abbildung 11: Vergleich der Verteilungen (in Standardabweichungen) zweier Ulna-Mafle am Material der Gamssulzenhéhle.
Wihrend links die Haufigkeit der Ulna-Linge eine ungemein grole Dominanz der weiblichen Individuen vortiuscht, relativiert
sich dieses MiBverhiltnis bei einem anderen Ulna-MaB, das wesentlich héhere Stiickzahlen erfafit.
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Abbildung 12: Vergleich der nach den Tibia-Dimensionen be-
rechneten ,,sex-ratio” mit den nach den Eckzahndaten ermit-
telten Geschlechtsverhiltnis.

wird klar, daB schwerwiegende Fehler in der Berechnung
des Geschlechtsverhiltnisses darin liegen konnen, daB nur
ausgewihlteStiicke, ndmlich die vollstindig erhaltenen
beriicksichtigt werden.

Das Verteilungsmuster der Ulna-Lénge weist Liicken im
,.,minnlichen Bereich” auf, die am Muster der,,Ulna-Tie-
fe” zumindest teilweise geschlossen erscheinen. Bei
Hohlenfaunen mit viel vollstandigerer Erhaltung wie zum
Beispiel bei der Schwabenreith-Héhle ist eine solches
Funddefizit nicht zu erwarten. Tatsdchlich ist das
Verteilungsmuster geschlossen und der aus der Langen-
verteilung zum Beispiel der Tibia (die MeBwerte wurden
von Monika Froemel ermittelt) errechnete Wert fiir die
sex-ratio stimmt im wesentlichen mit dem aus den Eck-
zdhnen ermittelten Wert iiberein (vgl. Abb. 12),

3.3.5. GroBenverteilungen der Metapodien

Verteilungsmuster der Metapodien-Lingen (nach
WitHALM, im Druck). Die Liickenhaftigkeit der Uberlie-
ferung im Gamssulzen-Material setzt sich bei den
Verteilungsmustern der Metapodien fort z.B. der Meta-
carpalia 3 und der Metatarsalia 1 (siche Abb. 13).

Beim Metacarpale 3 ist das Verteilungsfeld zweigeteilt.
Wiirde man die kleine Gruppe mit den groBeren Léingen
den Ménnchen zuordnen, kiime eine beachtliche Domi-
nanz der Weibchen heraus. Bei den Metatarsalia 4 sug-
geriert uns das Verteilungsmuster eine zahlenmiBige
Uberlegenheit der médnnlichen Tiere. Damit wird klar, daf
sich die Metapodien auch bei Stiickzahlen um fiinfzig
kaum fiir die Berechnung der sex-ratio eignen.

3.3.6. Verteilungsmuster der Molaren-Lingen

Die Di.mensionen der Molaren lassen keine sexuelle Dif-
ferenzierung zu, darauf hat Kurren (1976) ausdriicklich
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Abbildung 13: Vergleich der Langen-Verteilungen der Meta-
carpalia 3 und der Metatarsalia 4 aus der Gamssulzenhéhle.

hingewiesen. Diese Erkenntnis kann durch das Vertei-
lungsmuster der Linge von 360 (!) ml inf. aus der
Ramesch-Knochenhéhle eindrucksvoll belegt werden
(siehe Abb. 6).

3.3.7. Verteilungsmuster der Carpalia und Tarsalia

Als erste Beispiele fiir die Ermittlung des Funddefizits
bei Hand- und FuBwurzelknochen wurden das Scapholu-
natum (als groBes) und das Capitatum (als kleines Ele-
ment) ausgewihlt. Auch bei diesen kleinen und massi-
ven Knochen ist in allen untersuchten Materialien ein
Funddefizit gegeniiber den m1 inf.—Zahlen zu erkennen
(Tab.3,Abb. 14). Die Werte ihrer Frequenzen liegen deut-
lich iiber denen der Langknochen z.T. auch der Meta-
podien. Die Scapholunata der Gamssulzenhéhle zerfal-
Ien in zwei Gruppen. Wenn wir die Gruppe mit den gro-



RABEDER, G., Geschlechtsdimorphismus und KérpergraBe ...

Haufigkeit der vollstandig liberlieferten Elemente aus fiinf

alpinen Héhlen
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Abbildung 14: Funddefizit von
Skelettelementen des Hohlen-
baren im Vergleich zur Anzahl

120 der iiberlieferten Unterkiefer-
m1. Beachte den Trend: je gro-
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—I® _Ramesch ist es in seiner vollen Linge er-
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Beren Dimensionen als ménnlich deuten, ergibt sich eine
,,.Sex-ratio” von 1,7, was deutlich unter den Eckzahn-
werten (2,46) liegt, die Dominanz der Weibchen aber be-
stdtigt (Abb. 15). Die Capitata aus den hangenden Schich-
ten der Herdengelhdhle bestitigen die Dominanz der
Miinnchen aber in einem wesentlich geringerem MaB als
aus den Canini hervorgeht.
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Abbildung 15: GréBenverteilung eines Carpalelements aus der
Gamssulzenhohle. Uberraschend ist die deutliche Trennung in
zwei GroBengruppen. Der daraus errechnete ,,sex-ratio“—Wert
liegt deutlich unter dem aus den Eckzidhnen ermittelten Wert
von 2,77 (vgl. Abb. 7).

Ulna Femur

4. Funddefizit und Sex-ratio

An zahlreichen Beispielen haben wir gesehen, daf} die
Ermittlung einer Sex-ratio nach der GréBenverteilung von
postcranialen Elementen zu sehr unterschiedlichen Ergeb-
nissen fiihrt. Wie im Kap. 1 ausgefiihrt, kann vermutet
werden, daB das unterschiedliche Fossilisationspotential

36
34 Herdengel HD 4-6 ¢
; *

32 | Capitatum TN
E ag | T &
£ 30 * ‘.
£ L
g 281 o8
[=
m 26 0"‘)

.
24 -
.
22
20 T T T T
500 700 200 1100 1300 1500

Léange mal Tiefe in gqmm

Abbildung 16: GréBenverteilung eines Carpalelements aus der
Herdengel-Hohle. Auch hier ist eine Zweiteilung augenschein-
lich. Der daraus errechnete ,,sex-ratio*“—Wert liegt deutlich iiber
dem aus den Eckzihnen ermittelten Wert von 0,46 (vgl. Abb. 9).
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Abbildung 17: Die Mittelwerte der Dimensionen wie hier am
Beispiel der m1 inf—Lédnge werden von der sex-ratio kaum
beeinfluft, sondern héngen vorwiegend von der Hoéhenlage der
Fundstelle und dem geologischen Alter ab. Signaturen wie in
Abb. 18.

von kleinen und grofien Elementen die Ursache dafiir sein
konnte. Zur Uberpriifung dieser Hypothese wurden die
Stiickzahlen von moglichst verschieden groien Knochen
und Zihne aus fiinf modern gegrabenen Hohlen gezéhlt.
Im Diagramm (Abb. 14) werden die relativen Haufigkei-
ten der Langknochen Femur, Ulna, Tibia und Metacarpale
5 mit den Frequenzen von zwei Carpalelementen (Sca-
pholunatum und Pisiforme) und des Unterkiefer-m1 ver-
glichen. Bei einer vollstédndigen Erhaltung aller Elemen-
te miifiten fiir alle paarigen Elemente die gleichen Stiick-
zahlen gelten. In allen fiinf untersuchten Héhlenbiren-
materialien kommt es aber zu drastischen Verringerung
der ganz oder teilweise erhaltenen Langknochen. Trotz
einiger Ausnahmen (Pisiforme der Herdengel- und der
Ramesch-Hohle, Metacarpale 5 der Conturineshghle) ist

alpine Barenhoéhlen
Evolutions-Schema
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der Trend unverkennbar: Je groBer ein Knochenelement
ist, desto seltener ist es erhalten. Das Funddefizit steigt
also mit der Gesamtlinge des Skelettelementes (dafl die
Zihne bevorzugt iiberliefert werden, ist natiirlich wegen
der gréBeren Widerstandskraft des Zahnschmelzes und
des Dentins keine Uberraschung). Umgelegt auf die Gré-
Benunterschiede zwischen minnlichen und weiblichen In-
dividuen wird die These (vgl. Kap. 3.3.4), daB die ménn-
lichen Elemente eher der Zerstorung durch Korrosion
anheimfallen als die weiblichen, kriftig gestiitzt.

Im allgemeinen ist das Funddefizit der grofleren Knochen
bei den hochalpinen Hohlen am stérksten, wihrend die
Materialien aus den Mittelgebirgshohlen eine Mittelstel-
lung einnehmen. Aber auch bei der Schwabenreith-H6h-
le, deren Fundsituation eine vollstindige Erhaltung gan-
zer Skelette vortiduscht, liegt die Hiufigkeit der groRen
Langknochen unter 50%, beim Femur sogar unter 40%.

Als erstes Ergebnis dieser Analyse kann festgehalten
werden, daf3 dem Phinomen Funddefizit in Hinkunft eine
stirkere Beachtung finden muB — nicht nur bei taphono-
mischen Untersuchungen sondern auch bei allen Schluf-
folgerungen, die man aus der Metrik von Langknochen
zieht.

5. Auswertung

5.1.Viele hochalpine Hohlenbéren-Assoziationen haben
deutlich geringere Dimensionen, als nach dem Evolutions-
niveau zu erwarten wire. Das gilt nicht nur fiir die Mit-
telwerte sondern auch fiir die Eckdaten und die Vertei-
lungen im Héufigkeitsdiagramm, nicht nur fiir die Zdhne
sondern auch fiir die Elemente des postcranialen Skeletts.
5.2. Diese Absenkung der metrischen Werte ist nicht auf
ein asymmetrische Geschlechtsverhiltnis (Dominanz der
Weibchen) zuriickzufiihren: das vollig ausgeglichene
Verhiltnis von minnlichen und weiblichen Skelett-
elementen (die ,,sex-ratio” ergab Werte bei 1) in den rei-
chen Materialien aus der Conturineshéhle und der

Abbildung 18: Evolutions-Schema
fiir die Besonderheiten der hochalpi-
nen Hohlenbéren (vgl. Abb. 3 und 4).
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Ramesch-Knochenhéhle sprechen dagegen. Die geringe-
ren Mittelwerte bei den hochalpinen Assoziationen beru-
hen auf einer Verkleinerung aller metrischen Werte also
auch der ménnlichen.

5.3. Der Begriff , hochalpine Kleinform” ist berechtigt.
Die zahlreichen kleinwiichsigen Hohlenbirenpopula-
tionen bilden aber hochstwahrscheinlich keine taxono-
mische Einheit.

5.4. Die Asymmetrie der Verteilungsmuster bei Lang-
knochen ist auf das unterschiedliche “Erhaltungs-
potential” von groBen und kleinen Elementen zurtickzu-
filhren. Liicken im Verteilungsmuster weisen auf derarti-
ge Diskrepanzen hin. Langknochen sind daher fiir die
Ermittlung der sex-ratio kaum verwendbar.

5.5.Das Geschlechtsverhiltnis d.h. die Relation der iiber-
lieferten weiblichen und ménnlichen Reste ist bei den
hochalpinen Fundstellen Ramesch und Conturines aus-
gewogen. Bei den Hohlen der mittleren Lagen dominie-
ren die Weibchen (Gamssulzenhohle, Schwabenreith-
Hohle, Herdengelhohle-liegende Schichten) oder die
Minnchen (Herdengelhohle, hangende Schichten)

5.6. Fiir die Berechnung der sex-ratio eignen sich neben
den Canini auch die I3 sup.

5.7. Die Hochgebirgslagen der Alpen wurden mindestens
in drei zeitlichen Phasen vom Héhlenbéren bewohnt:

1. im Rifl/Wiirm-Interglazial und/oder in den ersten
Friihwiirm-Warmphasen,

2. im Mittelwiirm und

3.im Spdtwiirm.

In den beiden ersten Phasen, fiir die ein Zeitraum von
mehreren Zigtausend Jahren anzunehmen ist, kam es zur
Verringerung der Korpermafle. Dieser wahrscheinlich von
klimatisch-okologischen Faktoren gesteuerte Vorgang
kann als ,,Gebirgs-Nanismus” bezeichnet werden; er wirkt
der phylogenetischen VergroBerung (Deperetismus) ent-
gegen, sodal die durchschnittlichen Dimensionen der
Hochgebirgsformen kleiner erscheinen, als es ihrem
evolutionsstratigraphischen Werte entspricht (s. Abb. 18).
Bei der dritten Einwanderungswelle am Beginn des
Spitwiirms (ca. 38.000 bis 34.000 Jahre v.h.) durch sehr
groBwiichsige hochevoluierte Hohlenbdren sind nanisti-
sche Tendenzen nicht festzustellen. Allerdings haben diese
Béren nur Hohlen der mittleren Lagen (1300 bis 1700 m)
bewohnt und die Zeit bis zum Einsetzen der grolen Ver-
eisung vor 20.000 bis 24.000 Jahren war sehr kurz.

6. Durchschnittliche KorpergroBie und Sex-
ratio

Es bleibt noch die Frage zu kldren, inwieweit die
tasdchliche (d.h. aus der Caninus-Verteilung errechnete)
Sex-ratio die Mittelwerte der Dimensionen einer Fauna
beeinfluBt. Am Diagramm Abb. 17 sind die Mittelwerte
der m1 inf.-Linge den Werten der sex-ratio von acht
Hohlenbiren-Fundkomplexen gegeniiber gestellt, deren
Geschlechtsverhiltnis auf der Groenverteilung der Eck-
zidhne beruhen.

131

Eine Korrelation der Dimensionen mit der Sex-ratio ist
nicht zu erkennen. Der niedrige Werte der Repolusthéhle
ist auf das geringe Evolutionsniveaun zuriickzufiihren. Fiir
die Gamssulzenhshle und die Mixnitzer Drachenhéhle
gibt es die hochsten Langenwerte, obwohl sie ganz un-
terschiedliche Geschlechtsverhiltnisse haben.

Die m1-Werte der Schwabenreithhohle und der basalen
Schichten der Herdengelhéhle sind wesentlich grofer als
Werte der geologisch viel jiingeren Faunen aus der
Conturines- und der Ramesch-Ho6hle. Daten nach KURTEN,
1976, OswaLp 1998 und original.

7. Conclusiones

@ Die sex-ratio (Verhiltnis von weiblichen und ménnli-
chen Individuen) kann aus der Hiufigkeit von Lang-
knochen wegen des in allen Fundstellen auftretenden
Funddefizits nicht ermittelt werden.

@ Zwischen der sex-ratio und den Mittelwerten der
Skelettmetrik besteht keine Korrelation.

@ Die Annahme, daf} die geringeren Dimensionen durch
die zahlenmiBige weibliche Dominanz in Hochgebirgs-
hohlen zu begriinden seien, ist falsch. Die widerspriichli-
chen Aussagen dieser Hypothese werden auf die gerin-
gen dafiir verwendeten Stiickzahlen (Funddefizit) der ver-
glichenen Elemente sowie auf methodische Fehler zuriick-
gefiihrt.

@ Der Terminus ,hochalpine Kleinform des Hohlen-
bédren” ist berechtigt; damit sind aber mindestens zwei
zeitlich getrennte Hochgebirgs-Populationen zu bezeich-
nen. Die geringere Korpergrofe der hochalpinen Klein-
formen wird mit nanistischen Tendenzen (Gebirgs-Na-
nismus) erklirt, die mit Anpassungen an die besonderen
Bedingungen im Hochgebirge erkldrt werden (Abb. 18).
@ Die ,,Pascha-Theorie” (Verdringung der Weibchen in
die kilteren Hochgebirgshohlen) ist wissenschaftlich nicht
vertretbar.

Conclusions:
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