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Zusammenfassung

Fiir die vorliegende Untersuchung wurden insgesamt 4459
Metapodien mit je acht Malen vermessen, vier Indices
wurden gerechnet und ausgewertet. Das Material stammt
aus acht Hohlen, die alle, mit Ausnahme der Hundshei-
mer Spalte, statistisch verwertbare Mengen geliefert ha-
ben.

Die acht Hohlenfaunen stammen sowohl aus unterschied-
lichen Zeitniveaus als auch aus unterschiedlichen Hohen-
lagen.

Es sind dies: die Hundsheimer Spalte (tiefes M—Pleisto-
zin), die Repolusthohle (jiingeres M-Pleistozin), die
Schwabenreithh6hle (Friih—-Wiirm), die HerdengelhGhle
(Friih- bis M—Wiirm), die Ramesch Knochenhthle (M—
Wiirm, 2 Einheiten, hochalpin), die Conturineshdhle
(Friih- bis M—Wiirm, Siidtirol, hochalpin), die Windener
Birenhohle (Mittelwiirm) und die Gamssulzenhohle
(Spitwiirm, Referenzfauna). Den folgenden Themen
wurde nachgegangen:

*) Mag. Dr. Gerhard Withalm, Institut fiir Paldontologie,
Universitit Wien, Althanstr. 14, A-1090 Wien. e-mail:
gwithalm@mac.com

1. Gibt es eine Evolution der Metapodien von Ursus
deningeri zu Ursus spelaeus,und wenn ja, verlduft diese
parallel zu der des P4/4~Index ?

2. Welche Stellung innerhalb der Hohlenbédren—Gruppe
nehmen die alpinen Kleinformen (Hohlenbédren der
Ramesch—Knochenhohle und Conturinesbéren) ein ?

3. Ist es moglich, die sex—ratio einer Hohlenbérenfauna
anhand der Metapodien zu bestimmen ?

4. Als Besonderheit wird U. arctos priscus aus der
Windener Birenhohle beschrieben und vergleichend ab-
gebildet.

Abstract

For this investigation an amount of 4459 metapodial bones
of Ursus deningeri and Ursus spelaeus was treated. Up
to eight measurements were taken and four indices were
calculated to follow the evolution of metacarpus and
metatarsus and the development of the metapodials in
particular.

The material was taken from eight different sites in Austria
and Southern Tyrol (Italy), differing in age and altitude.
These sites are: Hundsheimer Spalte (lower M-
Pleistocene, n < 30), Repolust cave (upper M—Pleisto-
cene), Schwabenreith cave (early Wurmian), Herdengel
cave (early — middle Wurmian), Ramesch—Knochenhdhle
(middle Wurmian, two separated stratigraphic levels, high
alpine), Conturines cave (early — middle Wurmian,
Southern Tyrol, high alpine), Windener Birenhohle
(middle Wurmian) and Gamssulzen cave (late Wurmian,
the standard for cave bear faunas, all other faunas will be
related to the population of this cave). The following
points were considered:

1. Is there an evolution of metapodial bones leading from
Ursus deningeri to Ursus spelaeus and if so, is this
evolution related to the evolution of the P4/4-Index ?

2. Are there any peculiarities in the material from the high
alpine cave bear faunas ? Which position do these bears
obtain within the cave bear group ?

3. Is it possible to determine the sex—ratio by means of
metapodial bones ?

4. As it became obvious that there is one more species of
bear in the Windener Bérenhohle these findings are
described as well.
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1. Einleitung und Fragestellung

Der Hohlenbér, Ursus spelaeus, wurde im Jahre 1794
erstmals von Johann Christian Rosenmiiller aus der
Zoolithenhohle bei Burggaillenreuth in Deutschland be-
schrieben und wird also seit langem mit groBem Interes-
se von der wirbeltierpaldontologischen Seite erforscht.
Neben den grundlegenden anatomischen Beschreibungen
existiert auch eine Reihe ,,palédobiologischer” Arbeiten
sensu Abel iiber den Hohlenbéren, die v.a. zwischen 1930
und 1940 erschienen sind, wie z.B. die Arbeiten von ABEL,
O. & KyriLE, G. (1931), BuraL, H. (1933) und BuraL, H.
(1938).

Jedoch spitestens seit der Monographie von RobpE, K.
(1935) iiber das Gebi3 der Biaren wird diesem Merkmals-
komplex die groite Aufmerksamkeit zuteil. Dem gegen-
iiber wurden die Elemente des postcranialen Skelettes
bislang stark vernachléssigt. Es hat zwar immer wieder
Arbeiten auch zu diesem Thema gegeben, wie z.B. die
von MottL, M. (1933), doch sind bisher kaum Anstalten
gemacht worden, postcraniale Elemente aus evolutivem
oder biostratigraphischem Blickwinkel statistisch auszu-
werten. Lediglich zwei Arbeiten haben versucht, diesem
Ubelstand abzuhelfen, die eine von TorRES PEREZ-HIDAL-
Go, T. de (1988) und die andere von KunsT, G. K. (1992).
Der néchste Schritt in der Erforschung des Hohlenbédren
war nun, dafl von RABEDER, G. (1983), auf der Basis von
Rode und aufgrund seiner methodischen Vorkenntnisse
aus der Bearbeitung von Kleinsdugern, ein bio-
stratigraphisches Zeitmaf auf der Basis der Zahnevolution
des Hohlenbiren eingefiihrt wurde. Die in diesem Zu-
sammenhang aussagekriftigsten Zéhne sind die P4, de-
ren morphologische Entwicklung zu einem morphody-
namischen Index zusammengefaBt wird, und der sich aus
den sogenannten Morphotypenfrequenzen, also der Hau-
figkeit des Auftretens der fiir den jeweiligen Zahn empi-
risch festgestellten Formtypen, ergibt. Auch die Molaren
zeigen eine morphometrisch faBbare Evolution, die sich
ebenfalls fiir biostratigraphische Aussagen heranziehen
14Bt, siche dazu RABEDER, G. (1999). Bis jetzt waren dies,
neben den radiometrischen Datierungsmdglichkeiten, die

einzigen Methoden um eine Birenfauna zeitmiBig ein-
zustufen.
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Rekonstruktionen des Hohlenbéren wie ihn Othenio Abel,
der Begriinder der Paldobiologie, im Jahre 1924 sich vorge-
stellt hat. Besonders gut kann man das als ,,Uberbauung” seit
langem bekannte Phdnomen der Dominanz der Vorder- iiber
die Hinterextremitit sehen, das hier in iibertriebener Weise dar-
gestellt ist. Das Original dieser Zeichnung diirfte verschollen
sein, es existiert davon aber noch ein groBformatiges Glasdia
in der Diasammlung des Institutes fiir Paldontologie.

Das Bild steht deshalb am Anfang dieser Arbeit, weil es die
lange Kontinuitit in der Erforschung des Hohlenbéren am In-
stitut fiir Paldontologie der Universitdt Wien illustriert und so
zeigt, daB auch nach jahrzehntelanger griindlicher Forschungs-
tatigkeit an einer Art noch immer neue Erkenntnisse zu gewin-
nen sind.

Die Fragestellungen dieser Arbeit sind also: Eine Dar-
stellung der Evolution von Metacarpus und Metatarsus
in der Hohlenbérengruppe zu geben, v.a. im Hinblick auf
eine GroBenzunahme sowie auf allometrische Verschie-
bungen zwischen Metacarpus und Metatarsus einerseits
und andrerseits zwischen den einzelnen Strahlen. Des
weiteren, so es moglich ist, eine Darstellung des Sexual-
dimorphismus anhand der Metapodien, und schlielich
eine Zusammenfassung der Ergebnisse im Hinblick auf
eine biostratigraphische Verwertbarkeit zu geben.

Im nachfolgenden Teil soll eine kurze Charakterisierung
der Fundstellen gegeben werden, die in diese Arbeit Ein-
gang gefunden haben. Bei der Auswahl der Fundstellen
wurde darauf Wert gelegt, daf} sie einerseits einen repri-
sentativen Zeitraum abdecken und andrerseits auch
einigermafen ausreichende Mengen an Material bieten.
Dabei ist es — wie so oft — so, dal die Stiickzahl mit dem
Ansteigen des Alters der Fundstelle abnimmit.

2. Die Fundstellen

2.1. Deutsch-Altenburg, Fundstelle 4B

Gemeinde: Bad Deutsch-Altenburg
Polit. Bezirk: Bruck an der Leitha, Niederosterreich
OK-50-Blattnr.: 61, Hainburg
Koordinaten: 16° 55' (RW: 243 mm)
48° 09' (HW: 251 mm)
Seehohe: 280 — 290 m
Osterr. Hohlenkatasternr.: 2921/18
Abkiirzung: DA4B
Geol. Alter d. Fauna: tiefes Altpleistozin (nur DA 4B)

Die Fundstellen Deutsch-Altenburg lagen im sog. Pfaffen-
berg, dem westlichen Ausldufer der Hainburger Berge.
Es handelt sich dabei um eine Reihe von Hohlen und
Karstspalten, die im Rahmen der Abbauarbeiten im Stein-
bruch Hollitzer im Laufe der Zeit weggesprengt wurden
und somit nur mehr durch die vorhandene Grabungs-
dokumentation zugéngig sind. Interessanterweise finden
sich die Fundstellen nur in dem dort abgebauten mesozo-
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ischen Dolomit und nicht in den daran angrenzenden
Kalken des Miozins.

Erste Funde wurden im Steinbruch Hollitzer bereits 1908
getitigt und von FREUDENBERG, W. (1914) publiziert. Auch
spéter wurden noch weitere Fundstellen erschlossen, die
aber leider nur sehr summarisch von EHRENBERG, K. (1929)
publiziert worden sind. Die beste Zeit fiir die Entdeckung
neuer Fundstellen waren die Jahre von 1971 bis 1984,
Allein in dieser Zeit wurden von Karl Mais und Gernot
Rabeder 51 fossilfithrende Karstobjekte gefunden und die
Fossilien daraus geborgen. DA 4B selbst ist Teil einer
Schachtfiillung und wird als ,,Braune Lehmlinsen ver-
mischt mit Schutt zwischen dem lockeren Blockwerk der
Schachtfiillung” beschrieben, FRank, Ch. & RABEDER, G.
(1997a:242). Die Bearbeitung dieser Faunen ist bis heute
nicht abgeschlossen. Fiir nihere Angaben siehe FRANK,
Ch. & RABEDER, G. (1997a).

2.2. Hundsheim

Gemeinde: Bad Deutsch-Altenburg (KG Hundsheim)
Polit. Bezirk: Bruck an der Leitha, Niederdsterreich
OK-50-Blattnr.: 61, Hainburg
Koordinaten: 16° 56' 05" (RW: 217 mm)
48° 08' 24" (HW: 284 mm)
Seehohe: 270 m
Osterr. Hohlenkatasternr.: 2921/13
Abkiirzung: HH
Geol. Alter d. Fauna: Mittelpleistozin

Die Fundstelle Hundsheim liegt auf der Siidseite des
Hexenberges in den Hainburger Bergen, nahe der Ort-
schaft Hundsheim. Es handelt sich dabei um eine H6hlen-
ruine, die sich uns heute als nahezu sedimentfreie Karst-
spalte présentiert, die jedoch im Mittelpleistoziin eine gro-
Be und effiziente Fossilfalle war.

Bereits im Jahre 1900 wurden die Hundsheimer Spalte
und die in unmittelbarer Nachbarschaft befindliche
Giintherhohle im Rahmen von Steinbrucharbeiten ange-
fahren. Die erste Grabung fand dann 1902 unter Franz
Toula statt, der das beriihmte Nashorn noch im selben
Jahr publiziert hat, TouLa, F. (1902). Eine Zusammen-
fassung der Untersuchungen von W. Freudenberg liegt
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dann unter Toura, F. (1907) vor, von ihm selbst gibt es
zwei Arbeiten: FREUDENBERG, W. (1908) und FREUDENBERG,
W. (1914). Weitere Grabungen folgten dann in den
Dreifliger- und Vierzigerjahren durch Sickenberg, Zapfe,
Hiitter, Toth und Lehmann, die letzte Grabung fand in
den Jahren von 1947 bis 1951 unter der Leitung von Erich
Thenius statt. Publikationen iiber die Biren aus Hunds-
heim stammen von Zaprg, H. (1939, 1948). Fiir nihere
Angaben siehe FRANK, Ch. & RABEDER, G. (1997Db).

2.3. Repolusthihle

Gemeinde: Frohnleiten (KG Mauritzen)
Polit. Bezirk: Graz-Umgebung, Steiermark
OK-50-Blattnr.: 164, Graz
Koordinaten: 15° 20' 51" (RW: 351 mm)
47° 18' 35" (HW: 507 mm)
Seehohe: 525 m
Osterr. Hohlenkatasternr.: 2837/1
Abkiirzung: RE
Geol. Alter d. Fauna: Mittel- bis Jungpleistozin

Die im siidseitig gelegenen Steilhang des Badlgrabens
gelegene Repolusthohle befindet sich etwa 70 m iiber dem
Talboden. Sie ist zur Génze im dichten und schwach
metamorphen Schockelkalk angelegt und ihr Verlauf zieht
geradlinig nach WNW. In ihrem hinteren Bereich befin-
det sich ein Schacht, der als Fossilfalle gewirkt zu haben
scheint und aus dem zahlreiche Funde geborgen werden
konnten.

Entdeckt wurde die Repolusthohle im Jahre 1910 von
einem Knappen namens Repolust. Sie wurde dann einmal
im Rahmen der Hohlendiinger—Aktion prospektiert und
anschlieBend bis 1947 wieder vergessen. In diesem Jahr
fiihrte das Bundesdenkmalamt eine Probegrabung durch,
bei der pleistozidne Sdugetierreste und Artefakte gefun-
den wurden. 1948 fanden Grabungen unter der Leitung
von M. Mottl statt, bei der die Hohle fast zur Ginze leer-
gerdumt wurde, danach folgten einige Nachgrabungen mit
W. Modrijan, in deren Verlauf der sedimenterfiillte
Schacht entdeckt wurde. Dieser wurde in den Jahren 1954
und 1955 im Zuge einer Grabung unter der Leitung von
H. Bock vollstindig ausgerdumt. Eine Nachgrabung von

Methode Inst.-Nr. Schicht Tiefe Alter [ka] BP
U/Th Hv 1265/77284 Schacht 15-25m [50,1 £0,78
U/Th Hv 1266/7614A rostbr.Phosphaterde — 85827
U/Th Hv 1267/76260 grauer Sand — 414+ 1,7
U/Th Hv 1268/77281 Schacht 85-90m |223,6 +13,4/-11,8
U/Th Hv 1269/76137 Schacht 38-45m |>331

Tabelle 1: Radiometrische Daten der Repolusthshle. Legende: U/Th = Uran/Thorium-Daten, Hv = Niedersdchsisches Landesamt
fiir Bodenforschung, Hannover, aus: RABEDER, G. (1999:12), verindert, eine zusammenfassende und kritische Interpretation der
Daten und damit der stratigraphischen Stellung liegt in RABEDER, G. & TeMMEL, H. (1997) vor.
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H. Temmel in dem im Horizontalgang verbliebenen Ab-
raum forderte dann zahlreiche weitere Funde zu Tage.
Eine zusammenfassende Darstellung der Grabungen von
1947 bis 1955 findet sich in FURNHOLZER, J. (1996), eine
eingehende Studie iiber die Béren aus der Schachtfiillung
liegt von TEMMEL, H. (1996) vor. Fiir ndhere Angaben sie-
he RaBEDER, G. & TEMMEL, H. (1997) und fiir das
Evolutionsniveau siche RABEDER, G. (1999).

2.4. Schwabenreithhohle

Gemeinde: Lunz am See (KG Ahorn)

Polit. Bezirk: Scheibbs, Niederdsterreich

OK-50-Blattnr.: 71, Ybbsitz

Koordinaten: 14° 58' 38" (RW: 214 mm)
47° 50' 33" (HW: 205 mm)

Seehohe: 959 m

Osterr. Hohlenkatasternr.: 1823/32

Abkiirzung: SW

Geol. Alter d. Fauna: Friihwiirm

Die am Nordabfall des Schopftaler Waldes nahe Lunz am
See gelegene Schwabenreith-Hohle wurde erst in den
1960er Jahren erstmals von Hohlenforschern erkundet.
Seitdem sind sowohl der Sinterschmuck als auch die dort
vorkommenden Fossilien die Objekte der Begierde fiir
Sammler gewesen. Daher wurde diese Hohle 1984 mit
einem Gitter verschlossen, das 1993 von Raubgribern auf-
gebrochen wurde; dabei sind auch die Profile zerstort wor-
den.

Grabungen wurden von 1990 bis 2000 von Seiten des
Institutes fiir Paldontologie der Universitit Wien unter
der Leitung von G. Rabeder durchgefiihrt. Die ergiebigs-
te Fundstelle, Fundstelle 2, ist nach oben hin durch eine
Sinterdecke verschlossen und wird streckenweise von
Sinterbildungen unterlagert, sodafl eine radiometrische
Eingrenzung des Alters der dazwischen liegenden Fund-
schichte moglich ist. AuBerdem scheinen die Funde, es
handelt sich dabei ausschlieBlich um Hohlenbirenreste,
nur sehr wenig verfrachtet worden zu sein, da es immer
wieder Verbandfunde gegeben hat.

Fiir ndhere Angaben siehe Frank, Ch. & RABEDER, G.
(1997¢).
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2.5. Conturineshohle

Gemeinde: Plan de Mareo, Enneberg—St. Vigil,
Marebbe

Provinz: Bozen-Siidtirol

Seehdhe des Einganges: 2775 m

Abkiirzung: CU

Geol. Alter d. Fauna: Friih- bis Mittelpleistozén

Die Conturineshohle liegt am oberen Rand eines nach E
blickenden groBen Kares knapp unterhalb der Conturi-
nesspitzen im Naturpark Fanes-Sennes-Prags, im ladi-
nischsprachigen Siidtirol. Dieses groBSrdumige Hohlen-
objekt befindet sich im gebankten Hauptdolomit und weist
dennoch einen reichen Sinterschmuck auf. Entdeckt wur-
de diese Hohle erst 1987 durch Willy Costamoling aus
Corvara. Danach wurden alle oberfldchlich liegenden
Birenreste von Einheimischen aufgesammelt und erst
nach und nach an offizielle Stellen zuriickgegeben.

Die Funde, die teils oberfldchlich gelegen, teils im Sedi-
ment liegend zu finden waren, stammen von Béren, die
sich in mancher Hinsicht vom normalen alpinen Hohlen-
bédren sensu Ehrenberg unterscheiden und deshalb von
besonderem Interesse sind. Fiir nihere Angaben siehe
RABEDER, G. (1991).

2.6. Herdengelhohle

Gemeinde: Lunz am See (KG Ahorn)

Polit. Bezirk: Scheibbs, Niederosterreich

OK-50-Blattnr.: 71, Ybbsitz

Koordinaten: 14° 58' 38" (RW: 208 mm)
47° 50' 25" (HW: 199 mm)

Seehohe: 8§78 m

Osterr. Hohlenkatasternr.: 1823/4

Abkiirzung: HD

Geol. Alter d. Fauna: 135 -35ka

Die Herdengelhohle liegt im Nordhang des Scherz-
lehnerberges und befindet sich damit in unmittelbarer
Nihe der Schwabenreithhohle. Obwohl die Hohle schon
lange bekannt ist, gelang der Nachweis der Fossilfiihrung
erst im Jahre 1935 durch W. Abrahamczik, der zu dieser

Methode Probenherkunft

Alter [ka] BP

Labor/Bearbeiter

U/Th Sinterdecke

78,4 +30,2,-23 4

Geol. Inst. Univ. Kdn; Hausmann

us basale Sinterfiguren

Inst. Radiumforschung Univ. Wien,

116 +/-5 Wild & Steffan
Us bas?le Sinterfiguren Inst. Radiumforschung Univ. Wien,
(Wiederholung) 112 +/-5 Wild & Steffan

Tabelle
RABEDER, G. ( 1999:9), verindert.

2: Radiometrische Daten der Schwabenreith-Hohle. Legende: US = Uran-Seriendaten, U/Th = Uran/Thorium-Daten. aus:
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Zeit Dissertant bei Abel und Kyrle war. Das Institut fiir
Paldontologie fiihrte in Kooperation mit der Abteilung
fiir Karst und Hohlenkunde in den Jahren von 1983 bis
1989 Grabungen in dieser Hohle durch.

Die Sedimente erreichen in der Herdengelhdhle eine
Michtigkeit von iiber acht Metern, wobei der Umstand
erschwerend ist, da3 die ersten zweieinhalb Meter aus
nahezu fundfreiem, schuttdurchsetztem Lehm bestehen
und die fossilreichen Schichten iiberlagern. Die Bearbei-
tung dieses michtigen Profiles, anhand dessen sich gut
die Entwicklung des Hohlenbéren studieren 148t, hat zur
Erstellung eines fiir die biostratigraphische Datierung
wichtigen Standardprofiles gefiihrt, das durch eine be-
achtliche Anzahl radiometrischer Daten abgesichert ist,
siehe dazu Tab. 3. Ndhere Angaben zu dieser Fundstelle
finden sich in Frank, Ch. & RABEDER, G. (1997¢).

2.7. Windener Birenhohle

Gemeinde: Winden am See

Polit. Bezirk: Neusiedl am See, Burgenland

OK-50-Blattnr.: 78, Rust

Koordinaten: 16° 45' 22" (RW: 257 mm)
47° 58' 15" (HW: 478 mm)

Seehéhe: 190 m

Osterr. Hohlenkatasternr.: 2911/1

Abkiirzung: WI

Geol. Alter d. Fauna: ca. 35 ka

Die Windener Birenhéhle liegt im W-Hang des Zeiler-
berges etwa 3 km N von Winden am See. Es handelt sich
dabei um eine Schichtfugenhdhle, die im Leithakalk-
Konglomerat des Badenien angelegt ist. Erste Auf-
sammlungen von J. Pia und O. Wettstein sind, den Anga-
ben von BAUER, K. (1996) gemiB, fiir das Jahr 1923 be-
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legt. In den Jahren von 1929 bis 1931 fanden dokumen-
tierte Grabungen unter der Leitung von K. Ehrenberg statt.
Zwischen 1962 und 1984 wurde die Hohle mehrfach von
K. Bauer befahren. Dabei wurden Streu- und Oberflédchen-
funde aufgesammelt.

Die Sedimente bestanden aus basalen Sanden mit einem
dominanten Kristallinanteil, die von phosphathaltiger
Hohlenerde iiberlagert wurden. Diese Stratigraphie war
aber durch Bioturbation und Raubgrabungen bereits ge-
stort. Die Funde werden auch in dieser Hohle vom Hoh-
lenbédren dominiert, der nach der P4-Morphologie etwa
aus der Zeit um 30 bis 35 ka vor heute stammt. Die
ebenfalls dort vorhandenen Braunbiren diirften, den
radiometrischen Datierungen zufolge, aus der Zeit von
etwa 17 ka vor heute stammen. Nihere Angaben zu die-
ser Fundstelle finden sich in D6ppEs, D. & RABEDER, G.
(1997).

2.8. Ramesch-Knochenhdéhle

Gemeinde: Spital am Pyhm
Polit. Bezirk: Kirchdorf an der Krems, Oberosterreich
OK-50-Blattnr.: 98, Liezen
Koordinaten: 14° 15' (RW: 250 mm)
47° 39' (HW: 340 mm)
Seehohe: 1960 m
Osterr. Hohlenkatasternr.: 1636/8
Abkiirzung: RK
Geol. Alter d. Fauna: 70 — 30 ka

Die in der N-Wand des Ramesch in der Warscheneck-
Gruppe auf einer Seehthe von 1960 m gelegene
Ramesch—-Knochenhohle ist bereits seit langem als Fossil-
fundstelle bekannt. Eine erste Grabung war von BAYER,
J. (1927) geplant aber nicht durchgefiihrt worden. Erst in

Tiefe (cm) Material Inst.-Nr. Schicht Methode Datum [ka] BP
-178 Knochenv VRI ? UsS < 14.800 +670/-600
-208 Knochen ETH-11567 6 “C- AMS 37.670 = 590
-295 ./ Knochen VRI-1506 5 u“C 36.800 +2300/-1800
-200 Knochen VRI-1506 6 uC 36.200 +2900/-2100
-292 Knochen ETH-11568 5 UC- AMS 40.030 + 740
-327 Knochen VRI 4 UsS < 65.800 + 2300
-327 Knochen VRI 4 Us < 66.400 £ 3000

ca. -355 Sinter UKGI 2 U/Th 112.800 +13.100/-11.600
-375 Sinter VRI 2 Us 110.900 +11.000/-10.000
-377 Knochen VRI 1 Us 135.200 +10.900/-9600
-385 Knochen VRI 1 us 126.900 +7000/-6700

Tabelle 3: Radiometrische Daten der Herdengelhdhle. Legende: UKGI = Geologisches Institut der Universitit Kéln, US = Uran-
Seriendaten n. WILD & al. 1994, ETH = Eidgenéssische Technische Hochschule, Ziirich, VRI = Institut fiir Radiumforschung und
Kernphysik der Universitit Wien. aus: RABEDER, G. (1999:8), verindert.
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den Jahren von 1979 bis 1984 wurden Grabungen durch
das Institut fiir Paldontologie (G. Rabeder) in Kooperati-
on mit dem Naturhistorischen Museum Wien (K. Mais)
durchgefiihrt. Diese Grabungen erbrachten eine grofe
Menge an Funden, die zu etwa 99% vom Hohlenbiren
stammen. Die Ergebnisse aus dieser Hohle sind so wie
jene aus der Herdengelhohle fiir die Ursidenchronologie
von grofler Bedeutung, da auch hier eine grofe Anzahl
radiometrischer Daten vorliegt. Nihere Angaben zu die-
ser Fundstelle sowie die dazugehdrigen Literaturangaben
finden sich in FRaNK, Ch. & RABEDER, G. (1997f).

2.9. Gamssulzenhohle

Gemeinde: Spital am Pyhm
Polit. Bezirk: Kirchdorf an der Krems, Oberosterreich
OK-50-Blattnr.: 98, Liezen
Koordinaten: 14° 17' 52" (RW: 319 mm)
47° 40' 56" (HW: 399 mm)
Seehohe: 1300 m
Osterr. Hohlenkatasternr.: 1637/3
Abkiirzung: GS
Geol. Alter d. Fauna: 40 — 25 ka

Die am Ostrand des Toten Gebirges etwa 500 m iiber dem
Gleinkersee im Seestein (1675 m) in obertriadischem
Dachsteinkalk gelegene Gamssulzenhthle wurde um das
Jahr 1920 entdeckt. Von 1923 bis 1987 wurden Auf-
sammlungen und Raubgrabungen in dieser Hohle durch-
gefiihrt, von 1988 bis 1991 fanden Grabungen von Sei-
ten des Institutes fiir Paldontologie unter der Leitung von
G. Rabeder statt.

Die zwei durch einen etwa 23 m tiefen Schacht verbun-
denen Ebenen aufweisende Hohle wurde auf beiden Ni-
veaus ergraben. Unter den Funden dominiert der Hoh-
lenbir, es gibt aber auch eine v.a. jiingere Begleitfauna,
sowie, was besonders bemerkenswert ist, etwa 50 spit-
paldolithische Artefakte. Die Biren dieser Hohle weisen
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Tiefe |Einheit| Qu.| Inst. MZ‘:"' Datum [ka] BP
130-140 | 1 | D8 | VRI| US |313+19/-18
90-100 | 1 |L11| VRI| US |346+28/-27
90-100 | 1 |D7| VRI| “C |349+18/-15
90-100 | 1 |D7| VRI| US [361430/28
110-120 | 1 |TI5| VRI| “C |372+19/-16
90-100 | 1 |D7| VRI| US [389+23/22
90-100 | 1 | D7|VRI| US |424+453/-49
200210 | 1/2 |UI7| VRI| US |445 429/ 28
210220| 2 | D8| VRI| US |513+28/ 27
190200 | 3 |L11| VRI| US |520+4,7/-45
130-140 | 3/4 |L11| VRI| US |62, +4.1/-39
280-200| 4 | D8| VRI| US |640+54/ 5,1

Tabelle 4: Radiometrische Daten aus der Ramesch—Knochen-
hohle. Legende: *C = konventionelle Radiokarbondaten, US =
Uran—Serien-Daten, VRI = Institut fiir Radiumforschung und
Kemphysik der Universitdt Wien. aus: RABEDER, G. (1999:10),
verédndert.

die hochsten bislang bekannten Morphotypenfrequenzen
auf, d.h. sie sind die am hochsten evoluierten Hohlenbé-
ren, die man bislang kennt. Daher werden sie von
RABEDER, G. (1999) als Referenzfauna zum Vergleich mit
anderen Hohlenbidrenfaunen herangezogen. Fiir ndhere
Angaben zu dieser bedeutenden Fundstelle sieche FrRANK,
Ch. & RABEDER, G. (1997d).

Im AnschluB an die kurzen vorangegangenen Beschrei-
bungen sei noch eine Ubersicht iiber die geographische
Lage der in dieser Arbeit beriicksichtigten Fundstellen
des Deninger- und des Hohlenbiren gegeben.

Methode Inst.Nr. GS-Nr. Gst. Qu., Tiefe Taxon Alter [ka] BP
uC Hv 16893 GS 171 1 G8, 171 U. spelaeus 25,965 + 0,78
1“C Hv 16892 — 1 140 - 150 U. spelaeus 27,52 + 0,645
u“C VRI-1226 GS 123 1 F8, 140 - 150 U. spelaeus 31,5 +1,3,-1,1
“C VRI-1228 GS 166 1 F8, 180 - 200 U. spelaeus 343+424,-19
“C VRI-1326 GS 638 1 F5, 185 - 200 U. spelaeus 380 +2,5,-19
uC VRI-1227 GS 161 2 130 - 145 U. spelaeus 380+33,-23
US VRI-GS 1 - 3 |HB - Schicht U.? arctos 108 +0,8,-2,5
. Us VRI-GS II — 3 HB - Schicht U. spelaeus 25415

’f}abelle 5. Radio.metrische Daten von Birenknochen aus der Gamssulzenhéhle. Legende: “C = konventionelle Radiokarbondaten,
S = Uran - Serien-Daten, AMS = Beschleuniger - Daten, VRI = Institut fiir Radiumforschung und Kernphysik der Universitit

W1e.1.1, Hv = Niede?rsﬁchsisches Landesamt fiir Bodenforschung, Hannover, Gst. = Grabungsstelle, Qu. = Quadrant, HB - Schicht
u,Hohlenbirenschicht. aus: RABEDER, G. (1999:5), verindert.



WitHaLMm, G., Die Evolution der Metapodien

@
Cu

175

\ A
. e
wie,
AD SwW Kj
y GS, RK
~ \
] ol :
RE
N

Abbildung 1: Uberblick iiber die Lage der in dieser Arbeit beriicksichtigten Fundstellen. CU — Conturineshéhle (Siidtirol), GS —
Gamssulzenhhle (00.), HD — Herdengelhshle (NO.), HH — Hundsheimer Spalte (NO.), RE — Repolusthohle (Stmk.), RK —
Ramesch Knochenhéhle (00.), SW — Schwabenreithhohle (NO.), WI - Windener Birenhéhle.

3. Material

Wenn man nun nach einem biostratigraphisch relevanten
Indikator im Bereich des postcranialen Skelettes sucht,
der eine zeitliche Einstufung einer H6hlenbirenfauna
gestattet, so wird es sich um ein Knochenelement han-
deln miissen, das in statistisch auswertbaren Mengen vor-
liegen kann. Uberdies sollte dieses von nicht allzu gro-
Ben Muskelpartien gehalten werden, sodal sich die Kor-
pergrofBe, das Gewicht und die Plumpheit des Tieres in
einiger Direktheit in der Dimensionierung des Knochen-
elementes widerspiegelt. Dariiber hinaus sollten auch aus-
reichend metrisch erfaBbare Merkmale vorhanden sein.

Hiufig auftretende Skelettelemente, da in Mehrzahl vor-
handen, haben wir in den Wirbeln, den Rippen, den Pha-
langen und in den Metapodien. Die iibrigen Elemente sind
in deutlich geringeren Stiickzahlen vorhanden. Fiir die
Wirbel gibt es bislang in der paldontologischen Literatur
keine ausgearbeitete Methodik fiir deren metrische Er-
fassung, auf der man aufbauen konnte. Das gilt auch fiir
die Rippen, denen generell wenig Aussagekraft zugespro-
chen wird, da sie recht merkmalsarme Knochenelemente
sind. Die Phalangen haben zwar relativ kleine Muskel-
partien zu ihrer Unterstiitzung und lassen sich auch in
Anlehnung an die bei Langknochen iibliche Memetho-
dik bearbeiten, da sie aber beim Béren als semiplanti-
gradem bis plantigradem Tier im Normalfall keiner
besonders hohen Belastung ausgesetzt sind, werden sie
ebenfalls beiseite gelassen.

Einzig die Metapodien erfiillen alle geforderten Kriteri-
en: die Hiufigkeit ihres Vorkommens, die geringe stati-
sche Unterstiitzung durch Muskelpartien, die Belastung
bei der Bewegung und ihre gute metrische FaBbarkeit,
die sie als ,kleinste Langknochen” bieten. Da aber die

Metapodien, wie bereits angedeutet, in relativ vielen
Fundstellen doch ziemlich hiufig vorkommen, bietet sich
die Moglichkeit zu untersuchen, ob man iiberhaupt Ver-
dnderungen in Abhingigkeit von der Zeit beobachten und
ob man mit diesen Skelettelementen ebenfalls bio-
stratigraphisch aussagekriftige Ergebnisse erzielen kann.
Dabei bietet es sich an, die Metapodien griindlich, das
heiBt nach Moglichkeit mit bis zu 8 MeBstrecken, zu ver-
messen und die gewonnenen Daten auf ihre Aussage-
moglichkeiten hin zu untersuchen. Die am Institut fiir
Paldontologie der Universitit Wien liegenden umfang-
reichen Sammlungen aus den eingangs angefiihrten, da-
tierten Hohlenbirenfaunen stellen einen guten Grund-
stock fiir solche Untersuchungen dar.

Das hier zu bearbeitende Ursidenmaterial aus den Fund-
stellen Deutsch-Altenburg und Hundsheim umfaft simt-
liche bislang zur Verfiigung stehenden Metapodien aus
den bisher durchgefiihrten Grabungskampagnen. Das gilt
auch fiir die Metapodien, die aus der Schwabenreith-
hohle, der Conturineshohle, der Ramesch—Knochen-
hohle, der Windener Birenhohle und der Gamssulzen-
hohle stammen.

Die Metapodien aus der Repolusthéhle wurden dem
Autor in freundlicher Weise von Herrn Dr. Harald J.
Temmel und Dr. 1. Fritz (Joanneum / Graz) zur Verfii-
gung gestellt, wofiir beiden hier herzlich gedankt sei.

4, Methoden

Die Metapodien aus den Fundkomplexen Deutsch-Alten-
burg (DA), Hundsheim (HH) und Winden (WI) wurden
vor der eigentlichen Bearbeitung Stiick fiir Stiick inven-
tarisiert. Die iibrigen Fundkomplexe, das sind also:



176

Beitrige zur Paldontologie, 26, Wien, 2001

radiometrische Daten in P4-Index P4-Index
Fundstelle Symbol ka BP Methode | Labor stand. stand.
419-475
. 66.4-71,6
Conturines CU $2.1-914 US VRI 37,78 73,11
107,2-1158
254 +/-15 US VRI
26,0 +/-0,8 uc Hv
27,5 +/-0,7 uC Hv
Gamssulzen-Hahle GS |31,5 +1.3;-1,1 uC VRI 100,00 100,00
343 +24:-19 1C VRI
380 +2,5;19 uC VRI
380 +33;-23 4c VRI
1269 +7;-6,7 US VRI
Herdengel 420-380 cm HD 1 1352 +109; 96 US VRI 12,00 53,63
<1109 +11;-100 us VRI
Herdengel 360-380 cm HD 2 <1128 +13.1:-116 U/Th UKGI 29,33 70,03
<658 +/-2,3 uUsS VRI
Herdengel 330-360 cm HD 3 <664 +-30 Us VRI 38,64 73,46
36,2 +2,9/-2,1 uC VRI
36,8 +2,3/-1,8 uC VRI
Herdengel 200-330 cm HD 4-6 377 +06 AMS ETH 50,29 72,00
40,0 +/-0,7 AMS VRI
313 +19;-18 US VRI
346 +28;-2,7 UsS VRI
349 +18;-15 u“C VRI
. 36,1 +3,0;-2,8 US VRI
Ramesch 1: 0-50 cm RK 1 372 +19; -16 14 VRI 38,05 58,48
389 +23;-2.2 US VRI
424 +53;,-49 US VRI
445 +29;-49 Us VRI
. 51,3 +2.8; -2,7 US VRI
Ramesch 2: 50-100 cm RK 2 640 +54;-5.1 Us VRI 55,81 72,35
513 +2,8;-2,7 US VRI
Ramesch 3: 100-200 cm RK 3 |52,0 +4,7;,-45 US VRI 41,96 62,21
62,1 +4,1;-39 UsS VRI
1174 +11,3;-10,0 US VRI
Ramesch 4: 200-250 cm RK 4 [1284 +128;-110 US VRI 42,86 50,45
1504 +24,7;-190 Us VRI
Repolust Rep [223,6 +134;-118 U/Th Hv 12,67 35,22
<784 +30,2/-234 U/Th UKGI
Schwabenreith SW [>1120 +/-50 US VRI 23,00 58,22
> 1160 +/-5,0 US VRI

Tabelle 6: Radiometrische Alter und standardisierte P4-Daten der Referenzfaunen Legende: AMS = “C-Beschleuniger-Methode,
1C = konventionelle Radiokarbon-Methode, ETH = Eidgenossische Technische Hochschule Ziirich, GR = Groningen, Hv =
Hannover, VRI = Institut f. Radiumforschung u. Kemnphysik der Universitit Wien, UKGI = Universitit K6ln, Geologisches Insti-
tut, US = Uran-Serien-Methode, U/Th = Uran-Thorium-Methode. aus: RABEDER, G. (1999:14), verindert.

Repolusthéhle, Schwabenreithhohle, Conturineshéhle,  und distale Breite (dB) an, die aber durch weitere MaBe
Herden%elhéhle, Ramesch-Knochenh6hle und Gams-  zu erginzen sind, wie sie etwa bei ToRRES PEREZ-HIDAL-
sulzenhdhle, waren bereits inventarisiert, soda das Ma- o, T. de (1988:120) angegeben werden. Dieser verwen-

terial nur noch vermessen werden mufte.

det insgesamt sechs Mefstrecken: grofite Lange (1), groB-

Insgesamt wurden 4459 Knochenelemente bearbeitet. Fiir ~ te proximale Breite (2), groBte proximale Tiefe (3), kleins-

d;ega 8\;erme:ssung bieten sich die in DriEsch, A. von den  te Diaphysenbreite (4), kleinste Diaphysentiefe (5) und
( ) angegebenen MaBe, nimlich groBte Linge (gl) grofite distale Breite (6).
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Abbildung 2: Ubersicht iiber die bei der Vermessung abge-
nommenen MeBstrecken an den Metapodien von Ursus
deningeriund Ursus spelaeus am Beispiel eines Metacarpale 3
dext.; dB — distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT
— distale Tiefe, gL — groBte Linge, kDB — kleinste Diaphy-
senbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, pB — proximale Brei-
te, pT — proximale Tiefe. Grafik aus: Torres PErEz-HIDALGO,
T. de (1988), verindert.

Auf dieser Basis wurden, nach Mgglichkeit, pro Element
8 MaBe abgenommen, namlich: groBte Linge (L), proxi-
male Breite (pB), proximale Tiefe (pT), kleinste
Diaphysenbreite (kDB), kleinste Diaphysentiefe (kDT),
distale Breite (dB), distale Epicondylenbreite (dEB) und
distale Tiefe (dT), siche dazu Abb. 2.

Aus diesen Maflen wurden dann noch als Indices das die
proximale Gelenkfldche umschreibende Rechteck

pF = pBx pT

und das die distale Gelenkfldche umschreibende Rechteck
errechnet, sowie das die kleinste Diaphysenfliche um-
schreibende Rechteck.

dF =dBxdT
kDF = kDB x kDT

Alle Indices wurden, wie man sieht, als Flichen einfa-
cher Rechtecke errechnet, die die tatsichliche Flache des
Querschnittes umschreiben. Auf eine genauere, dennoch
niherungsweise Bestimmung der Flaichen wurde verzich-
tet, da bei ihrer Verwendung als Index kein weiterer
Kenntnisgewinn aus der tatsdchlichen GroBe zu erwar-
ten ist. Ein Plumpheitsindex (PI, sieche Abb. 2) wurde nach
der folgenden Formel errechnet:

Pl = @XIOO

gL
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Abbildung 3: Schematische Darstellung der verwendeten In-
dices (pF, dF, kDF) welche die Lage der Indexflichen
zueinander zeigt.

Um einen Vergleich mit der Methodik von Guzvica, G. &
RabpaNovic—-Guzvica, B. (2000:17) zuzulassen, wurde auch
noch der K-Index nach folgender Formel errechnet:

ko (PBxpT) _pF
gL gL

Wie man sieht, handelt es sich dabei um nichts anderes
als den Quotienten aus der proximalen Fldche und der
groBten Liange. Ein Vergleich mit den hier verwendeten
Indices hat gezeigt, daB der K—Index, bis auf eine Aus-
nahme, auch keine weitreichenderen Ergebnisse als etwa
die kleinste Diaphysenfliche (kDF) oder der Plumpheits-
index (PI) bringt.

Um eine problemlose Vergleichbarkeit der Daten mit den
von RABEDER, G. (1999) an den Zihnen erzielten Ergeb-
nissen zu gewihrleisten, wurden die Daten standardisiert
und das Material der Gamssulzenh6hle als Bezugspunkt
gewihlt. Die Wahl des Materiales aus der Gamssulzen-
hohle als Standard beruht auf der empirisch gewonnenen
Erkenntnis, daf8 die Zihne aus dieser Hohle das beim
Hohlenbaren bislang hichste nachgewiesene Evolutions-
niveau aufweisen. Es wird daher als Arbeitshypothese
angenommen, da dies auch fiir die Entwicklung der

Abbildung 4: Darstellung der bei der Errechnung des
Plumpheitsindex (PI) verwendeten MeBstrecken anhand eines
Metacarpale 3. Grafik aus: Torres PErez-HipaLGo, T. de (1988),
verindert.
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Metapodien gilt. Selbstverstdndlich werden auch die recht
zahlreich vorliegenden radiometrischen Daten zur Aus-
wertung herangezogen.

Diagramme:

Die Darstellung der GréBenverteilung der Linge erfolgt
fiir alle bearbeiteten Fundstellen mit Hilfe von Kurven,
die nach demselben Prinzip wie normale Histogramme
erstellt worden sind, die Verteilung aber augenscheinlich
besser wiederzugeben vermdgen. Auf der Ordinate ist die
__ proBte Liange (gL) in Millimeter angegeben, die Abszis-
se zeigt die absolute Haufigkeit je Knochenelement und
Fundstelle.

Um eine Beurteilung der Verteilung der gesamten Meta-
podien einer Fundstelle zu erméglichen wurden die ein-
zelnen MeBwerte auf den Mittelwert hin standardisiert
und durch die Standardabweichung dividiert um
dimensionslose Werte zu erhalten. Dies erfolgte nach der
Formel:

X-Xx
o

Xstd, =

Dabei ist X, der standardisierte, dimensionslose Wert, X
der ursprungllch gemessene resp. errechnete Wert, X der
Mittelwert und s die Standardabweichung, die sich aus
der betrachteten Grundgesamtheit ergeben haben. Fiir
jeweils jeden gemessenen resp. errechneten Wert X aus
gL, KDF und PI wurde X , errechnet, und zwar fiir alle
Fundstellen. Die Klassenemtellung erfolgte vom Mittel-
wert ausgehend in */ —Schritten bis + 2 5. Grofere und
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kleinere Werte wurden gegebenenfalls unter den beiden
extremen Klassen subsummiert. Dann erfolgte noch eine
Umrechnung der absoluten Héufigkeit in eine relative
Hiufigkeit, nach der folgenden Formel:

Xor = (x ) %100
n

Dabeiistx, die abolute Haufigkeit, x , die relative Hau-
figkeit und n die Anzahl der betrachteten Ereignisse.
Daraus wurden Hiufigkeitsverteilungen erstellt, die als
Bezugspunkt auf der Ordinate den jeweiligen Mittelwert
haben und deren Abweichungen davon sowohl in positi-
ver als auch in negativer Richtung in %, der Standardab-
weichung s angegeben sind. Die Skala ist so gewihlt,
daB + 2 Standardabweichungen beriicksichtigt werden,
was fiir 95 % aller Fille ausreicht. Werte die kleiner resp.
groBer als 2 s sind werden unter den Positionen > 2 resp.
2 < zusammengefalit. Auf der Abszisse stehen Prozente
relativer Hdufigkeit. Da die betrachteten Werte X, fiir
gL, kDF und PI dimensionslos sind, wurden fiir jede Fund-
stelle die absoluten Hiufigkeiten x, aus allen Strahlen
summiert und in relative Hauflgkelten umgerechnet um
eine Haufigkeitsverteilung der gesamten Metapodien er-
stellen zu konnen.

5. Ergebnisse nach Fundstellen

Auf eine detaillierte Beschreibung der Morphologie der
einzelnen Metapodien wird hier weitgehend verzichtet

Fundstelle Symbol P4-Index P4-stand. P4-Index P4-stand. P4/4-stand.
(n) (% von GS) (n) (% von GS)| (% von GS)
Gamssulzen GS 255,7 (123) 100 198,2 (97) 100 100
Herdengel, 420-380 cm HD 1 30,7 (22) 12 106,3 (12) 53,63 2537
Herdengel, 360-380 cm HD 2 75,0 (34) 29,33 1388 (17) 70,03 4532
Herdengel, 330-360 cm HD 3 98,8 (41) 38,64 145,6 (34) 73,46 53,28
Herdengel, 200-330 cm HD 4-6 | 128,6 (58) 50,29 1427 (36) 72 60,17
Herdengel, 300 cm HD4 123,3 (35) 48,22 143.,6 (33) 72,45 59,11
Herdengel, 200-330 cm HD 5-6 | 138,6 (17) 542 133 (2) 67,1 6031
Repolusth. RE 324 (105) 12,67 64,1 (71) 32,34 20,24
Ramesch, 0-50 cm RK 1 97.3 (73) 38,05 1159 (66) 58,48 47,17
Ramesch, 50-100 cm RK 2 1427 (48) 55.81 1434 (38) 72,35 63,54
Ramesch, 100-150 cm RK 3 1073 (41) 41,96 123,3 (45) 62,21 51,09
Ramesch, 150-200 cm RK 4 108,9 (14) 42,86 100,0 (4) 50,45 46,50
Schwabenreith SwW 58,78 (74) 2299 115,41 (86) 58,23 36,59

Tabelle 7: P*, P,- und P4/4-Indices der Referenzfaunen, absolut und standardisiert. Legende: P*Index: Mittelwert aus den Pro-
dukten Frequenz x Morphodynamischer Faktor, P*-Index standardisiert, d.h. als Standard = 100 % wurden die Werte der Gams-

sulzenhohle, Grabungsstelle 1, verwendet,

P,-Index (wie bei P*-Index), P ~-Index standardisiert (sonst wie Spalte 4), P4/4-Index =

geometrisches Mittel aus P*- und P -Index, standardisiert. aus: RaBEDER, G. (1999:15), verindert.
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und dafiir auf die Ausfiihrungen von Torres Perez-Hi-
paLGo, T. de (1988:122 ff.) verwiesen, der fiir jedes
metapodiale Knochenelement von Ursus deningeri, U.
spelaeus und U. arctos eine ausfiihrliche Beschreibung
mit Abbildung gibt.

Stattdessen sollen hier noch einige grundlegende Uber-
legungen Platz finden:

a) Sowohl Metacarpus als auch Metatarsus der Béren sind
eine funktionelle Einheit, deren mechanische Effizienz
nicht nur von der Bauart und Dimensionierung der er-
haltungsfihigen Knochen abhingt, sondern in ganz we-
sentlichem Mafe auch von dem Sehnen- und Band-
apparat, der diese Knochenelemente zusammenhiilt. Die-
ser ist es, in Zusammenarbeit mit der Muskulatur, der diese
Konstruktion zu einem flexiblen Ganzen bindet, das bei den
Béren zu den unterschiedlichsten Tiétigkeiten verwendet
wird, wie Stehen, Gehen, Laufen, Klettern und Graben.

b) Im Vergleich zur Hinterextremitit ist die Vorder-
extremitdt beim Hohlenbédren immer dominanter, d.h.
groBer und kriftiger ausgebildet (siehe Sivers, W. v.,
1931), ein Phinomen, das seit Othenio Abels Zeiten als
,Uberbauung” bezeichnet wird und sowohl fiir Stylo- als
auch fiir Zeugopodium gilt.

¢) Innerhalb der Ursiden kann man — so die Lehrmei-
nung — eine Evolutionstendenz konstatieren, die auf eine
Reduktion des ersten Strahles hinauslduft. Das bewirkt
eine Verlagerung der mechanischen Hauptlast auf die
Strahlen zwei bis fiinf, sodaB diesen, funktionell bedingt,
ein engeres evolutives Korsett angelegt ist als dem nicht
mehr so stark an die Funktion gebundenen ersten Strahl.
Dieser kann daher freier variiert werden.

d) Bei einigen Hohlenbdrenpopulationen kommt es
dariiber hinaus ansatzweise zu einer Verstiarkung des 5.
Strahles, was ein Zeichen dafiir ist, da} die Hauptlast bei
diesen Tieren v.a. von den drei inneren, zentralen Strah-
len getragen wurde, mit einer Tendenz zur Belastung der
Aussenkante von Hand und Fuf3.
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Diese hauptsichliche Verwendung der drei mittleren
Strahlen mit Tendenz zur Belastung der AuBBenkante ist
ein Phinomen, das bei fast allen schwergewichtigen Le-
bewesen zu beobachten ist, die kaum natiirliche FreBfein-
de haben. Sie entwickeln sogenannte ,,Sdulenbeine”, die
das groBe Gewicht besser zu tragen vermdgen. Nun kann
man dem Hohlenbiren keine ,,Sdulenbeine” sensu stricto
nachweisen, eine gewisse, ansatzweise Tendenz in diese
Richtung ist indes zu beobachten.

5.1. Hundsheimer Spalte:

Das Material von den Deningerbidren aus der Hunds-
heimer Spalte ist leider nicht sehr umfangreich, d.h. es
liegen nur 151 auswertbare Metapodien vor. Mittelwerte
der MaBe und Indices sind in Tabelle 9 aufgefiihrt. Es
weist aber den Vorzug auf, iiber einen fast kompletten
Satz von Metapodien zu verfiigen, der mit Sicherheit von
einem Individuum stammt, wie in EHRENBERG, K. (1933)
und in ZAprE, H. (1939) referiert wird, siehe dazu Tabelle
8. Des weiteren ist es dimensionell recht einheitlich und
man kann keinerlei grobe Ausreifer feststellen.

Diesem annihernd kompletten Metapodiensatz fehlt
lediglich das Metacarpale 2 dext., die MeBstrecken wa-
ren fast ausnahmslos abzunehmen, sodaB sich daran in-
teressante Beobachtungen machen lassen. Wenn man bei-
spielsweise den Plumpheitsindex betrachtet, so 14t sich
dieser, jeweils iiber Metacarpus und Metatarsus gemittelt,
gut vergleichen und es ergibt sich fiir dieses Individuum
eine Differenz, die bei 3,2 liegt.

Trotz des hohen Alters der Fundstelle liegen die Werte
von Hundsheim in einem Streuungsdiagramm immer si-
gnifikant iiber denen der jiingeren Repolusthdhle, was
angesichts des Altersunterschiedes der beiden Fundstellen
erstaunt. Die Dimensionen der Hundsheimer Biren fal-
len dabei durchaus in den Wertbereich fiir kleine Hoh-
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Abbildung 5: Streuungsdiagramm der Metatarsalia 5 aus der
Hundsheimer Spalte. Es ist auffillig, wie sich zwei Punktwolken
bilden und zwei Metatarsalia deutlich darunter liegen. Diese
werden wegen ihrer Morphologie und ihrer Metrik als Ursus
cf. arctos beschrieben.

Abbildung 6: Streuungsdiagramm der Metatarsalia 5 aus der
Hundsheimer Spalte. Es ist auffillig, wie sich zwei Punktwolken
bilden und ein Metatarsale deutlich darunter liegt. Dieses wird
wegen seiner Morphologie und seiner Metrik als Ursus cf.
arctos beschrieben.
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Element | Seite | Inv.-Nr. L | pB |[kDB| dB |dEB| pT |kDT| dT | dF | pF | kDF | PI
Mcl sin. | 1889/5/154 | 60,1|23,5| 12,1|17,5|17,5| 18,1| 10,3| — — |4254(124,6|29,12
Mcl dext. | 1889/5/158 | 60,2|24,2| 12 |17,2| 173|184 10,1| — — |4453(121,2|28,74
Mc2 sin. | 1889/5/153 |712|164|134|21,5|21.8|25.8|11,7| 18,9|406,4|423,1| 156,8|30,62
Mc3 sin. | 1889/5/152|76,5|194|14,5(219|219(24,6|129|20,2|442,4|477,2| 187,1| 28,63
Mc3 dext. | 1889/5/157 |75,7| — |139(219,22,1{248| 1242054490 — [172,4(29,19
Mc4 sin. | 1889/5/151|75,8|19,3|14,7|23,8(234 (254|124 19,9|473,6/490,2| 182,3|30,87
Mc4 dext. | 1889/5/156 | 764|194 | 148| 23 |23,6| — |12,7|20,2|464,6| — |188,0]/30,89
Mc5 sin. | 1889/5/150 | 77,7| 26 | 154,24,7|248|26,8| 11,7| 19,6|484,1|696,8| 180,2| 31,92
Mc5 dext. | 1889/5/155|76,5|25,2|16,1|25,1|252(263|116| — — |662,8|186,8|32,94

Metacarpus 3032
Mtl sin. | 1889/5/144 | — |219]|10,1| — 209| 85| — — |457,7|1 859 | —
Mtl dext. | 1889/5/149 | — |209|10,1| — |15,6|21,3| 85| — — 4452|859 | —
Mt2 sin. | 1889/5/143 | 65,7| 12 | 12,8|19,1| 19,1|22,8| 10,6| 15,7|299,9|273,6] 135,7|29,07
Mt2 dext. | 1889/5/148 | 65,2 12,5|12,2| 18,9 18,9|21,7(10,2| 154(291,1|271,3|124,4|28,99
Mt3 sin. | 1889/5/142 | 71 | 159|13,1|19,1|19,3|259|10,6| 17,3|330,4|411,8{138,9|27,18
Mt3 dext. | 1889/5/147 (723 | 17 |129]| 18,8| 18,8|26,6| 10,7 | 15,8(297,0(452,21138,0(26,00
Mt4 sin. | 1889/5/141|78,3|209|144|20,7(20,6(225|113| — — |4703|162,7126,31
Mt4 dext. | 1889/5/146 | 78,7214 | 13,7|20,7{208 248 11,7| — — |530,7| 160,31 26,43
Mt5 sin. | 1889/5/140 | 80,2|26,2 | 12,7(21,3|21,2|253| 11,1} 16,8|357,8|662,9| 141,0| 26,43
Mt5 dext. | 1889/5/145|7941259|12,5]20,8/208(24,7|112| — — |639,7|140,0|26,20

Metatarsus 27,08

Tabelle 8: MafBe und Indices der Metapodien des kompletten Deningerbaren aus Hundsheim. Legende: dB — distale Breite, dEB -
distale Epicondylenbreite, dF — distale Flache, dT — distale Tiefe, gL — groBte Liange, Inv.-Nr. — Inventarnummer, kDB — kleinste
Diaphysenbreite, kDF — kleinste Diaphysenfldche, kDT — kleinste Diaphysentiefe, pB — proximale Breite, pF — proximale Flache,
pT — proximale Tiefe, PI — Plumpheitsindex.

Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT

HH-Mcl1 | 19 | 2830 62,8 23,1 11,8 16,7 17,7 19,3 10,0 16,6
HH-Mc2 | 13 | 31,04 738 17,8 15,2 19,2 229 253 123 20,2
HH-Mc3 | 16 | 29,14 76,5 18,5 13,7 194 223 268 11,5 200
HH-Mc4 | 16 | 30,17 76,7 19,1 15,0 20,3 234 26,2 119 20,3
HH-Mc5 | 16 | 32,92 778 26,1 15,8 235 249 29,2 11,6 19,7
HH-Mt1 9 30,49 55,6 218 10,7 16,4 16,7 218 88 14,8
HH-Mt2 15 | 29,20 65,3 133 120 16,9 19,1 22,6 944 15,6
HH-Mt3 | 20 | 2580 718 159 124 16,5 18,5 268 10,3 16,5
HH-Mt4 15 | 23,17 81,6 19,5 14,1 189 21,2 26,6 114 183
HH-MtS 12 | 2573 82,8 26,6 12,7 20,7 213 25,3 10,7 172

Tabelle 9: Mittelwtane der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus deningeri aus der Hundsheimer Spalte. Legen-
de: HH — Hundsheim, dB — distale Breite, dEB - distale Epicondylenbreite, dT — distale Tiefe, gL — grofite Lange, kDB — kleinste

Plc;lphysenbreite, kDT - kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB - proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI — Plumpheits-
index.
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lenbiren der Normalform, wohingegen die der Repolust-
hohle recht klein sind, auch kleiner als die normalen De-
ningerbéren. Es liegt daher die Vermutung nahe, da8 die
Biren der Repolusthohle mit denen aus Hundsheim nicht
ident sind. Letztere sind als Ursus deningeri beschrie-
ben, MotTL, M. (1944) hat die Béren der Repolusthdhle
aber als Ursus spelaeus deningeroides beschrieben. Mit
dieser subspezifischen Abtrennung hat sie zwar die Son-
derstellung der Repolustbiren richtig erkannt, sie aber
taxonomisch falsch zugeordnet. Es sind ndmlich, wie
bereits Rabeder und Temmel dann 1996 erkannt und dar-
gelegt haben, echte Deningerbéren, siehe TEMMEL, H.
(1996:238). Die eigentliche Sonderstellung innerhalb des
deningeri-Formenkreises nehmen also die sehr kleinen
Deningerbiren der Repolusthéhle ein, und es wird noch
zu kliren sein, ob diese weiterhin als Deningerbiren s.s.
einzustufen sein werden.

Abbildung 7:Verteilungsmuster der groBten Linge der Meta-
carpalia aus der Hundsheimer Spalte. Bedingt durch die gerin-
gen Stiickzahlen ist bei keinem Metapodium ein wirklicher
Trend feststellbar, mit Ausnahme der Groenzunahme vom 1.
bis zum 5. Strahl. Die bei Metacarpale 2, 4 und 5 sichtbare
bimodale Verteilung kann bei so kleinen Stiickzahlen ein rei-
nes Zufallsprodukt sein. Daraus auf ein Geschlechterverhiltnis
schlieBen zu wollen kann zu fatalen Irrtiimern fiihren.

Auffillig im Material von Hundsheim ist auch ein Meta-
tarsale 5, das in seinem Plumpheitsindex deutlich unter
den Werten der iibrigen zuriickbleibt. Doch der Unter-
schied im Plumpheitsindex — 23,55 zu sonst iiblichen
Werten zwischen 25 und 26 bei Metatarsalia 5 des De-
ningerbiren — wird auch noch durch signifikante mor-
phologische Unterschiede verstirkt.

So nimmt z.B. die Tiefe der Diaphyse bereits viel weiter
distal stark ab, was bei Hohlen- und Deningerbéren nicht
der Fall ist.

Dariiberhinaus fehlt das beim Hohlenbdren in der dista-
len Hilfte der Diaphyse deutlich ausgebildete Tuberculum
der Facies posterior ossis metatarsalis V, das auch beim
Deningerbéren — wenn auch bei weitem nicht so deutlich
ausgeprégt — immer vorhanden ist. Auch der Umrif} der
proximalen Gelenkfliche fillt aus dem deningeroiden
Hundsheimer Formenschatz heraus und zwar insofern,
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Abbildung 8:Verteilungsmuster der groften Linge der Metatarsalia aus der Hundsheimer Spalte. Bedingt durch die geringen
Stiickzahlen ist auch hier bei keinem Metapodium ein wirklicher Trend feststellbar, mit Ausnahme der GréBenzunahme vom 1. bis
zum 5. Strahl. Die bei Metacarpale 1, 2 und 5 sichtbare bimodale Verteilung kann bei so geringem Stichprobenumfang ein reines
Zufallsprodukt sein. Rechts unten: Verteilung der am gesamten Material der Hundsheimer Spalte ermittelten Werte von PI, kDF
und gL. Die Daten wurden standardisiert um zusammengefaBt werden zu kénnen, die Abweichungen vom Mittelwert werden in
Standardabweichungen angegeben. PI - Plumpheitsindex, kDF — kleinste Diaphysenfliche, gL — grote Linge.

als die anterolaterale Begrenzungslinie nicht so weit nach
anterolateral ausgreift wie das bei den iibrigen Meta-
tarsalia 5 aus Hundsheim der Fall ist. Der UmriB erinnert
also eher an ein Dreieck als an einen Viertelkreis. Dieses
Metatarsale 5 aus dem Material von Hundsheim gleicht

meFrisch und morphologisch viel eher einem Metatarsale
5 eines modernen Braunbiren.

Auch hinsichtlich der Metrik bestehen bei nahezu jeder
MeBstrecke deutliche Unterschiede, wie das aus den Abb.

5 und 6 fiir nur zwei Beispiele klar ersichtlich ist. Abbil-
dung 5 zeigt die Streuung der kleinsten Diaphysenfldche
gegen die kleinste Diaphysenbreite aufgetragen. Dabei
ist klar zu erkennen, da zwei Metatarsalia S mit Werten
knapp unter und iiber 100 mm? herausfallen. Ein noch
deutlicheres Bild vom Unterschied der beiden Arten bie-
tet Abb. 6, wo nur ein Metatarsale aus der deningeri-
Punktwolke herausfillt, und zwar deshalb, weil das an-
dere Metatarsale fragmentiert vorliegt und daher keine
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Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT
RE-Mcl | 42 | 29,16 56,5 214 10,8 15,7 16,5 17,2 8.8 15,5
RE-Mc2 | 40 | 31,63 67,3 16,1 14,2 180 21,3 245 10,9 18,2
RE-Mc3 | 39 | 30,55 70,5 17,5 13,7 18,5 21,5 254 10,9 193
RE-Mc4 | 39 | 3092 | 72,1 18,6 14,6 194 222 26,5 10,8 194
RE-Mc5 | 33 | 3325 | 70,2 23,6 15,2 219 233 290 10,9 182
RE-Mtl1 31 | 30,25 | 504 19,7 10,2 14,8 15,2 20,0 7,73 134
RE-Mt2 35 | 30,15 62,0 133 12,2 16,7 18,6 21,9 93 152
RE-Mt3 34 | 27,65 68,7 16,8 129 16,8 190 26,1 9.8 16,3
RE-Mt4 30 | 2737 | 762 18,6 140 18,8 209 24,8 11,0 172
RE-Mt5 30 | 27,16 75,3 238 12,2 198 20,5 24,6 10,1 16,0

Tabelle 10: Mittelwerte der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus deningeri aus der Repolusthéhle. Legende:
RE - Repolusthohle, dB - distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT — distale Tiefe, gL — groBte Linge, kDB —kleinste
Diaphysenbreite, kDT - kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI — Plumpheitsindex.
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Abbildung 9:Verteilungsmuster der groften Linge der Meta-
carpalia aus der Repolusthéhle. Obwohl hier eigentlich in je-
dem Fall ausreichende Stiickzahlen vorliegen, 148t sich auch
hier keine echte Bimodalitdt ausmachen, vielleicht noch am
ehesten beim Metacarpale 5. Die Gréenzunahme vom 1. bis
zum 5. Strahl ist weniger ausgeprigt als etwa beim Material
der Hundsheimer Spalte. Die beim Metacarpale 5 sichtbare
anndhernd bimodale Verteilung kann noch immer ein reines
Zufallsprodukt sein. Interessant ist, daB beim Metacarpale 4
die groBte Variationsbreite zu beobachten ist.
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Abbildung 10: Verteilungsmuster der groBten Linge der Metatarsalia aus der Repolusthéhle. Bedingt durch die geringen Stiickzahlen
ist auch hier bei keinem Metapodium ein wirklicher Trend feststellbar, mit Ausnahme der GriBenzunahme vom 1. bis zum 5.
Strahl. Die bei Metacarpale 1, 2 und 5 sichtbare bimodale Verteilung kann bei so geringem Stichprobenumfang ein reines
Zufallsprodukt sein. Rechts unten: Verteilung der am gesamten Material der Repolusthéhle ermittelten Werte von PI, kDF und gL.
Die Daten wurden standardisiert um zusammengefaBt werden zu konnen, die Abweichungen vom Mittelwert werden in
Standardabweichungen angegeben. Abkiirzungen: PI — Plumpheitsindex, kDF — kleinste Diaphysenfliche, gL — groBte Linge.

gréBte Lénge und in weiterer Folge auch kein Plumpheits-
index zu bestimmen war. Es ist daher moglich, aufgrund
der vorliegenden morphologischen und metrischen Dif-
ferepzen und unter Bezugnahme auf das Alter dieser Meta-
podien, diese beiden Metatarsalia 5 der Gattung Ursus

cf. arctos zuzuweisen, wodurch sich die Faunenliste von
Hundsheim um eine zweite Birenart erweitert. Dies ist
besonders deshalb von Interesse, als die Existenz von
Braunbiren in Europa zu dieser Zeit noch immer heftig
umstritten ist. Einen Vergleich des Metatarsale 5 von
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Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT
SW-Mcl | 77 | 2878 | 63,5 23,6 12,1 18,1 18,2 18,7 9,41 18,0
SW-Mc2 | 64 | 3181 | 759 18,1 164 21,0 24,7 26,5 115 20,1
SW-Mc3 | 68 | 3091 | 803 19,8 154 21,3 248 28,3 12,1 21,1
SW-Mcd4 | 71 | 3126 | 816 21,6 16,4 222 25,5 29,6 12,3 21,3
SW-Mc5 | 69 | 32,83 | 824 28,5 26,2 27,1 343 12,9 21,1
SW-Mtl | 59 | 29,63 | 557 21,7 10,7 16,6 16,5 23,0 8,86 159
SW-Mt2 | 65 | 2924 | 679 14,4 12,5 179 199 24,0 9,38 16,5
SW-Mt3 | 66 | 2797 | 770 18,6 14,2 18,4 21,5 30,1 108 17,7
SW-Mt4 | 69 | 2700 | 842 20,0 14,7 20,4 22,6 28,2 11,6 182
SW-Mt5 | 78 | 2605 | 887 28,6 124 234 23,1 294 12,0 183

Tabelle 11: Mittelwerte der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Schwabenreithhohle. Le-
gende: SW — Schwabenreithhéhle, dB — distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT — distale Tiefe, gL — gréfte Linge,
kDB —kleinste Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI -

Plumpheitsindex.

Ursus cf. arctos mit dem eines rezenten Braunbiren und
dem eines typischen Deningerbiren aus derselben Fund-
stelle ermoglicht Tafel 1.

5.2. Repolusthdhle:

Aus der Repolusthohle liegen insgesamt 353 aus-wert-
bare Metapodien vor, deren Verteilung auf die einzelnen

Strahlen sowie die Mittelwerte der Mafle und Indices der
nachfolgenden Tabelle 10 zu entnehmen sind. Eine Ana-
lyse des Geschlechterverhiltnisses dieser Taphocoenose
anhand der Eckzihne liegt von OswaLp, J. (1999:34, 37)
vor, die besagt, dal} etwa gleichviel Weibchen wie Minn-
chen (52:48) in dieser Hohle erhalten geblieben und ge-
funden worden sind.

Die Deningerbéren aus der Repolusthdhle, nach MortL,
M. (1944) U. spelaeus deningeroides, sind von allen hier
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Abbildung 11: Verteilungsmuster der groBten Linge der Meta-
carpalia aus der Schwabenreithhohle (S. 17, 18). Auch hier lie-
gen eigentlich in jedem Fall ausreichende Stiickzahlen vor,
dennoch entsprechen die Verteilungen am ehesten einer Normal-
verteilung, die leicht nach rechts schief ist. Die GroBenzunahme
findet v.a. vom 1. bis zum 3. Strahl statt, wihrend 4. und 5.
Strahl nur eine schwache Verschiebung nach rechts zeigen.
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entsprechen die Verteilungen am ehesten einer Normalver-
teilung, die leicht rechtsschief ist. Die GroBenzunahme findet,
° o T —r wie bei den Metacarpalia, vom 1. bis zum 3. Strahl statt, wih-
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Werten zu verzeichnen ist.
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bearbeiteten Béren die bei weitem kleinsten. Dies iiber-
rascht insofern, als die Biren aus Hundsheim deutlich
dlter sind und also bei identischer taxonomischer Einstu-
fung und der Anwendung der Deperet’schen Regel zu-
folge doch eigentlich kleiner sein sollten.

Tatsichlich unterscheiden sich diese beiden Béren in ih-
ren Dimensionen um bis zu 16 %. Auch morphologisch
unterscheiden sie sich, und zwar insofern, als die Béiren
aus der Hundsheimer Spalte einen bereits sehr speldoiden
Eindruck machen. Nach neueren Arbeiten, z.B. TEMMEL,
H. (1996), wird dieser Bér aber als echter Deningerbar
eingestuft, der durch seine Kleinwiichsigkeit und Schlank-
heit eine Sonderstellung innerhalb der Deningerbéren ein-
nehmen konnte.

Es ist auch interessant, daf} die Metatarsalia der Denin-
gerbiren aus der Repolusthohle nicht durchwegs kleiner
und zarter gebaut sind als die Metacarpalia. Diese Eigen-
tiimlichkeit teilen sie lediglich mit den Béiren aus der
Conturineshohle in den Siidtiroler Dolomiten, denen sie
auch morphologisch niher stehen.

Die besonders zarte Bauform der Metapodien aus der
Repolusthdhle macht diesen Deningerbéren zu etwas Be-

187

Abbildung 13:Verteilung der am gesamten Material der Schwa-
benreithhéhle ermittelten Werte von PI, kDF und gL. Die Da-
ten wurden standardisiert, um zusammengefaBt werden zu kon-
nen, die Abweichungen vom Mittelwert werden in Standard-
abweichungen angegeben. Diese Verteilung entspricht noch am
ehesten einer rechtsschiefen Normalverteilung.

Abkiirzungen: PI - Plumpheitsindex, kDF - kleinste Diaphysen-
fliche, gL — grofBte Linge.

sonderem, und so iiberascht es, daB sich in diesem Mate-
rial auch einige wirklich groBe und kriftig gebaute Meta-
podien finden, die durchaus in die Variationsbreite des
Hohlenbiren fallen. Nach RABEDER (miindl. Mitteilung)
besteht die Moglichkeit, daB in den jiingsten Schichten
der Repolusthshle auch echte Hohlenbiren vorgekom-
men sind.

5.3. Schwabenreithhohle

Aus der Schwabenreithhohle liegen insgesamt 686 aus-
wertbare Metapodien vor, die sich mehr oder weniger
gleich auf die einzelnen Strahlen verteilen, siehe Tab. 11.
Das Geschlechterverhiltnis in dieser Hohle ist nicht so
ausgewogen wie in der Repolusthohle, dominieren doch
die Weibchen mit 65 % iiber die nur mit 35 % vertretenen
Mainnchen, OswALD, J. (1999:28, 29, 37). Da die Hohlen-
barenpopulation dieser Hohle in taphonomischer Hinsicht
bereits sehr eingehend von PAacHER, M. (2000:62-65) stu-
diert wurde, sei hier nur kurz auf diese Ergebnisse hinge-
wiesen. Im Gegensatz zu den beiden vorerwéhnten Fund-

Element n PI gL pB kDB dEB pT kDT dT
CU-Mc1l 38 31,07 60,9 237 12,6 18,9 17,6 94 16,9
CU-Mc2 47 32,62 72,7 17,5 15,9 23,7 26,7 11,7 19,0
CU-Mc3 9 30,29 758 18,6 14,1 230 26,9 11,0 200
CU-Mc4 79 3231 778 204 16,2 25,1 28,2 11,6 20,6
CU-Mc5 53 34,04 79,1 2872 17,3 269 344 12,8 204
CU-Mt1 38 3344 495 210 10,6 16,6 229 7.9 14,7
CU-Mt2 39 31,10 63,2 14,2 12,8 19,7 230 93 15,5
CU-Mt3 32 28,80 714 16,1 13,5 20,5 285 10,0 16,3
CU-Mt4 53 27,18 82,1 19,0 14,3 220 26,1 11,1 17,2
CU-Mt5 60 2739 83,0 279 12,7 230 28,9 12,2 17,9

Tabelle 12: Mittelwerte der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Conturineshéhle. Legende:
CU - Conturineshohle, dB — distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT — distale Tiefe, gL — gréBte Linge, kDB —kleinste
Diaphysenbreite, kDT - kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI — Plumpheitsindex.
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Abbildung 14:Verteilungsmuster der grof3ten Linge der Meta-
carpalia aus der Conturineshohle. Auch aus dieser Hohle lie-
geneigentlich in jedem Fall ausreichende Stiickzahlen vor, den-
noch entsprechen die Verteilungen am ehesten einer Normal-
verteilung, deren rechte Flanke leicht verbreitert ist. Die GroBen-
zunahme findet, wie bei den Metacarpalia, vom 1. bis zum 3.
Strahl statt, wihrend 4. und 5. Strahl nur eine gering-gradige
Verschiebung zu gréBeren Werten verzeichnen.

Conturineshéhle
Metatarsale 1

absolute Haufigkeit

4

2

04
40444852565064687276508488

92 96 100 104 108 112 116 120
grélte Lange (n=39)

—_—

Conturineshohle
Metatarsale 2

absolute Haufigkeit

04 T T T T T T T T T

40 44 48 52 S6 60 64 68 72 76 80 B4 88 92 96 100 104 108 112 116 120
L grofite Lange (n=39)




WrrnaLM, G., Die Evolution der Metapodien ...

189

Conturineshéhle
Metatarsale 3

o

absolute Haufigkeit
o - N w & o> o ~ @ ©

40 44 48 52 56 60 64 68 72 76 80 B4 B8 92 96 100104 108 112 116 120
grofte Lange (n=32)

Conturineshohle
Metatarsale 4

absolule Haufigkeit
»

40 44 48 52 56 60 64 68 72 76 80 B84 88 92 96 100 104 108 112 116 120
grofte Lange (n=47)

Conturineshéhle
Metatarsale 5

absolute Haufigkeit
o

2

1]

40 44 48 52 56 60 64 68 72 76 80 84 88 92 96 100 104 108 112 116 120
grofte Lange (n=45)

Conturineshdhle
Metapodien gesamt

25

BPI (n=406)
Bgl (n=411)

rel. Haufigkeit

Parameterin o

Abbildung 15:Verteilungsmuster der groBten Linge der Metatarsalia aus der Conturineshéhle (S. 20, 21) So wie auch bei den
Metacarpalia sieht man eine GroBenzunahme vom 1. bis zum 3. Strahl, 4. und 5- Strahl bedecken einen sehr dhnlichen Gréfen-
bereich. Die bei Metatarsale 5 sichtbare bimodale Verteilung findet sich in dieser Art bei keinem anderen Metatarsale wieder.
Rechts unten: Verteilung der am gesamten Material der Repolusthéhle ermittelten Werte von PI und gL. Die Daten wurden stan-
dardisiert, um zusammengefafit werden zu kénnen, die Abweichungen vom Mittelwert werden in Standardabweichungen angege-
ben. PI - Plumpheitsindex, kDF — kleinste Diaphysenfliche, gL. — grofite Lange.

stellen finden sich in Grabungsstelle 2 der Schwabenreith-
hohle nur die Reste von Hohlenbéren, die Begleitfauna
stammt ausschlielich aus Grabungsstelle 1. Diese ist v.a.
durch den Fund von Glis glis von besonderem verbreitungs-
geschichtlichem Interesse. Aus Grabungsstelle 3 sind
wiederum nur Hohlenbirenreste bekannt, diese sind aber in
nur so geringer Stiickzahl vorhanden, daf} es in diesem Rah-
men Keinen Sinn macht auf diese Funde einzugehen. Dies
ist bedauerlich, da die Hohlenbirenreste aus Grabungsstelle
3 einen ginzlich anderen Erhaltungszustand als die der iib-
rigen Grabungsstellen zeigen. Sie sind nimlich stark abge-
rollt und zudem vivianitisiert.

54. Conturineshohle:

Aus dem Material der Conturineshhle stammen 448 aus-
wertbare Metapodien, wobei die dritten Metacarpalia
leider nur mit 9 Stiick reprisentiert sind. Eine Auswer-
tung der Eckzihne, wie sie fiir die Mehrzahl der iibrigen

Hohlenbirenfundstellen vorliegt, gibt es bislang leider
nicht fiir die Conturineshohle.

Die Conturineshohle beherbergt eine Barenpopulation, die
bereits bei der Auswertung der Zihne aus dem iiblichen
Rahmen gefallen ist. Die Besonderheiten bestehen in ei-
ner Mischung aus altertiimlichen und fortschrittlichen
Merkmalen. So sind die Molaren sehr klein und stehen
dem deningeri—-Formenkreis niher als dem Hohlenbéren.
Das morphodynamische Niveau der Incisiven entspricht
auch eher diesem Bild, was auch fiir die recht hohe Ab-
undanz von voll entwickelten P? gilt. Die iibrigen Zahn-
merkmale, v.a. die Indices der P4 und des M, entspre-
chen wieder dem normalen spelaeus—Niveau. Dieses Bild
ergibt sich auch bei Betrachtung der Metapodien. Es sind
dies die folgenden Eigenheiten, die die Biren der Contu-
rineshéhle auszeichnen:

a) Die Metapodien sind im Verhiltnis zum Alter dieser
Bérenpopulation deutlich zu plump.

b) Die Metapodien sind im Verhiltnis zur KorpergroBe
relativ gréBer als die der iibrigen Béren.
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Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT
HD-Mcl1 37 | 2931 639 245 12,6 18,6 18,7 19,3 9,76 18,1
HD-Mc2 | 58 | 3297 78,8 19.9 17,7 223 26,0 29,6 12,7 214
HD-Mc3 | 47 | 3148 82,5 20,8 16,6 223 26,0 29,7 12,9 224
HD-Mc4 | 52 | 3197 84,1 22,6 179 234 26,9 312 13,1 22,7
HD-Mc5 | 47 | 3383 84 4 299 18,5 28,5 28,6 35,7 13,7 224
HD-Mtl 66 | 3031 55,5 225 10,9 172 16,8 245 89 15,7
HD-Mt2 47 | 30,71 689 15,1 13,7 188 212 24,6 10,1 16,5
HD-Mt3 52 | 2901 79,5 20,4 15,8 19,7 23,1 314 114 184
" HD-Mt4 61 | 28,19 87,6 21,6 164 22,5 24,7 30,6 12,8 193
HD-Mt5 42 | 26,61 914 30,2 13,9 25,7 244 30,1 12,9 185

Tabelle 13: Mittelwerte der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Herdengelhohle. Legende:
HD - Herdengelhohle, dB — distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT —distale Tiefe, gL — groBte Lange, kDB - kleinste
Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI — Plumpheitsindex.
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Abbildung 16: Verteilungsmuster der groten Linge der Meta-
carpalia aus der Herdengelhdhle. Auch aus dieser Hohle liegen
ausreichende Stiickzahlen vor, dennoch entsprechen die Ver-
teilungen am ehesten einer Normalverteilung, deren linke Flanke
leicht verbreitert ist, eine Tendenz, die sich bei den Metatarsalia
noch weiter verstirken wird. Die Gr6Benzunahme findet, wie
auch bei den bisher genannten Héhlenbérenfaunen, vom 1. bis
zum 3. Strahl statt, wihrend beim 4. und 5. Strahl nur eine
geringgradige Verschiebung zu groBeren Werten zu verzeich-
nen ist.
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Abbildung 17:Verteilungsmuster der groBten Linge der Metatarsalia aus der Herdengelhshle. So wic auch bei den Metacarpalia
sieht man eine GréBenzunahme vom 1. bis zum 3. Strahl, 4. und 5. Strahl bedecken einen sehr dhnlichen GréBenbereich, wobei der
5. Strahl die hochsten Werte erreicht. Bei den Metatarsalia 5 ist besonders auffallig, daB, im Gegensatz zu den iibrigen Faunen, die
linke Flanke der Verteilung breiter ist. Dieser Effekt beruht auf der groBen Reichweite des Herdengel-Profiles, was dazu fiihrt, dafl
sich die dlteren Biren mit den jungen vermischen und so das Bild verzerren. Rechts unten: Verteilung der am gesamten Material
der Repolusthéhle ermittelten Werte von Pl und gL. Die Daten wurden standardisiert, um zusammengefat werden zu kénnen, die
Abweichungen vom Mittelwert werden in Standardabweichungen angegeben. PI — Plumpheitsindex, kDF — kleinste Diaphysen-

fliche, gL — groBte Linge.

¢) Die Plumpheitsindices von Metacarpale und Meta-
tarsale 1 sind im Mittel nicht nur relativ, sondermn auch
absolut groBer als die der Gamssulzen-Referenzfauna.
d) Im Gegensatz zu den meisten Hohlenbérenfaunen sind
die Metacarpalia zwar groBer, dafiir aber — im Verhiltnis
zur Gamssulzen-Referenzfauna — nicht wesentlich plum-
per als die Metatarsalia.

e) Die unter Punkt d) aufgefiihrte Eigenheit im Hinblick
auf die Proportionen von Mittelhand und Mittelfuf} ha-
ben sie mit den Béren aus der Repolusthhle gemeinsam.
f) Die Conturinesbéren stehen den Deningerbéren aus der
Repolusthéhle auch morphologisch niher, was aber bei
der groBen Variabilitidt der Metapodien nur mit Vorsicht
gewertet werden darf.
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5.5. Herdengelhohle:

Aus der Herdengelhdhle liegen insgesamt 509 Meta-
podien vor, die fiir die Auswertung zu gebrauchen wa-
ren. Die Mittelwerte von MafBien und Indices sind der Tab.
13 zu entnehmen. Die Tatsache, daf das Herdengelprofil
einen zeitlichen Rahmen von etwa 100.000 Jahren umfalt,
macht bei der Auswertung Probleme, da ja in dieser Zeit
die Evolution des Hohlenbéren weit fortgeschritten ist,
was dazu fiihrt, dal die vorliegenden Metapodien aus
teilweise sehr unterschiedlichen Evolutionsniveaus stam-
men: Um innerhalb des Herdengelprofiles eine Entwick-
lungstendenz der Metapodien feststellen zu konnen, hit-
te es einer groBeren Anzahl an Metapodien bedurft, da es
bereits bei einer Auftrennung des Materiales auf nur 2
Untereinheiten zu Stiickzahlen von n < 30 gekommen

Beitrige zur Palidontologie, 26, Wien, 2001

wire, sodaB sich damit keine seriGse deskriptive Statistik
betreiben liefe.

Dieser Umstand fiihrt nun dazu, daf die Verteilungs-
muster der groBten Linge sich etwas anderes darstellen,
als bei den iibrigen Fundstellen. Das heif3t, daB} sich die
linke Flanke der Verteilung verbreitert und so den Effekt
verschleiert, den man fiir gewohnlich bei den Verteilun-
gen beobachten kann: die Verbreiterung der rechten Flan-
ke, da die Mannchen normalerweise eine groBere Varia-
bilitét zeigen als die Weibchen.

Eine versuchsweise Auftrennung des Materiales hat aber
gezeigt, daB sich in den jiingeren Bereichen des Profiles
eine Verminderung der Dimensionen bemerkbar macht.
Das widerspricht zwar der Deperet’schen Regel, die be-
sagt, daB eine Species im Zuge ihrer Phylogenese an Gro-
e zunimmt.

Element n PI L pB kDB dB dEB pT kDT dT

RK-Mcl1 74 29.8 62,7 242 12,7 17,7 18,7 19,0 9,6 17,5
RK-Mc2 67 32,6 76,0 18,8 17,1 214 248 28,2 12,2 20,1
RK-Mc3 43 312 80,9 20,3 16,2 21,8 253 29,7 12,8 220
RK-Mc4 54 31.8 82,1 21,5 17,2 22,6 26,1 30,5 13,0 22,0
RK-Mc5 55 336 83,6 29,6 17,9 272 28,1 353 13,7 220
RK-Mt1 1 314 54,1 220 11,3 17,1 17,0 24,6 9,1 16,1
RK-Mt2 71 300 68,2 15,1 134 18,6 20,5 24,3 10,0 16,4
RK-Mt3 71 284 758 18,7 148 18,7 21,6 29,8 11,1 17,7
RK-Mt4 64 27,7 85,7 214 15,5 21,6 238 294 12,5 18,8
RK-Mt5 36 26,6 87.6 28,2 13,0 24,0 233 28,9 12 18,3

Tabelle 14: RK D-E — Mittelwerte der MaBe und Indices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Ramesch-Knochenhéshle
(basale Schichtgruppe). Legende: RK — Ramesch-Knochenhéhle, dB — distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT —
distale Tiefe, gL — groBte Lange, kDB — kleinste Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale
Breite, pT — proximale Tiefe, PI — Plumpheitsindex.

Element n PI L pB kDB dB dEB pT kDT dT
RK-Mcl1 50 298 625 240 12,8 174 18,6 18,8 9,6 173
RK-Mc2 31 323 74.9 18,3 17,2 210 243 27,1 12,1 22,6
RK-Mc3 | 44 30,7 78.5 19,3 16,0 20,8 240 28,6 12,6 20,9
RK-Mc4 26 30,6 82,0 20,7 16,9 21,5 25,1 29,6 12,6 20,3
RK-Mc5 20 332 83,0 29,7 18,0 272 276 349 135 219
RK-Mt1 43 30,7 53,8 221 114 16,7 16,6 245 9,2 15,6
RK-Mt2 39 304 68,5 15,1 13,7 18,9 20,8 248 10,0 17,3
RK-Mt3 42 27.5 749 16,8 143 18,0 20,6 29,0 10,7 16,1
RK-Mt4 32 270 84,7 20,5 15,2 21,2 229 278 11,9 17,7
| RK-Mt5 20 269 88,2 284 13,5 238 238 294 12,5 19,3

Tabelle 15_: RK B-C — Mittelwerte der MaBe und Indices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Ramesch-Knochenhéhle
(obere Schichtgruppe). Legende: RK — Ramesch-Knochenhshle, dB ~ distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT — distale

Tiefe, gL - grﬁBtEa Lénge, kDB - kleinste Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite,
PT - proximale Tiefe, PI — Plumpheitsindex.
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Abbildung 19:Verteilungsmuster der groBten Linge der Metatarsalia aus der Ramesch—Knochenhéhle, basale Schichtgruppe (S. 25,
26). So wie auch bei den Metacarpalia sieht man eine GroBenzunahme vom 1. bis zum 3. Strahl, 4. und 5. Strahl bedecken einen sehr
dhnlichen Grofenbereich, wobei der 5. Strahl die Werte des 4. nicht iibertrifft. Zweigipfeligkeit zeigt sich bei den Strahlen 1 und 2. Die
Strahlen 3,4 und 5 sind mehrgipfelig. Rechts unten: Verteilung der am gesamten Material der Ramesch Knochenhohle ermittelten Werte
von PI, kDF und gL. Die Daten wurden standardisiert, um zusammengefaft werden zu koénnen, die Abweichungen vom Mittelwert
werden in Standardabweichungen angegeben. PI — Plumpheitsindex, kDF — kleinste Diaphysenfliche, gL — groBte Lange.
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teilungen ein sehr inhomogenes Bild einer Normal-verteilung.
Ein Zweigipfeligkeit zeigt sich nur beim Metacarpale 1. Die
GroBenzunahme findet vom 1. bis zum 4. Strahl statt, wihrend
der 5. Strahl keine nennenswerte Verschiebung zu groBeren
Werten zeigt.
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Man muB} aber aufgrund des bereits erwihnten geringen
Stichprobenumfanges diese Befunde mit entsprechender
Vorsicht interpretieren. Diese Ausnahme ist aber auch in
den jiingeren Abschnitten des Ramesch—Profiles nach-
zuweisen.

Auf dieses Phdnomen wird dann noch gesondert zuriick-
zukommen sein und ein detaillierte Besprechung erfolgt
dann beim Material der Ramesch-Knochenhdéhle, die iiber
ausreichende Materialmengen verfiigt.

5.6. Ramesch-Knochenhohle:

Das aus der Ramesch—Knochenhdhle stammende Meta-
podien-Material ist das stiickmdBig umfangreichste un-
ter den in dieser Arbeit ausgewerteten Fundstellen, denn
es umfafit 959 vermeBbare Stiicke. Diese Stiickzahl er-
laubt es bereits, eine Teilung des Materiales vorzuneh-
men, um die aufgrund der Zahnmetrik zu erwartenden
Unterschiede zwischen den basalen und oberen Partien
des Profiles zu untersuchen. Die Teilung des Ramesch-
Materiales erfolgt daher bei einer Tiefe -70 cm unter NN,

Beitrige zur Paldontologie, 26, Wien, 2001

Abbildung 22: Verteilung der am gesamten Material der
Ramesch-Knochenhéhle ermittelten Werte von PI, kDF und
gL. Die Daten wurden standardisiert, um zusammengefaf3t
werden zu kénnen, die Abweichungen vom Mittelwert werden
in Standardabweichungen angegeben. Diese Verteilung ent-
spricht noch am ehesten einer rechtsschiefen Normal-verteilung
PI — Plumpheitsindex, kDF - kleinste Diaphysen-flidche, gL -
grofite Linge.

die beiden daraus resultierenden Teile werden als RK D-
E (Sohle bis -70 cm unter NN) und RK B—C (-70 cm bis
ca. -15 cm unter NN). Den Ausfiihrungen von OswaLb, J.
(1999:33, 34, 37) zufolge ist das Geschlechterverhiltnis
in der Ramesch-Knochenhohle relativ ausgewogen, d.h.,
daB die Weibchen mit 52 % iiber die Médnnchen dominie-
ren. Es ist sehr auffillig, daf in einem Streuungsdiagramm
oft die Hohlenbéiren der basalen Schichtgruppe iiber de-
nen der oberen Partien zu liegen kommen. Diese dimen-
sionelle Reduktion in vielen, nicht jedoch in allen Ma-
Ben, lduft den bislang beim Hohlenbdren angestellten
Beobachtungen zuwider und 143t sich interessanterweise
auch bei den ZahnmaBen feststellen. Diese Reduktion
wird von RABEDER, G. (1999) als Antwort auf sich ver-
schlechternde Umwelt-, d.h. Klimabedingungen im alpi-
nen Raum gedeutet und unter dem Namen ,,Ramesch In-
terglazial” zusammengefaf3t.

Die bislang aus den Metapodien des Ramesch—Profiles
gewonnen Erkenntnisse scheinen auch in diese Richtung
zu deuten, da es sich dabei um eine Verkleinerung des
gesamten Tieres zu handeln scheint.Wie bereits bei den
Ergebnissen der Herdengelhthle ausgefiihrt ist auch in

Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT

WI-Mcl 79 | 2953 650 25,1 12,6 18,7 19,2 194 9,7 18,5
WI-Mc2 70 | 32,33 77,6 19,7 17,1 21,2 25,1 28,0 12,0 209
WI-Mc3 75 | 3091 81,3 20,7 16,2 214 25,1 28,7 12,2 21,7
WI-Mc4 95 | 32,02 853 223 18,3 235 273 313 134 232
WI-Mc5 57 | 33,00 86,5 30,4 18,1 27,8 28,6 348 134 22,0
WI-Mtl 38 | 3127 56,6 23,2 11,7 17,3 17,7 23,6 94 16,3
WI-Mt2 58 | 30,25 70,2 15,7 13,9 18.8 212 249 10,2 173
WI-Mt3 53 | 29,08 77,6 194 15,5 19,2 22,6 29,7 10,9 18.1
WI-Mt4 61 | 2836 89,6 21,6 16,9 22,6 254 304 13,1 199
WI-Mt5 26 | 2782 93,0 319 14,5 25,1 258 30,5 12,9 19.8

Tabelle 16: Mittelwerte der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Windener Barenhéhle.
I};};g;ndc: WI - W_mdener Bérenhéhle, dB - distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT — distale Tiefe, gL — groBte Linge,
— kleinste Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI -

Plumpheitsindex.
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Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT
WI-Mcl 18 272 64,1 232 11,3 17,2 17,4 18,3 89 17,1
WI-Mc2 15| 290 80,6 19,2 16,0 194 233 27,1 114 19,1
WI-Mc3 | 20 | 282 80,6 193 15,1 193 22,7 27,1 11,6 20,9
WI-Mc4 9 28,6 85,0 20,6 16,8 21,7 24,2 30,5 11,9 21,7
WI-Mc5 7 28,6 88,1 282 16,3 258 25,1 34,1 11,8 21,5
WI-Mtl 18 | 282 54,7 21,1 99 15,8 154 212 8,2 148
WI-Mt2 30 | 274 69,3 144 12,8 16,8 189 233 92 16,1
WI-Mt3 37 | 26,1 80,1 18,6 15,2 18,2 210 29,2 10,6 17,7
WI-Mt4 41 25,7 86,0 19,1 14,7 20,3 22,1 283 114 184
WI-Mt5 18 | 247 95,1 299 134 23,1 23,5 29,5 11,8 18,2

Tabelle 17: Mittelwerte der Mae und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus arctos priscus aus der Windener Barenhéhle.
Legende: WI — Windener Birenhohle, dB - distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT - distale Tiefe, gL — groBte Linge,
kDB - kleinste Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB - proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI —

Plumpheitsindex.
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Abbildung 23:Verteilungsmuster der grofiten Lénge der Meta-
carpalia von U. spelaeus aus der Windener Birenhdhle. Aus
der tiefstgelegenen alpinen Birenhohle liegen mehr als nur aus-
reichende Stiickzahlen vor und die Verteilungen zeigen ein
bereits homogeneres Bild einer Normalverteilung mit einem
Trend zur Zweigipfeligkeit. Leider liegt zwischen den beiden
Gipfeln zumeist ein recht breites Ubergangsfeld, das eine ein-
deutige Zuordnung zu einem Geschlecht unméglich macht. Die
beste Chance dazu bietet das Metacarpale 5. Die GroBenzunahme
findet, wie auch bei den meisten der bisher genannten Héhlenbéren-
faunen, vom 1. bis zum 3. Strahl statt, wihrend zwischen 4.und 5.
Strahl keine nennenswerte Verschiebung zu grofieren Werten zu
verzeichnen ist, obwohl der Mittelwert noch ansteigt.
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Abbildung 24: Verteilungsmuster der groBten Linge der Metatarsalia aus der Windener Birenhdhle. So wie auch bei den
Metacarpalia sicht man eine GréBenzunahme vom 1. bis zum 5. Strahl. Zweigipfeligkeit zeigt sich bei allen Strahlen bis auf den
5.,der 5. Strahl ist mehrgipfelig. Rechts unten: Verteilung der am gesamten Material der Repolusthéhle ermittelten Werte von PI,
kDF und gL.. Die Daten der einzelnen Metapodien wurden standardisiert, um zusammengefait werden zu kénnen, die Abweichungen
vom Mittelwert werden in Standardabweichungen angegeben. Abkiirzungen: PI - Plumpheitsindex, kDF —kleinste Diaphysenfldche,

gL - groBte Linge.

deren Profil eine GroBenreduktion feststellbar. Leider sind
diese Ergebnisse nicht sehr vertrauenswiirdig, da die
Stiickzahlen viel zu klein sind, um ein zufilliges Zustande-
kommen des Ergebnisses ausschlieBen zu konnen.

Die beiden Tabellen 14 und 15 verdeutlichen das Aus-
mal dieser Reduktionen und zeigen gleichzeitig, daB nicht
alle MeBstrecken davon betroffen sind. Einige Parameter
konnen bei den Mittelwerten sogar noch etwas zulegen.
Als Besonderheit seien noch einige Metapodien von U. arctos
erwihnt. Sie unterscheiden sich metrisch und morphologisch
von denen des Hohlenbiren ganz deutlich und passen pro-
blemlos in die Variationsbreite rezenter Braunbiren.

5.7. Windener Birenhohle:

Das aus der Windener Barenhohle stammende Material
war urspriinglich nicht sehr umfangreich, umfafit es doch
nur 266 Metapodien insgesamt, von denen lediglich 183
einwandfrei dem Hohlenbéren zugerechnet werden kon-
nen. Dem Entgegenkommen des Burgenldndischen
Landesmuseums in Eisenstadt ist es zu danken, daf nun
mehr als nur ausreichend Material aus der Windener
Bérenhohle zur Verfiigung steht. Beonders gedankt sei Fr.
Dr. Tschach fiir ihre Erlaubnis das Material zu entlehnen
und zu bearbeiten, sowie Hr. Zachs fiir seine technische
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Unterstiitzung. Dadurch konnten fiir diese Untersuchung
nun 612 Metapodien von U. spelaeus analysiert werden.
Auch fiir diese Hohlenbirenpopulation fehlt eine Bear-
beitung der Populationsstruktur anhand der Eckzihne,
sodall keine Angaben iiber das Geschlechterverhiltnis
gemacht werden konnen. Eine weitere Verminderung der
Stiickzahl ergibt sich — wie bereits erwihnt — daraus, da3
etliche der Metapodien von einer sehr groBen Birenart
stammen, die nicht als Ursus spelaeus angesprochen
werden kann.

Es handelt sich dabei, den Angaben von THeENIUS (1956:
170-171) folgend, um eine besonders groe Braunbiren-
art, die als U. arctos priscus beschrieben wurde und
grolenméBig am ehesten noch mit Grizzly- oder Kam-

199

tschatkabiren verglichen werden kann. Besonders augen-
fillig wird diese Differenz durch das Fehlen der fiir den
Hohlenbdren so typischen zahlreichen Protuberanzen,
Tuberkel und Filtelungen der Diaphysen, die dadurch ein
glattes Aussehen haben, sowie durch die Formgebung des
Querschnittes derselben, dieser ist — auf halber Linge —
bei U. a. priscus namlich abgeplatteter als bei U. deningeri
oder gar bei U. spelaeus.

Es muB sich bei dieser Bérenart also um ein viel mobile-
res Tier als um einen Hohlenbiren gehandelt haben. Die
Metapodien dieser Biren gleichen morphologisch und
auch metrisch viel eher denen von rezenten Eisbiren, die
als carnivore Form eher cursorial gefordert wird, als de-
nen von rezenten Braunbéren.
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Abbildung 24: Verteilungsmuster der groBten Linge der Me-
tacarpalia aus der Gamssulzenhohle. Die Standardpopulation
unter den Hohlenbidren zeigt bedauerlicherweise nur mehr-
gipfelige Verteilungen, die einen gewissen Trend zur
Zweigipfeligkeit aufweisen. Auch bei dieser Fauna zeigt sich
ein Ansteigen der Werte vom 1 bis zum 4. Strahl, wihrend der
Anstieg vom 4. zum 5. Strahl nur recht klein ausfillt. Ein Bild,
das mit den Mittelwerten nur bedingt zusammenfillt.
Metacarpale 4 und 5 unterscheiden sich in der Spannweite um
lediglich 2 mm, d h. Metacarpale 4 bedeckt einen Bereich von
74 mm bis 94 mm, das Metacarpale 5 hingegen den von 72 mm
bis 94 mm groBter Linge.
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Jeweils eine Probe dieser Formen ist fiir eine genetische
Analyse vorgesehen, die bei der Frauenhofer—Gesellschaft
in Leipzig durchgefiihrt werden wird. Es liegt auch eine
YC-Datierung fiir diese Biren vor, die ein Alter von 17,68
+0,238 ka BP erbracht hat, siehe: D6ppES, D. & RABEDER,
G. (1997:282).
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5.8. Gamssulzenhohle

Aus der Gamssulzenhohle liegen 542 bearbeitbare Meta-
podien vor. Das Verhiltnis der Geschlechter ist den An-
gaben von OswaLD, J. (1999:31, 32, 37) zufolge sehr
unausgewogen, d.h. da} die Weibchen 73 % der dort an-
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Abbildung 25: Verteilungsmuster der groBten Linge der Metacarpalia aus der Gamssulzenhohle. Die Standardpopulation unter
den Hohlenbiren zeigt bedauerlicherweise nur mehrgipfelige Verteilungen, die einen gewissen Trend zur Zweigipfeligkeit auf-
weisen. Echt zweigipfelig ist nur das Metatarsale 2 verteilt. Auch bei dieser Fauna zeigt sich ein Ansteigen der Werte vom 1 bis
zum 4. Strahl, wihrend der Anstieg vom 4. zum 5. Strahl nur recht klein ausfillt. Ein Bild, das mit den Mittelwerten nur bedingt
zusammenfillt. Metacarpale 4 und 5 unterscheiden sich in der Spannweite um lediglich 2 mm, d.h. Metacarpale 4 bedeckt einen
Bercich von 74 mm bis 98 mm, das Metacarpale 5 hingegen den von 74 mm bis 100 mm gréBter Linge. Rechts unten: Verteilung
der am gesamten Material der Gamssulzenhshle ermittelten Werte von PI, kDF und gL. Die Daten wurden standardisiert, um

zusammengefaBt werd.en zu kdnnen, die Abweichungen vom Mittelwert werden in Standardabweichungen angegeben. Abkiir-
zungen: PI - Plumpheitsindex, kDF — kleinste Diaphysenfliche, gL - groBte Linge.
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Element n PI gL pB kDB dB dEB pT kDT dT
GS-Mcl 54 30,19 63,5 242 12,8 19,5 193 19,3 9,88 184
GS-Mc2 58 34,20 73,7 20,1 173 22,1 253 278 12,3 20,8
GS-Mc3 64 33,11 79.8 213 16,5 22.8 26,5 30,8 134 22,7
GS-Mc4 52 33,60 83,6 234 18,6 24,6 28 316 14,1 232
GS-Mc5 59 35,46 82,5 304 18,6 289 29,2 353 14,5 22,2
GS-Mt1 36 32,04 53,1 22.8 11,8 17,9 17,7 259 9,35 16,1
GS-Mt2 57 31,82 67,3 154 13,8 19,2 213 246 10,5 17,2
GS-Mt3 48 30,33 77,3 19,9 15,6 20,2 234 314 114 18,5
GS-Mt4 55 28,97 84,3 20,5 15,7 22,2 24.5 30,1 12,5 19,2
GS-Mt5 59 28,71 85,7 30,6 13,7 253 24 4 29,5 12,8 18,9

Tabelle 18: Mittelwerte der MaBe und Plumpheitsindices der Metapodien von Ursus spelaeus aus der Gamssulzenhohle. Legende:
GS - Gamssulzenhohle, dB — distale Breite, dEB — distale Epicondylenbreite, dT — distale Tiefe, gL — groBte Lange, kDB —
kleinste Diaphysenbreite, kDT — kleinste Diaphysentiefe, n — Stiickzahl, pB — proximale Breite, pT — proximale Tiefe, PI —

Plumpheitsindex.

getroffenen Population stellen. Das ist, wenn man die
Populationsstruktur des rezenten Braunbiren betrachtet,
sehr ungewohnlich, da bei diesem immer nur die Ménn-
chen zahlenmiBig dominieren, wenn auch in einer gro-
Ben Bandbreite.

Eine schliissige Erklarung dafiir steht bislang aus. Es ist
interessant zu beobachten, daf die Biren der Gamssulzen-
héhle, die das hochste bislang bekannte Zahn—Evolutions-
niveau vertreten, bei den an den Metapodien errechneten
Indices ebenfalls das hochste Niveau besitzen, wihrend
sie bei den Mafien, v.a. bei der Linge, oft deutlich iiber-
troffen werden. Es ist also gerechtfertigt, die Gamssulzen-
hohle auch bei den Metapodien als Standard zu verwen-
den. Nicht zuletzt, um eine problemlose Vergleichbarkeit
der Ergebnisse mit denen von RABEDER (1999) zu gewihr-
leisten.

6. Ergebnisse nach Knochenelementen

Bei allen Metapodien kann man eine Tendenz erkennen,
im Lauf der Zeit groier und plumper zu werden. Gegen-
ldufige Tendenzen lassen sich lediglich bei drei der
insgesamt acht bearbeiteten Fundstellen feststellen. Das
sind: die Conturineshéhle, die Herdengelhohle und die
Ramesch—-Knochenhohle. Bei der Herdengelhohle ist der
Grund dafiir im groBen stratigraphischen Umfang der
dortigen Sedimentpakete zu suchen, wobei sich die ein-
zelnen Niveaus der Herdengelhohle aber leider nicht ge-
trennt untersuchen lassen, da sonst die Stiickzahlen weit
unter die fiir sinnhafte deskriptive Statistik ndtigen Wer-
te abfallen. Dies ist jedoch, wie bereits zuvor erwihnt,
fiir die Ramesch—Knochenhohle durchaus moglich und
liefert auch einige sehr interessante Resultate.

Bei der Conturineshéhle ist die Problematik anders gela-
gert, da die Biren aus dieser Hohle eine Sonderstellung
in der Hohlenbirengruppe einzunehmen scheinen, wie
schon die Analyse des Gebisses nahelegt, RABEDER, G.

(1999:9,14). Es liegt fiir diese Fundstelle bereits eine
Auswertung der Eckzihne vor (RABEDER, G., 2001:in
Druck), die besagt, da3 das Verhéltnis der Geschlechter
ausgeglichen ist.

6.1. Das Metacarpale 1

Morphologie:

Das Metacarpale 1 ist derjenige Knochen der Mittelhand,
der an medialster Position zu finden ist. Es ist das
Knochenelement mit der geringsten GroBe (groBten Lén-
ge) und scheint fiir die Fortbewegung eine nur unterge-
ordnete Rolle zu spielen. Seine Morphologie ist nur durch
einige grundlegende Merkmale zu umreiBen und die
Variationsbreite ist enorm.

An proximaler Position findet sich eine einheitliche,
sattelformige Gelenkfacette fiir das Carpale 1, deren
UmriB zumeist annihernd gleich ist. Variationen finden
sich v.a. im anterioren Bereich der Gelenkfacette, wo sie
mehr oder weniger spitz zulduft, also einmal mehr einem
nach lateral verzerrten romanischen Rundbogen-fenster
oder einem gotischen Spitzbogenfenster gleicht. Wenn
sich aber der mediale und der laterale Rand der proxima-
len Gelenkfacette verflachen, konnen statt der Fenster
auch schiefe Dreiecke entstehen. Doch auch der nach
posterior weisende Rand der Gelenkfacette zeigt unter-
schiedliche Auspragungen. Entweder beschreibt er ein
Kreissegment, oder er zeigt einen Knick, der etwa auf
halber Linge auftritt. Ausgehend vom anterioren Ende
der proximalen Gelenkfacette kann eine mehr oder we-
niger deutlich ausgeprigte Crista zum Epicondylus
medialis ziehen. Generell kann man feststellen, daf} das
Metacarpale 1 im Gegensatz zum Metatarsale 1 in ante-
rior — posteriorer Richtung mehr abgeplattet ist, was die
Unterscheidung dieser Knochenelemente vereinfacht.



202

Je nachdem, ob sich die proximale Gelenkfacette nach
links oder rechts neigt, kann man die Zugehorigkeit zur
linken oder rechten Korperhilfte bestimmen: Eine in
Blickrichtung von proximal nach distal nach links wei-
sende Gelenkfacette zeigt ein Metacarpale 1 sin. an und
umgekehrt.

Medial und lateral dieser Facette finden sich rauhe, sehr
variabel gestaltete Ansatzfliachen, deren Ausprigung von
Hohle zu Hohle einen unterschiedlichen Charakter ha-
ben kann. So zeigen beispielsweise die Metacarpalia 1
der Herdengelhdhle eine starke Betonung des distalen
Teiles der lateralen Ansatzfliche, worin sie sich von de-
ien der Ramesch—Knochenhohle unterscheiden. Natiir-
lich gilt das nicht fiir alle Metacarpalia 1, sondern sticht
nur bei einem vergleichenden Uberblick iiber das gesam-
te Material ins Auge. Auch findet man Unterschiede in
der Ausprigung der proximalen Gelenkfacette, die sich
bei den Ramesch-Béren starker nach einer Seite hin biegt
als das bei den Herdengel-Béren der Fall ist. Der
posteriore Teil des proximalen Endes ist ebenfalls sehr
variabel, dennoch finden sich einige konstante Merkma-
le: Es gibt einen proximalen, lateral verlaufenden Wulst
und links und rechts davon zwei Protuberanzen, die durch
eine Incisur getrennt werden.

Den Ausfithrungen von Torres Perez-HiparLco, T. de
(1988:122) muf hier widersprochen werden, der schreibt,
daf diese Region eine artspezifische Ausprigung auf-
weist.

An den proximalen Teil schliefit sich die Diaphyse an,
deren kleinste Diaphysenbreite frithestens in der halben
Linge und deren kleinste Diaphysentiefe knapp proxi-
mal der Epicondyli distales erreicht wird. Diese
Epicondylen kann man dem metaphysiren Teil des
Metacarpale 1 zurechnen, an die sich die ziemlich ein-
heitlich gestaltete distale Gelenkfliche anschlieBt, die als
Gelenkrolle ausgebildet ist und in der Mitte eine nach
posterior zeigende, ebenfalls sehr variabel gestaltete
Crista aufweist. Diese setzt etwa in halber H6he der
Gelenkrolle an, und erreicht dann, nach posterior ziehend,
ihre grofite Hohe. Typisch ist auch, daB die mediale Half-
te der Gelenkrolle hoher ist als die laterale, was ebenfalls
eine Zuordnung des Knochenelementes zu einer Korper-
hilfte erméglicht.

Metrik:

Wenn man die beiden deningeri-Populationen hinsicht-
lich der Mittelwerte der groBten Linge (gL.) vergleicht,
so fillt einem auf, daB der Unterschied zwischen diesen
fast doppelt so grofl ist wie zwischen allen spelaeus-Po-
pulationen. Die Metacarpalia 1 aus der deutlich #lteren
Hundsheimer Spalte sind deutlich groBer als die aus der
jiingeren Repolusthohle, nicht jedoch plumper.

Die Differenz betrigt ganze 11,8 %, wohingegen die
Hohlenbiren sich maximal um 6.4 % unterscheiden. Et-
was weniger kral} ist der Unterschied bei den Breiten-
mafien sowie bei kDT und dT, die lediglich zwischen 6
% und 8,3 % voneinander differieren.

Der bei weitem groBte Unterschied zwischen den beiden
deningeri-Populationen findet sich bei der proximalen
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Tiefe (pT), wobei die Hundsheimer Metacarpalia 1 mit
106,2 % nicht nur die aus der Repolusthdhle, sondern
auch die samtlicher spelaeus-Populationen weit iibertref-
fen. Einzig der Plumpheitsindex (PI) steigt, der Theorie
gemil, von Hundsheim nach Repolust von 93,8 % auf
96,6 % an.

Die Lidnge der Metacarpalial variiert erheblich, sodaf sich
kein klares Bild einer auch nur irgendwie regelmiBig
verlaufenden Entwicklung zeigt. Weiters beeintrichtigt
der Umstand, dafl das Material der Herdengelhdhle so-
wie auch das der Ramesch—Knochenhéhle viel Zeit bein-
haltet, ersteres sich aber aufgrund der ungiinstigen
Teilungsverhéltnisse zum Teil nur bedingt in statistisch
sinnvoll auswertbare Untereinheiten gliedern 14f3t.

Zusammenfassung:

Die Entwicklung des Metacarpale 1 bietet insgesamt ein
Bild, das einem Knochenelement entspricht, das, da in
Reduktion befindlich und somit nicht mehr einer aus-
schlieBlich funktionell ausgerichteten Evolution unterwor-
fen, eben recht uneinheitlich ist. Dennoch kann man bei
den hochalpinen Fundstellen einen Einbruch bei mehre-
ren MaBlen sowie, damit verbunden, eine Zunahme des
Plumpbheitsindex feststellen, der gerade bei der Conturi-
neshohle besonders deutlich wird, die mit 102,3 % an
der Spitze liegt. Dieser Trend ist aber auch bei der
Ramesch—-Knochenhéohle durchaus gut zu beobachten. Der
mehr gedrungene Bau des Metacarpale 1 der hochalpinen
Fundstellen wird nicht durch eine starke Breitenzunahme
bewirkt, sondern vielmehr durch eine Reduktion der groB-
ten Lange und der Breitenmafe. Interessant ist auch der
Umstand, daB sich bei einer Untergliederung des
Ramesch-Profiles in zwei oder auch drei Untereinheiten
in der jiingsten Einheit eine Abnahme der Mafie und des
Plumpheitsindex nachweisen 148t. Diese dimensionelle
Abnahme, die alle MaBe mit Ausnahme von gL. und kDB
sowie die Indices mit einschlieBt, 148t sich auch bei der
Analyse der Zihne nachweisen

Interessant ist auch die grole Variabilitdt des Deninger-
béren, die nicht standortgebunden zu sein scheint, da der
Unterschied in der Hshenlage von der Hundsheimer Spal-
te und der Repolusthéhle nur ein sehr geringer und damit
fiir die Erkldrung des sehr augenfilligen Grofen-
unterschiedes ein nicht zureichender ist.

So bestitigt sich beim Metacarpale 1 der Eindruck, den
bereits TEMMEL, H. (1996:237) gewonnen hat, wenn er
schreibt, daf} die Deningerbédren der Repolusthohle der
Nominatform aus Mosbach sehr nahe kommen, wohin-
gegen die Deningerbiren aus der Hundsheimer Spalte
durchaus die Dimensionen von kleinen Hohlenbéren er-
reichen und bei der proximalen Tiefe auch noch zu iiber-
treffen vermodgen. Wenn sich die beim Metacarpale 1 au-
genfilligen Differenzen nicht nur fiir die Metapodien,
sondern auch fiir weitere differentialdiagnostische Merk-
male nachweisen lassen, wird eine Diskussion der syste-
matischen Stellung der Hundsheimer Béaren wohl unum-
ginglich werden.

Eine artliche Abgrenzung der Deninger- vom Hohien-
biren ist mit dem Metacarpale 1 bei einer derart groBen
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Carpale 1

Abbildung 26: Das Metacarpale 1, sin. eines typischen Hohlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.

104 104
[ ] [ ]
102
:C_’: 102 [o1V] W H.D wi
< 100 ° ® o S
> 100 . : HH o n® @RKB-C
3 Gs T 98 RK-B-E
£ RKD-Ee @ RKB-C 7]
2 98 - o 96 d
Qo RE ° W < cu
é 9% ° HD | o4
2 - 92
O o .
HH 90
oRE
92 Y . r v x . 88 : . Y Y r |
0 20 40 60 80 100 120 0 20 40 60 80 100 120
P4/4-Index std. P4/4-Index std.
103 . 105
OHH ) o
HD -
101 g Wi o ® 400 - -
RKDE @ [} [ ]
99 p 65 5 RK D-E d RKBC gy es
;o7 RK B-C @ 95 °
'% = cu
95 2 9 . bt
3 ' o g HH sw
o SW Py £
_I: 93 U % 85
91 a
X % 80
89 o % RE
RE E 75 L]
87 2
x
85 v r : v - - 70 r - r r v v
0 20 40 60 80 100 120 0 20 40 60 80 100 120
P4/4-Index std. P4/4-Index std.

Abbildung 27: Metacarpale 1 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthéh-
le, SW — Schwabenreithhohle, RK D-E — Ramesch Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-
hohle, RK B—C — Ramesch Knochenhéhle (obere Schichten), WI — Windener Bérenhshle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den grofen Lingenunterschied zwischen HH und RE (104 %), sowie die besonders plumpen Mc1 aus
der CU, die selbst den Gamssulzenstandard iibertreffen.
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Variationsbreite weder auf morphologischem noch auf
metrischem Wege sicher zu bewerkstelligen.

6.2. Das Metacarpale 2

Morphologie:

Das Metacarpale 2 schliefit lateral an das Metacarpale 1
an. Der proximale Kontakt mit dem Metacarpale 1 er-
folgt nicht iiber eine schone Gelenkfacette, sondern
lediglich iiber eine rauhe, nicht deutlich abgegrenzte Fli-
che, die intra vitam zwar durch eine Knorpelschichte ge-
glittet war, aber nicht die geschmeidige Beweglichkeit
einer echten Gelenkfacette erreichen konnte. Der Kon-
takt zum Metacarpale 3 hingegen erfolgt iiber eine
Gelenkfacette, die anteriorwirts eine mehr oder weniger
stark ausgeprigte und halbkreis- bis ohrenartig geformte
Ausbuchtung nach distal hin zeigt. Der nach posterior
verlaufende Teil knickt dann etwa %, bis */, der Facetten-
lange nach lateral ein, was dazu fiihrt, da8 die Ansicht
der konkaven proximalen Gelenkfléche an einen Wappen-
schild mit ungleicher Basis erinnert. Das posteriore Ende
dieser Gelenkfacette kann dann in einen kleinen Processus
auslaufen und durch eine kleine Grube von der lateralen
Seite abgesetzt sein.
Der anteriore Rand der proximalen Gelenkfliche ist ein
nach medial verzerrtes Halbrund. Anteriorwérts verbrei-
tert sich die proximale Gelenkflache und es ist so, daf
die mediale Seite die laterale iiberragt und auch weiter
nach proximal, also in Richtung der distalen Handwurzel-
knochenreihe, ausgreift. Diesen Umstand kann man auch
zur Bestimmung der Zugehorigkeit zu einer Korperseite
ausnutzen, da bei einem Metacarpale 2 dext., mit Blick-
richtung von proximal nach distal, der weiter in den
Metacarpus reichende Teil der proximalen Gelenkfacette
ebenfalls rechts liegt. Im Anschlul an die mediale und
laterale Facette schlieBt sich ein individuell variierendes
Feld mit Protuberanzen an, das als Ansatz fiir die Flexo-
ren dient.
Dabei fillt beim Metacarpale 2 ein oftmals knoten-
formiges, sehr auffilliges Tuberculum auf, das immer auf
der Anteromedialseite des Knochenelementes zu liegen
kommt und daher ebenfalls als Merkmal zur Bestimmung
der Korperseite herangezogen werden kann (siche Abb.
28). In Blickrichtung von proximal nach distal liegt die-
ses prominente Tuberculum bei einem Metacarpale 2 dext.
immer auf der linken Seite des Knochenelementes.
Darauf folgt die eigentliche Diaphyse, die ihre kleinste
Diaphysentiefe knapp proximal der Epiphysenzone er-
reicht und an die sich die distale Gelenkrolle anschlieBt.
Diese wird, so wie auch beim Metacarpale 1, durch eine
nach plantar ausgreifende Crista geteilt und v.a. ihre Flan-
lf(en sind einer starken individuelle Variation unterwor-
en.
Auch hier ist der mediale Teil der Gelenkrolle hoher als
der laterale, sodaB man damit, wie bereits beim

M'etacarpale 1 beschrieben, die Zugehorigkeit zu einer
Korperhilfte bestimmen kann.
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Metrik:

Die zweiten Metacarpalia zeigen v.a. bei den Deninger-
béren eine geringere Variationsbreite als die Metacarpa-
lia 1. Die Metacarpalia 2 aus der Gamssulzenhéhle sind
bei weitem nicht die groBten, sondern werden von allen
iibrigen Faunen an Linge iibertroffen, mit Ausnahme von
Hundsheim, Repolusthéhle und Conturineshéhle. Die
weitaus kiirzesten Metacapalia 2 stammen aus der Re-
polusthéhle (91,3 %), gefolgt von Conturineshdhle (98,6
%) und Hundsheimer Spalte (99,9 %). Die lingsten Me-
tacarpalia 2 stammen aus der Herdengelhdhle.

Der standardisierte Plumpheitsindex der Metacarpalia 2
liegt zwischen 89 % und 100 %, wobei sich eine im Mittel-
feld rangierende Gruppe ausmachen lidfBt, bestehend aus
Ramesch—Knochenhshle, Herdengelhdhle, Conturines-
hoéhle und Windener Birenhéhle. Zwischen den im unte-
ren Bereich liegenden Deningerbéren und der vorerwihn-
ten Gruppe vermittelt die Schwabenreithhohle, mit eini-
gem Abstand folgt dann die Gamssulzenhohle. Der K-
Index schwankt in einem Bereich von 75 % bis 100 %
und die Héhlen sind nahezu linear angeordnet. Aus die-
sem Schema fallen nur die Repolusthéhle und die Contu-
rineshohle heraus, die nur geringfiigig niedrigere Wert
haben, sowie das tiefere Niveau der Ramesch—Knochen-
hohle und die Herdengelhohle, die iiber der gedachten
Geraden liegen. Die kleinste Diaphysenfldche zeigt ein
dhnliches Bild wie das Streuungsdiagramm der Linge,
augenfillige Trends scheint es bei diesem Index nicht zu
geben.

Es haben sich aber drei unterschiedliche Gruppen gebil-
det: Hundsheimer Spalte und Repolusthdhle, der doch
recht grofen Differenz zum Trotz, Schwabenreith- und
Conturineshohle, beide Ramesch—Niveaus, Herdengel-
und Windener Birenhohle sowie, alleinstehend, die
Gamssulzenhohle.

Zusammenfassung:

Die Entwicklung des Metacarpale 2 wird am besten durch
den K-Index wiedergegeben, der nahezu linear anwéchst.
Es gibt nur zwei Ausnahmen: es handelt sich dabei um
die Béren aus Ramesch D-E und der Herdengelhéhle.

6.3. Das Metacarpale 3

Morphologie:

Das lateralseitig an das Metacarpale 2 anschlieBende
Metacarpale 3 ist ein sehr robustes Knochenelement, da
es so wie das Metacarpale 2 eine groflie Last zu tragen
hat. Als zentrales Knochenelement des Metacarpus hat
es sowohl lateral als auch medial schon durchgebildete
Gelenkfacetten, wobei die zum Metacarpale 4 weisende
Gelenkfacette die groBere ist. Sie ist anndhernd halbrund
und hat auf halber Hohe einen Knick, der bei manchen
Metacarpalia 3 durch Anlage einer kleinen Incisur zu ei-
ner Zweiteilung dieser Gelenkfacette fithren kann. Im
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Tuberculum mediale

Abbildung 28: Das Metacarpale 2 sin. eines typischen Héhlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 - proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht mafstéblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 29: Metacarpale 2 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Lange (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenflidche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthoh-
le, SW — Schwabenreithhohle, RK D-E — Ramesch—Knochenhdhle (basale Schichten), HD — Herdengelhhle, CU — Conturines-
héhle, RK B—C — Ramesch—Knochenhéhle (obere Schichten), WI — Windener Biarenhshle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den grolen Langenunterschied zwischen HH und RE (> 17 %), sowie die Tendenz der Conturineshéhle,
groBere und plumpere Metacarpalia 2 auszubilden, als man aufgrund von Alter und KérpergréBe vermuten wiirde.
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Abbildung 30: Das Metacarpale 3 sin. eines typischen Hohlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
medial, 5 — lateral. Darstellung nicht maBstéblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 31: Metacarpale 3 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthéh-
le. » SW — Schwabenreithhshle, RK D-E — Ramesch—Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-
héhle, RK B-C - Ramesch Knochenhohle (obere Schichten), WI— Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhohle, std. — standar-

21s1en. Mafl beaﬁhte v-a., den hier etwas geringeren Léngenunterschied zwischen HH und RE (ca. 7 %), sowie die Positionierung
er Conturineshshle im Bereich der deningeri—Faunen, selbst beim Plumpheitsindex.
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anterioren Bereich greift die Gelenkfacette manchmal
zungen- und manchmal ohrenférmig nach distal aus. Die
laterale Gelenkfacette ist viel uneinheitlicher gestaltet:
Sie beginnt auf der anterioren Seite mit einer ohrenfor-
migen Fldche, die gegen posterior entweder durch eine
Incisur beendet werden kann oder aber sie liuft iiber ei-
nen schmalen Streifen in die proximale Gelenkfacette aus.
Die anteriore Seite der proximalen Gelenkfliche ist brei-
ter als die posteriore und zeigt typischerweise einen sattel-
artigen Einschnitt, dessen maximale Eintiefung entwe-
der auf halber Breite oder aber, bei Blickrichtung von
proximal nach distal, bei linken Metacarpalia 3 rechts,
bei rechten hingegen links zu liegen pflegt. Selbst intra-
individuell sind gut merkbare Unterschiede zwischen den
beiden Korperhilften festzustellen. Auf der posterioren
Seite der proximalen Gelenkfliche ist eine kleine, meist
hiigelférmige, oft verschiedentlich ausgeprégte Protube-
ranz zu beobachten, die immer medialseitig liegt, d.h. bei
einem rechten Metacarpale 3 links, und bei einem linken
auf der rechten Seite zu finden ist, immer in Blickrichtung
von proximal nach distal.

Die distal der beiden seitlichen Gelenkfacetten gelege-
nen Muskelinsertionsfelder sind naturgemil rauh und
zeigen individuell verschieden ausgepriigte Protuberan-
zen. Distal davon folgt die Diaphyse, deren kleinste Breite
gleich distal der Muskelinsertionsfelder zu liegen kommt,
und die Epicondyli, an die sich die distale Gelenkrolle
anschlieit. Diese wird, so wie auch bei den iibrigen Me-
tacarpalia, durch eine in der Medianebene nach plantar
verlaufende Crista geteilt. Der Teil der Gelenkrolle, der
dem Metacarpale 4 zugewandt ist, also der laterale, ist
immer hoher als derjenige der dem Metacarpale 2 zuge-
wandt ist, d.h. bei rechten Metacarpalia 3 ist der rechte
Teil der Gelenkrolle hoher als der linke und umgekehrt.

Metrik:

Die Lénge der Metacarpalia 3 liegt in einem Bereich von
88,3 % (Repolusthohle) bis knapp 103,4 % (Herd-
engelhohle). Die Conturineshohle liegt mit knapp tiber
95 % im Bereich der Deningerbéren, gefolgt vom Block
der Hohlenbiren, wobei auffillt, dafl die Schwaben-
reithhGhle hohere Werte als gewohnlich erreicht. Vier
Faunen iibertreffen die Gamssulzenhohle: Schwaben-
reith-, Herdengelh('ihle, unteres Niveau der Ramesch—
Knochen- und die Windener Birenhohle.

Die Plumpheitsindices bewegen sich in einem Bereich
von 88 % bis 100 %. Es gibt eine zentrale Gruppe, die
alle Faunen beinhaltet, mit Ausnahme von Hundsheimer
Spalte, Repolusthohle und Gamssulzenhéhle.

Die beiden deningeri—Faunen sind nur beim Plumpheits-
index in der zu erwartenden chronologischen Reihenfol-
ge angeordnet.

Der K-Index folgt einem #hnlichen Verlauf wie der
Plumpheitsindex, mit einem Einbruch der Zunahme zwi-
schen unterem und oberem Niveau der Ramesch
Knochenhéhle, allerdings mit einer Verhéltnisumkehr
zwischen Hundsheimer Spalte und Repolusthohle. Der
K-Index der Conturineshdhle befindet sich auf Denin-
gerbiaren—-Niveau.
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Die kleinste Diaphysenfliche bietet wieder ein dhnliches
Bild wie das Streuungsdiagramm der groten Linge. Die
Conturineshohle liegt auch bei diesem Index ganz im
Bereich der deningeri—Faunen, d.h. zwischen Hundshei-
mer Spalte und Repolusthdhle.

Zusammenfassung:

Die Metacarpalia 3 von Deninger- und Hohlenbir lassen
sich weder morphologisch noch metrisch trennen, da
selbst das eher zart gebaute Material aus der Repolust-
hohle unglaublich groBe und plumpe AusreiBler beinhal-
tet, die dimensionell durchaus mit Hohlenbédren mithal-
ten konnen. Eine dhnlich gute Entwicklung wie beim
Metacarpale 2 ist nicht zu erkennen, die Trends gehen
aber in eine vergleichbare Richtung. Die Conturineshoh-
le tendiert auch beim Metacarpale 3 ganz in Richtung
Deningerbir.

6.4. Das Metacarpale 4

Morphologie:

Bei oberflédchlicher Betrachtung sind sich Metacarpale 3
und Metacarpale 4 recht dhnlich, die wirklichen Unter-
schiede finden sich nur in der Ausbildung der proxima-
len Gelenkfliche und den links und rechts davon befind-
lichen Gelenkfacetten fiir Metacarpale 3 und 5. Das
Metacarpale 4 ist ein zumeist recht kriftig gebauter Kno-
chen, dessen mediale Gelenkfacette der proximalen
Gelenkfldche mit dem Metacarpale 3, und dessen latera-
le Gelenkfacette mit dem Metacarpale S gelenkig ver-
bunden ist.

Die mediale Gelenkfacette ist anndhernd halbrund und
hat auf halber Hohe einen Knick, der bei manchen Meta-
carpalia 4 durch Anlage einer kleinen Incisur zu einer
Zweiteilung dieser Gelenkfacette fiihren kann, was rela-
tiv hiufig der Fall ist. Im anterioren Bereich greift die
Gelenkfacette manchmal zungen- und manchmal ohren-
formig nach distal aus. Sie ist zum Metacarpale 3 hin
konvex gebogen, wohingegen die laterale Gelenkfacette
eher konkav und eingezogen ist. Diese Gelenkfacette, die
zwar ebenfalls eine Incisur aufweisen kann, ist aber immer
einheitlich und wird nicht durch eine Incisur oder der-
gleichen in zwei Teile geteilt. Die Lateralseite des proxi-
malen Gelenkes des Metacarpale 4 reicht weiter in die
Handwurzel hinein, also nach proximal, als ihr mediales
Gegenstiick.

Der anteriore Rand der proximalen Gelenkflidche variiert
zwischen einer nahezu geraden Linie und kann aber, in
seltenen Fillen, fast V-formig eingezogen sein, wobei
man beobachten kann, daB der tiefste Punkt dann in der
medialen Hilfte zu finden ist. Die proximale Gelenkfléiche
ist, so wie auch beim Metacarpale 3, anteriorseitig brei-
ter als posterior, und auf der posterioren Seite liegt, wie
auch schon beim Metacarpale 3, eine Protuberanz, die
neben den proximalen Gelenkfacetten als das einzig
verlidBliche Merkmal zur Bestimmung der Zugehérigkeit
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Abbildung 32: Das Metacarpale 4 sin. eines typischen Hohlenbiren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 33: Metacarpale 4 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthéh-
le, SW — Schwabenreithhshle, RK D—E — Ramesch—Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-
hfil.lle, RK B-C - Ramesch-Knochenhéhie (obere Schichten), WI — Windener Birenhéhle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
d}.slert. Man beachte v.a. den relativ geringen Lingenunterschied zwischen HH und RE (6 %), sowie die Tendenz der Conturines-
héhle, plumpere Metacarpalia 4 auszubilden, als man aufgrund von Alter und Kérpergrofe vermuten wiirde.
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zur linken oder rechten Seite herangezogen werden kann.
Befindet sich diese in Blickrichtung von proximal nach
distal rechts, handelt es sich um ein linkes Metacarpale 4
und vice versa. Diese Protuberanz lduft dann plantarseitig
gegen distal mehr oder weniger zu und, zumeist abge-
setzt, in ein rugoses Feld aus, das beim H6hlenbiren
iiblicherweise links und rechts der Medianebene zu lie-
gen pflegt und mit den seitlichen Muskelansatzfeldern
zusammenhéngt. Beim Deningerbéren kann dieses Feld
auch nur einseitig angelegt sein und ist dann auf der
Lateralseite zu finden. Bei den Deningerbéren aus Hunds-
heim ist dieses Feld fast immer nur einseitig ausgeprigt,
wihrend es bei denen aus der Repolusthohle auch ofters
zweiseitig angelegt sein kann.

Im distalen AnschluB an die vorerwihnten Muskel-
ansatzfelder befindet sich die Diaphyse, deren kleinste
Breite unmittelbar danach erreicht wird. Weiter gegen
distal schlieBen sich die Epicondylen an, wobei der
Epicondylus lateralis ossis metacarpalis 4 hiufig promi-
nenter angelegt ist als sein mediales Gegenstiick. Die
daran anschlieBende Gelenkrolle wird wieder durch eine
in der Sagittalebene liegende, nach plantar ausgezogene
Crista geteilt und erlaubt keine Unterscheidung in rechte
und linke Metacarpalia 4.

Metrik

Beim Metacarpale 4 ist es wieder so, da8 die Plump-
heitsindices der Béren aus der Hundsheimer Spalte und
Repolusthdhle der Theorie entsprechende Niveaus beset-
zen. Die Conturineshéhle findet sich gleich nach der
Gamssulzenhohle an zweiter Position, mit einem
Plumpheitsindex von 96,2 %. Besonders auffillig ist auch
das tiefe Niveau der jiingeren Rameschbiren, die nur
knapp iiber den Deningerbéren rangieren. Die Gams-
sulzenhohle wird hinsichtlich der groften Linge lediglich
von zwei Faunen iibertroffen, von der Herdengel- und
der Windener Fauna. Die beiden Ramesch-Niveaus lie-
gen fast auf der gleichen Ebene und unterscheiden sich
nur um 0,1 %. Die Conturinesbéren liegen wieder nur
knapp iiber dem deningeri—Niveau. Der Spielraum der
groften Linge reicht von 86,2 % (Repolusthdhle) bis 102
% (Windener Biarenhohle)

Der K-Index beginnt mit den beiden Deningerbér—Fau-
nen bei knapp iiber 75 %, wird gefolgt von einer Gruppe
bestehend aus Conturineshshle, Schwabenreithhéhle, den
beiden Ramesch-Niveaus und der Herdengelhdhle, die
nach den Béren der Gamssulzenhdohle den zweithochsten
K-Index aufweist. Die Windener Birenhohle folgt dann
mit dem dritthéchsten K-Index. Bei der kleinsten
Diaphysenfliche zeigt sich die groBte Differenz bei den
deningeri-Faunen mit knapp unter 20 % ! Die Conturi-
neshohle liegt nur knapp iiber dem Niveau der Hunds-
heimer Spalte. Die iibrigen Hohlen liegen in etwa so wie
bereits beim Streuungsdiagramm der groBten Linge.

Zusammenfassung:

Das Metacarpale 4 zeigt eine durchaus normale Entwick-
lung, v.a. hinsichtlich des Plumpheitsindex und des K-
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Index der deningeri—Faunen. Beachtenswert ist auch der
Umstand, daB die beiden Niveaus der Ramesch Knochen-
hohle nahezu keinen Unterschied hinsichtlich der grof-
ten Linge zeigen, obwohl sie sich sonst recht deutlich
unterscheiden.

Beim Metacarpale 4 nihert sich das obere Niveau der
Ramesch—Knochenhohle bei Plumpheits- und K-Index
stark den Deningerbiren an, wihrend die Werte von
Ramesch D-E und Conturineshéhle nach unten heraus-
fallen.

6.5. Das Metacarpale 5

Morphologie:

Das Metacarpale 5 ist nicht nur das lateralste sondern auch
das plumpste Knochenelement der Mittelhand und ist als
solches auch der groBten mechanischen Beanspruchung
ausgesetzt. Der plumpe Charakter dieses Knochen-
elementes riihrt v.a. daher, daf es breit angelegt ist, was
nicht nur fiir die Diaphyse, sondern auch fiir beide Ge-
lenke zutrifft.

Die proximale Gelenkflidche zieht auf der Medialseite von
anterior nach posterior, indem sie eine nach proximal
konkav verlaufende, relativ schmale, kreissegmentformi-
ge Flache darstellt, die in etwa nur die Hilfte der gesam-
ten proximalen Breite einnimmt. Diese lauft auf der
anterioren Seite nach medial spitz zu und erweitert sich
im posterioren Drittel nach lateral, soda sie sich bei
manchen Metacarpalia 5 iiber die ganze proximale Brei-
te erstreckt und in verschiedenen Graden weiter auf die
posteriore Seite ausgreift. Die vorerwéhnte Verbreiterung
nach lateral ist sehr variabel gestaltet, was auch fiir die
nach medial, also zum Metacarpale 4 hin ausgreifende
Gelenkfacette gilt. Der anteriore Lobus reicht zungen-
formig nach distal und sein posteriorer Rand bildet fiir
gewohnlich einen mehr oder weniger stark ausgeprég-
ten, nach medial vorkragenden Vorsprung. Im Anschlul
daran findet sich eine verschieden stark ausgeprigte
Incisur, die den anterioren vom posterioren Lobus der
medialen Gelenkfacette trennt. Der posteriore Lobus ist
weniger vielgestaltig und gleicht einem an der Spitze nach
distal verbogenen Dreieck. Distal davon schlieflen sich
wieder Muskelinsertionsfelder an, die sich dann beim
Hoéhlenbédren auf der Plantarseite der Diaphyse, also
posterior, bis zu den Epicondylen weiter fortsetzen. Hierin
besteht wieder ein Unterschied zu den Deningerbéren v.a.
der Hundsheimer Spalte, denen diese rugose Fortsetzung
auf der Plantarseite fehlt, wohingegen die aus der Repol-
usthohle dieses Merkmal tragen konnen. Die Diaphyse
zieht weiter nach distal und verbreitert sich zu den
Epicondylen, an die sich die sehr breit und asymmetrisch
angelegte distale Gelenkrolle anschlieft. Geteilt wird sie
durch eine flach angelegte Crista, die aber nicht in der
Medianebene liegt, sondern nach medial geneigt ist und
nach medial weist. Dadurch entstehen zwei ungleich gro-
Be Teile der Gelenkrolle, wobei der schmiilere der medi-
ale Teil ist.
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Abbildung 34: Das Metacarpale 5 sin. eines typischen Hohlenbiren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 35: Metacarpale 5 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthdh-
le, SW — Schwabenreithhshle, RK D-E - Ramesch-Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhshle, CU — Conturines-
hfil?le, RK B-C — Ramesch-Knochenhéhle (obere Schichten), WI — Windener Birenhéhle, GS — Gamssulzenhohle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den durchschnittlichen Liangenunterschied zwischen HH und RE (< 9 %), sowie die Tendenz der Contu-

n-nes{li)'hlie, plumpere Metacarpalia 5 auszubilden, als man aufgrund von Alter und KorpergroBe vermuten wiirde. Umgekehrtes
gilt fiir die Windener Birenhohle.
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Metrik:

Der Plumpheitsindex des Metacarpale 5 liegt im Bereich
von 92,5 % bis 100 %, wobei zwischen der Gamssulzen-
hohle und der zweitplumpsten Fauna, der aus der Contu-
rineshohle, bereits ein Abstand von 4 Prozentpunkten
liegt. Auf ganz niedrigem Niveau liegen interessanter-
weise nicht nur die deningeri—Faunen, sondem auch die
Faunen der Schwabenreithhéhle und der Windener Béren-
hohle, wobei der niedrigste Wert aus der Schwabenreith-
hohie stammt. Die beiden Niveaus der Ramesch—
Knochenhohle erscheinen in der gewohnten Reihenfol-
ge,d.h. das dltere Niveau ist plumper. Noch anzumerken
wire der groe Unterschied in der Plumpheit zwischen
U. spelaeus und U. arctos priscus aus der Windener
Bérenhohle, der eine Differentialdiagnose erméglicht.
Das Streuungsdiagramm der groften Linge zeigt nicht
eine so ungewohnliche Verteilung der Fundstellen, son-
dern entspricht ganz dem gewohnten Bild. Auch hier stam-
men aus der Gamssulzenhdhle nicht die groBten Meta-
carpalia 5, sondern aus der Windener Birenhdhle, die fast
105 % erreichen. Die Hundsheimer Spalte und die Repo-
lusthohle liegen wieder am unteren Ende der Verteilung,
Hundsheim wird von der Conturineshéhle nur wenig iiber-
troffen.

Die Verteilung des K-Index zeigt wieder eine deutliche
Auftrennung in Deninger- und Hohlenbéren. Erstere lie-
gen bei knapp iiber 75 % auf nahezu gleichem Niveau in
groBer Entfernung von der tiefsten Hohlenbiren-
population, derjenigen der Schwabenreithhéhle. Diese
zentrale Gruppe, der auch die Population der Conturi-
neshohle angehort, bildet ein recht dicht gepacktes Kon-
glomerat, das durch die etwas tiefer liegende Population
der Windener Béarenhdhle an die Gamssulzen Population
angebunden wird.

Auffillig ist auch, dal sich die beiden Niveaus der
Ramesch—Knochenhohle auf gleichem Niveau befinden,
was auch fiir die Conturineshéhle und die Windener
Birenhohle gilt. Die Verteilung der kleinsten Diaphysen-
flache zeigt ebenfalls eine groBe Differenz (> 10 %) zwi-
schen den Deninger- und den Hohlenbiren. Hundshei-
mer Spalte und Repolusthohle unterscheiden sich hinge-
gen nur um etwa 5 %. Das niedrigste Hohlenbérenniveau
wird durch die Schwabenreithhohle vertreten, gleich ge-
folgt von der Bérenpopulation der Conturineshéhle. An
zweithochster Stelle liegt wieder die Herdengelhohle, die
Windener Bérenhohle fillt dagegen um nicht ganz 5 % ab.

Zusammenfassung:

Die Entwicklung des Metacarpale 5 zeigt einige Eigen-
heiten, v.a. bei der Entwicklung des Plumpheitsindex. Hier
erstaunen die iiberraschend niedrigen Werte der Schwa-
benreith- und der Windener Birenhohle. Letztere zerfal-
len in zwei Gruppen, die den beiden in dieser Fundstellen
vertretenen Arten entsprechen. Die Conturinesbéren zei-
gen dagegen wieder sehr plumpe Metacarpalia 5. Beim
K-Index fillt wiederum das Nichtabfallen der Werte von
den ilteren zu den jiingeren Partien des Profiles in der
Ramesch Knochenhéhle auf.
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6.6. Das Metatarsale 1

Morphologie:

Das Metatarsale 1 ist das Knochenelement mit den ge-
ringsten Werten fiir die grofiten Linge und scheint fiir
die Fortbewegung eine nur untergeordnete Rolle zu spie-
len. Seine Morphologie ist nur durch einige grundlegen-
de Merkmale zu umreiflen und die Variationsbreite ist
enorm.

An proximaler Position findet sich eine einheitliche
sattelformig gestaltete Gelenkfacette fiir das Tarsale 1,
deren Umrif zumeist annihernd gleich ist, im Gegensatz
zum Metacarpale 1 hingegen deutlich steiler steht. Der
ganze proximale Teil des Metatarsale 1 ist im Gegensatz
zum Metacarpale 1 viel kastenformiger gebaut und ver-
breitert sich gegen distal weniger stark. Variationen fin-
den sich auch im anterioren Bereich der Gelenkfacette,
wo sie mehr oder weniger spitz zulduft, wenngleich auch
die Variation geringer ist als beim Metacarpale 1. Doch
auch der nach posterior weisende Rand der Gelenkfacette
zeigt unterschiedliche Auspragungen. Entweder 14uft er
in einen verschieden gestalteten Wulst aus, oder er ist
von diesem deutlich abgesetzt. Je nachdem, ob sich die
proximale Gelenkfacette nach links oder rechts neigt, kann
man die Zugehorigkeit zur linken oder rechten Korper-
hilfte bestimmen: Eine in Blickrichtung von proximal
nach distal gesehen nach links, d.h. nach medial weisen-
de Gelenkfacette zeigt ein Metatarsale 1 sin. an und um-
gekehrt. Medial und lateral dieser Gelenkfacette finden
sich rauhe, sehr variabel gestaltete Ansatzflichen. In der
Auspriagung dieser Flachen, v. a. der sie einschlieBenden
Grate, kann man Unterschiede zwischen den Bérenarten
erkennen: Die deutlichste Skulpturierung dieser Region
wird beim Hohlenbdrenmaterial sichtbar, bei den Denin-
gerbiren sind diese Bereiche iiblicherweise flacher skulp-
turiert und die sie begrenzenden Grate sind vielfach run-
der gestaltet. Der posteriore Teil des proximalen Endes
ist ebenfalls sehr variabel, dennoch finden sich einige
konstante Merkmale: Es gibt einen proximalen, lateral
verlaufenden Wulst und links und rechts davon zwei Pro-
tuberanzen, die durch eine oder auch zwei Incisuren ge-
trennt werden.

An den proximalen Teil schliet sich die Diaphyse an,
deren kleinste Diaphysenbreite, so wie auch beim
Metacarpale 1, friihestens in der halben Linge und deren
kleinste Diaphysentiefe knapp proximal der Epicondyli
distales erreicht wird.

An diese schlieBt sich die ziemlich einheitlich gestaltete
distale Gelenkfldche an, die als ziemlich stark abgeplat-
tete Gelenkrolle ausgebildet ist und in der Mitte eine nach
posterior zeigende, ebenfalls sehr variabel gestaltete
Crista aufweist. Diese setzt zumeist medial der Mediane-
bene der Gelenkrolle an, und erreicht dann, nach posterior
ziehend, ihre groBte Hohe.

Typisch ist auch, daB die mediale Hilfte der Gelenk-
rolle hoher ist als die laterale, was ebenfalls eine Zu-
ordnung des Knochenelementes zu einer Korperhilfte
ermoglicht.
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Tarsale 1

Abbildung 36: Das Metatarsale 1, sin. eines typischen Hohlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 37: Metatarsale 1 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE - Repolusthoh-
le, SW — Schwabenreithhshle, RK D—E — Ramesch—Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhshle, CU — Conturines-
hf'il.lle, RK B-C - Ramesch-Knochenhéohle (obere Schichten), WI — Windener Barenhohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den durchschnittlichen Lingenunterschied zwischen HH und RE (< 9 %), sowie die Tendenz der Contu-

rmeshéihleT plumpere Metatarsalia 1 auszubilden, als man aufgrund von Alter und KérpergroBe vermuten wiirde. Die kiirzesten
Metatarsalia 1 stammen aus der Conturines- und der Repolusthshle.
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Metrik:

Die Verteilung des Plumpheitsindex vom Metatarsale 1
ist insofern sehr auffillig, als die Population der Schwa-
benreithhohle die schlanksten Metatarsalia 1 aufweist,
noch schlanker als die der deningeri-Populationen. Auch
die Herdengelhohle kommt nicht iiber die beiden U.
deningeri Fundstellen hinaus. Die bei weitem plumpsten
Metatarsalia 1 stammen aber aus der Conturineshéhle und
iibertreffen die der Gamssulzenhdhle um mehr als 4 %.
Der Rest der Fundstellen findet sich an einigermafen
gewohnten Stellen wieder. Noch interessanter ist die Ver-
teilung der groBten Linge. Es kommt dabei zu einer
Umkehr der sonst iiblichen Verhéltnisse. Die kleinsten
Metatarsalia 1 stammen aus der Conturineshohle, gleich
gefolgt von denen aus der Repolusthohle. Mit groem
Abstand folgt dann als drittkleinste Population, die der
Gamssulzenhdhle. Die Hundsheimer Spalte als dlteste
Fauna liegt mit fast 105 % noch deutlich dariiber, in etwa
in einer Linie mit der Schwabenreith- und Herdengel-
hohle. An oberster Stelle findet sich die Windener Biren-
hohle, die mit mehr als 106 % die grofiten Metatarsalia 1
aufweist. Die Gamssulzenhohle wird bei den Metatarsalia
1 groBenmiBig nur von zwei Populationen unterboten:
der Conturines- und der Repolusthdhle, alle anderen Po-
pulationen liegen dariiber. Der K-Index zeigt wieder die
iibliche Verteilung der Fundstellen, wobei vor allem auf-
fillt, dal Conturineshohle und die Windener Birenhshle
auf einem Niveau liegen. Es ist auch so, daf} das obere
Ramesch—Niveau das untere sowohl beim K-Index als
auch bei der kleinsten Diaphysenfldche iibertrifft. Die
Verteilung der kleinsten Diaphysenfliche zeigt ebenso ein
recht gewohntes Bild. Die Conturines Population hat nach
der aus der Repolusthohle die zweitkleinste Diaphysen-
fliche, die Windener Hohlenbiren haben im Mittel die
groften Diaphysenflichen.

Zusammenfassung:

Die Entwicklung des Metatarsale 1 zeigt sehr viele Ab-
weichungen von dem, was man iiblicherweise auf den
Streudiagrammen sieht. Vor allem sind es der Plumpheits-
index und die grofte Linge, die besonders stark von der
ansonsten zu beobachtenden Entwicklung abweichen,
wihrend die beiden anderen Parameter nur weniger stark
abweichen. Besonders auffillig ist die tiberdurchschnitt-
liche Plumpheit der Conturinesbiren, die bei der Linge
erwartungsgemiB nach unten herausfallen. Es ist
jedenfalls so, daB der erste Strahl eine von den iibrigen
Strahlen deutlich abweichende Evolution durchmacht,
deren Ursache noch zu kliren sein wird.

6.7. Das Metatarsale 2

Morphologie:

Das Metatarsale 2 ist ein relativ zartes Knochenelement
und schlieit medial an das Metatarsale 1 an. Der proxi-
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male Kontakt mit dem Metatarsale 1 erfolgt nicht iiber
eine schone Gelenkfacette, sondern, so wie auch beim
Metacarpale 2, lediglich iiber eine rauhe, nicht deutlich
abgegrenzte Fliche, die intra vitam zwar durch eine
Knorpelschichte geglittet war, aber nicht die geschmei-
dige Beweglichkeit einer echten Gelenkfacette erreichen
konnte und mufite. Der Kontakt zum Metatarsale 3 hin-
gegen erfolgt iiber eine Gelenkfacette, deren vorderer Teil
eine mehr oder weniger stark ausgeprégte und halbkreis-
bis ohrenartig geformte Ausbuchtung nach distal hin zeigt
und an die sich eine weitere solche Ausbuchtung im
posterioren Teil anschliefit. Der posteriore Teil knickt dann
etwa in halber Hohe der Facettenldnge nach lateral ein
und l4uft in eine nach posterior gerichtete Gelenkfacette
von variablem Umrif} aus.

Der Kontakt zum Tarsale 2 wird durch eine sehr variabel
gestaltete, sattelformige Gelenkfacette vermittelt, deren
anteriorer Rand verschieden gestaltet sein kann. Hiufig
beschreibt er eine Kurve, die nach anterior zeigt. Es kann
aber auch sein, daB er gerade verlduft oder daf3 er nach
posterior einen Knick aufweist, was seltener vorkommt.
Anteriorwdrts verbreitert sich die proximale Gelenk-
fliche, und es ist vielfach so, dal die mediale Seite die
laterale an Hohe iiberragt und auch weiter nach proxi-
mal, also in Richtung der distalen Handwurzelknochen-
reihe ausgreift. Diesen Umstand kann man auch zur Be-
stimmung der Zugehdrigkeit zu einer Korperseite aus-
nutzen, da bei einem Metatarsale 2 dext., mit Blick-
richtung von proximal nach distal, der weiter in den
Metacarpus reichende Teil der proximalen Gelenkfacette
ebenfalls rechts liegt. Posteriorseits verschmalert sie sich
durch Einziehen der Lateralseite und l4uft, durch einen
mehr oder weniger deutlichen Knick abgesetzt, in die
vorerwihnte, nach posterior weisende Gelenkfacette ein.
Distal des proximalen Gelenkes schlieBen sich lateral und
medial je ein individuell stark variierendes Feld mit Pro-
tuberanzen an, die als Ansatzstellen fiir die Flexoren und
den Bandapparat dienen.

Darauf folgt die eigentliche Diaphyse, deren kleinste
Diaphysenbreite bereits gegen Ende des ersten proxi-
malen Drittels erreicht wird, die kleinste Diaphysen-tie-
fe wird jedoch erst knapp proximal des distalen Gelen-
kes erreicht. Die distale Gelenkrolle wird, so wie auch
beim Metacarpale 2, durch eine nach plantar ausgreifen-
de Crista geteilt. Vielfach ist auch hier der mediale Teil
der Gelenkrolle héher als der laterale, sodal man damit,
wie bereits beim Metacarpale 2 beschrieben, die Zuge-
hérigkeit zu einer Korperhilfte bestimmen kann. Eindeu-
tige morphologische Merk-male zur artlichen Zuordnung
von Metatarsalia 2 konnten nicht gefunden werden.

Metrik:

Der Plumpheitsindex des Metatarsale 2 streut ziemlich
weit und zeigt, so wie bereits der des Metatarsale 1, eini-
ge Besonderheiten. Auffillig ist, daB die Schwabenreith—
Bidren an zweittiefster Position im Streuungsdiagramm
zu liegen kommen. Die Repolustpopulation liegt an dritt-
héchster Stelle, die Windener Biarenhthle kommt ver-
hiltnisméBig tief zu liegen und Ramesch B-C liegt ho-
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Tarsale 2

2

Tarsale 3

3

Mt 1

Abbildung 38: Das Metatarsale 2, sin. eines typischen H6hlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstéblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 39: Metatarsale 2 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthéh-
le, SW — Schwabenreithhéhle, RK D-E — Ramesch—Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-
héhle, RK B-C — Ramesch-Knochenhshle (obere Schichten), WI — Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den durchschnittlichen Léngenunterschied zwischen HH und RE (< 9 %), sowie die Tendenz der Contu-

rines?ltihle, plumpere Metatarsalia 2 auszubilden, als man aufgrund von Alter und KorpergroBe vermuten wiirde. Umgekehrtes gilt
fiir die Windener Birenhéhle.
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her als Ramsch D-E. Die Conturineshéhle liegt in mitt-
lerer Position. Die grofite Linge zeigt, klar abgesetzt von
den klassischen Hohlenbérenfundstellen, eine Gruppe mit
Metatarsalia 2 kleiner 100 %. Das sind: die Deningerbi-
ren der Repolusthohle als kleinste Vertreter, gefolgt von
den Conturinesbiren und den Béren aus der Hundshei-
mer Spalte. Die iibrigen Fundstellen kommen iiber der
Gamssulzenhohle zu liegen, die groBten Metatarsalia 2
stammen aus der Windener Béarenhchle und Ramesch B-
C liegt, so wie auch beim Metatarsale 1, iiber Ramesch
D-E. Eine besonders schone Entwicklung zeigt der K-
Index, der beim Metatarsale 2 genau der chronologischen
Reihenfolge entsprechend eine schone Kurve bildet. Die
einzige Ausnahme stellen die Béren der Conturineshdhle
dar, die sich aber auch sonst in ihrer Sonderstellung zu
behaupten vermogen. Damit eroffnet die Entwicklung des
K-Index des Metatarsale 2 die Moglichkeit, ein weiteres
Mittel zur biostratigraphischen Einstufung einer Béren-
population zu etablieren.

Das Streuungsdiagramm der kleinsten Diaphysenfldche
zeigt, daB Hundsheimer Spalte und Repolusththle auf
nahezu gleichem Niveau liegen, unmittelbar gefolgt von
Schwabenreithhéhle und Conturineshéhle. Ramesch D—
E liegt wieder unter Ramesch B-C, gefolgt von Herdengel-
hohle, Windener Béirenhohle und Gamssulzenhdhle.

Zusammenfassung:

Das Metatarsale 2 zeigt in vielen Hinsichten eine &hnli-
che Entwicklung wie das Metatarsale 1. Im Gegensatz
dazu wird der giinstige Verlauf der Entwicklung des K~
Index aber voraussichtlich eine Verwendung als bio-
stratigraphisches ZeitmaB erlauben. Bei der grofiten Lin-
ge zeigt sich eine schone Abtrennung der deningeri—Fau-
nen und der Baren der Contu-rineshéhle. Bei der groften
Linge des Metatarsale 2 fallt auf, da3 die Béren der Gams-
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sulzenhohle nur noch von den deningeri—-Formen sowie
den Conturinesbiren untertroffen werden.

6.8. Das Metatarsale 3

Morphologie:

Das Metatarsale 3 liegt medial des Metatarsale 4 und la-
teral des Metatarsale 2. Es hat an seinem proximalen Ende
eine groBe Gelenkfldche, die mit dem Tarsale 3 artiku-
liert. Ihre laterale Seite reicht weiter in die FuBwurzel als
die mediale, d.h., daf} bei Betrachtung von Posterior die-
se Gelenkfliche von lateral nach medial abfillt und iiber
eine mehr oder weniger ausgeprigte Kante in die media-
len Gelenkfldchen iibergeht. Diese sind zumeist in der
Hilfte durch eine verschiedentlich stark ausgeprigte
Incisur voneinander getrennt. Der anteriore Teil ist meist
ohrenartig ausgeprigt, kann aber auch zu einem verdick-
ten Rand der proximalen Gelenkfldche reduziert sein. Der
posteriore Teil der medialen Gelenkflidche prisentiert sich
als nach posterior breiter werdender Rand der proxima-
len Gelenkfliche, der seine maximale Breite in etwa auf
halber Hohe erreicht.

Hier 148t sich auch ein artlicher Unterschied feststellen,
denn beim Deningerbiren sind die medialen Gelenk-
flachen zumeist nur sehr undeutlich ausgeprégt und sind,
falls sie ausgepridgt werden, im Vergleich zu denen des
Hohlenbédren nur sehr schmal angelegt. Die lateralen
Gelenkflichen von proximal sind ebenfalls in zwei un-
gleich groBe Teile gegliedert, wobei die anterior gelege-
ne Gelenkfliche grofer ist und weiter nach distal aus-
greift als die posterior gelegene. Beide sind anndhernd
halbkreisférmig, kénnen aber auch mehr oder weniger stark
angespitzt an ihrem distalsten Punkt zusammentreffen.

Abbildung 40: Das Metatarsale 3, sin. eines typischen Hohlenbdren in fiinf Ansichten: 1 - dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 -
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.
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Getrennt werden diese beiden Gelenkfldchen durch eine
unterschiedlich stark angelegt Incisur, die als Durchtritts-
offnung fiir Nerven und BlutgefiBe dient. Diese erwei-
tert sich gegen distal und lduft in ein rauhes Feld aus,
dessen Linge wenigstens ein Viertel der Gesamtlinge
betrigt und maximal bis knapp zu ihrer Hilfte heranreicht
und so groBe Teile der Facies lateralis einnehmen kann.
Die Diaphyse selbst ist geradegestreckt und zeigt die
kleinste Diaphysenbreite distal des vorerwihnten rauhen
Feldes, das sich, von a/p betrachtet, lateralseitig immer
durch eine kleine Stufe zu erkennen gibt. Von da an ver-
breitert sich die Diaphyse stéindig und geht distalseitig in
die Epicondyli laterales iiber, die so, wie auch die proxi-
male Gelenkflidche nicht auf gleicher Hohe liegen, son-
dern die proximale Schiefe in unterschiedlichen Graden
widerspiegeln. Ein Phidnomen, das bei den Deningerbé-
ren weniger deutlich ausgeprigt ist.

An die Epicondyli laterales schlieit sich die distale
Gelenkflidche an, die wiederum asymmetrisch ausgepragt
ist und an ihrer Lateralseite hoher ist als an der Medial-
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seite. Die Crista, welche die distale Gelenkfldche unter-
teilt, neigt sich zur Medialseite hin.

Fiir die Bestimmung der Zugehorigkeit zur linken oder
rechten Korperhilfte ergeben sich also, bei anatomisch
richtiger Lage des Knochenelementes, die folgenden An-
haltspunkte: sofern die weiter nach proximal, also in den
Tarsus reichende, Seite der proximalen Gelenkflache links
liegt, handelt es sich um ein Metatarsale 3 sin. und um-
gekehrt. An der Distalseite kann man sich die Lage-
beziehung der Epicondyli laterales und/oder die Neigung
der Crista, wie zuvor beschrieben, zunutze machen.

Metrik:

Die Verteilung des Plumpheitsindex des Metatarsale 3
zeigt als Besonderheit einen sprunghaften Anstieg von
der Hundsheimer Spalte zur Repolusthéhle, die noch iiber
Ramesch B—C zu liegen kommt. Ganz im Mittelfeld liegt
auch die Conturineshohle, die damit wieder h6here Wer-
te als erwartet erreicht.
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Abbildung 41: Metatarsale 3 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusth&h-
le, SW — Schwabenreithhhle, RK D-E — Ramesch—Knochenhshle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-
h't')l.ﬂe, RK B-C - Ramesch-Knochenhhle (obere Schichten), WI — Windener Barenhshle, GS — Gamssulzenhohle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den durchschnittlichen Langenunterschied zwischen HH und RE (6,4 %), wobei RE groBer ist, sowie die

Tendenz. der Conrflrineshtihle, plumpere Metatarsalia 3 auszubilden, als man aufgrund von Alter und KérpergroBe vermuten wiir-
de, wohingegen die ibrigen Parameter im zu erwartenden Bereich liegen.
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Die Verteilung der groBten Linge zeigt an ihrem unteren
Ende wieder das Dreieck aus Repolusthihle, Conturines-
hohle und Hundsheimer Spalte, an hichster Position liegt
die Herdengelhohle, Ramesch B-C hat wieder kiirzere
Metatarsalia 3 als Ramesch D-E und setzt damit den
Trend fort, der sich bereits abzuzeichnen begonnen hat.
Anders als beim Metatarsale 2 ist der K-Index nicht mehr
so gut an einer Kurve ausgerichtet, besonders groB ist
der Unterschied zwischen Ramesch D-E und Ramesch
B-C; er betrégt fast 10 % ! Conturineshthle und Ramesch
B-C liegen nur 2,9 % auseinander. Sie fallen also deut-
lich aus der Linie der anderen Bérenpopulationen nach
unten heraus. Wie auch bereits bei der Linge weist die
Schwabenreithhhle ungewohnlich hohe Werte vor. Die
kleinste Diaphysenfliche erreicht ihre htchsten Werte bei
der Herdenengelhéhle, ihre kleinsten bei der Hundshei-
mer Spalte. Ramesch D-E und Ramesch B-C liegen
wieder um etwa 10 % auseinander. Die Conturineshéhle
iibertrifft mit 75,9 % die Werte der deningeri-Faunen nur
wenig, die Schwabenreithhohle zeigt auch bei der kleins-
ten Diaphysenfliche eine Tendenz zu hohen Werten.

Zusammenfassung:

Das Metatarsale 3 zeigt auch einige Besonderheiten wie
z.B. die grofien Differenzen zwischen den beiden
Ramesch-Niveaus. Im Gegensatz zum Metatarsale 2 ist
beim Metatarsale 3 wieder eine deutliche Abnahme von
den &lteren zu den jiingeren Bereichen des Ramesch—Pro-
files erkennbar. Diese betrigt bis zu 10 %. Die Béren aus
Ramesch B—C und der Conturineshohle fallen beim K-
Index deutlich nach unten heraus, was tendenziell auch
fiir die kleinste Diaphysenflache zutrifft, jedoch in deut-
lich schwicherem MafBie. Mit Ausnahme des Plumpheits-
index und des K-Index iibertreffen die Hohlenbiren der
Herdengelhéhle alle iibrigen Faunen. Die Béren der Con-
turineshohle stehen, mit Ausnahme des Plumpheitsindex,
den deningeri-Faunen wieder deutlich niher.

Cuboid
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6.9. Das Metatarsale 4

Morphologie:

Das Metatarsale 4 ist medialseitig mit dem Metatarsale 3
gelenkig verbunden, nach lateral hingegen mit dem Meta-
tarsale 5. Die nach proximal orientierte Gelenkflédche ist
mit dem Tarsale 4 verbunden. Die mit dem Tarsale 4 arti-
kulierende, proximale Gelenkfldche ist eine Sattelfliche,
die einem schiefen Rechteck gleicht, das seine groBte
Verzerrung posteriorseitig hat und medialseitig nach dis-
tal hin zieht.

An diese Gelenkfliche schlieBen sich medial zwei
Gelenkfacetten an, die durch eine Incisur voneinander
getrennt sind. Dabei ist immer die in anteriorer Position
liegende Gelenkfacette die flichenmiBig GroBere. Thr
Umrif ist sehr variabel und reicht von nahezu kreisformig
bis anndhernd rautenférmig. Die in posteriorer Position
befindliche Gelenkfacette ist deutlich kleiner und ist in
ihrer Form noch viel variabler als die anteriore Gelenk-
facette. Sie kann dreieckig, vier- oder vieleckig sein und
entweder direkt an die proximale Gelenkfldche anschlie-
Ben oder aber, in seltenen Fillen, iiber eine kleine
dazwischen liegende ldngliche Gelenkfldche. Nach
posterior weist eine Protuberanz, die einteilig sein kann,
in vielen Fillen aber auch untergeordnete Protuberanzen
aufweisen kann, die teils auch wie Gelenkflichen ausge-
bildet sein kdnnen. Lateral der proximalen Gelenkfliche
ist eine Incisur, die sowohl in anteriorer als auch in
posteriorer Richtung von zwei Gelenkfacetten begrenzt
wird. Diese dient zur Aufnahme der medialen Gelenk-
facette des Metatarsale 5 und kann so zur Bestimmung
der Zugehorigkeit zu einer Kérperhilfte herangezogen
werden. Auch hier ist es so, daB die anteriore Gelenk-
fliche grofer ist als die posteriore. Dabei zieht erstere
immer bis zur halben proximalen Tiefe und geht dann
entweder flieBend in die posteriore Gelenkfacette iiber,

Mt 3

Abbildung 43: Das Metatarsale 4, sin. eines typischen Hohlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 - proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstcllung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.
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oder es ist die letztere von der anterioren Facette deutlich
abgesetzt. Die anteriore Gelenkfacette ist entweder drei-
eckig oder ohrenférmig angelegt und variiert nicht so stark
wie die posterior gelegene Gelenkfacette. Diese variiert
nicht nur in ihrer Form sehr stark, sondern auch in ihrer
Grofe. Im Anschlufl daran befindet sich die Diaphyse,
die gleich distal der proximalen Gelenkflichen mit groB-
flichigen Ansatzstellen fiir den Bandapparat und die Mus-
kulatur beginnt. Diese finden sich auf der Facies lateralis,
der Facies medialis und der Facies posterior der Diaphy-
se. Kleinste Diaphysenbreite und kleinste Diaphysentiefe
liegen innerhalb der proximalen Diaphysenhilfte,
meistens jedoch nidher bei der Diaphysenmitte. Danach
verbreitert und vertieft sich die Diaphyse wieder, um dis-
tal in die distale Gelenkrolle und die lateral und medial
davon gelegenen Epicondylen iiberzugehen. Die Anlage
der distalen Gelenkrolle ist annihernd symmetrisch, je-
doch weist die Crista, so wie auch beim Metatarsale 3,
immer nach der medialen Seite. Dies ist eine Eigenheit,
die man sich ebenso fiir die Bestimmung der Zugehérig-
keit zu einer Korperhilfte zunutze machen kann.
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Metrik:

Die Verteilung des Plumpheitsindex des Metatarsale 4
liegt in einem Bereich zwischen 90 % und 100 %. Der
Abstand zwischen der Hundsheimer Spalte und den deut-
lich plumperen Béren aus der Repolusthéhle ist augen-
fillig. Noch immer sehr gro8 ist die Differenz zwischen
unterem und oberem Ramesch—Niveau, Conturines,
Ramesch B—C und Schwabenreithhohle liegen recht dicht
am unteren Ende der Verteilung beisammen. Die grofite
Linge zeigt wiederum eine Verteilung, wie man sie bereits
von den Metacarpalia kennt: die Bédren der Hundsheimer
Spalte liegen deutlich iiber denen der Repolusththle und
die aus dem unteren iiber dem oberen Ramesch—Niveau,
die Conturineshohle liegt recht tief. Die lingsten Meta-
tarsalia 4 stammen aus der Windener Bérenhohle.

Die Verteilung des K-Index zeigt Hundsheimer Spalte,
Repolusthéhle und Conturineshdhle in etwa auf einem
Niveau, wobei die Biren der Conturineshéhle aber den
niedrigsten K—Index haben. Der hochste K-Index wird
von der Herdengelhhle beigesteuert.
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Abbildung 42: Metatarsale 4 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthéh-
le, SW — Schwabenreithhshle, RK D-E — Ramesch—Knochenhohle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-
h'til?le, RK B-C —Ramesch~Knochenhohle (obere Schichten), WI — Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhahle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. die nahezu gleichen Werte von HH und RE bei K-Index und kleinster Diaphysenfldche, wobei RE

plumPer und klell}el‘ als HH ist, sowie die Tendenz der Conturineshdhle, ein im ganzen kleiner dimensioniertes Metatarsale 4 zu
entwickeln, da, wie man sieht, alle Werte niedriger als gewdhnlich sind.



WiTtHALM, G., Die Evolution der Metapodien ...

Die kleinste Diaphysenfliche bietet ein #hnliches Bild
wie die Verteilung des K-Index mit dem Unterschied, da
der hochste Wert von den Béren der Windener Biren-
héhle stammt. Hundsheimer Spalte, Repolusthéhle und
Conturineshohle liegen wieder auf einem Niveau, sind
aber der Schwabenreithh6hle niher als beim K—Index.

Zusammenfassung:

Die Entwicklung des Metatarsale 4 dhnelt wieder mehr
dem Modus, der bereits bei den Metacarpalia gut zu er-
kennen war. Interessant ist, daB die deningeri-Faunen und
die Conturineshohle hier einander so nahe stehen, was
durch das Ausscheren der Biren dieser Fundstelle bei K-
Index und kleinster Diaphysenfliche verdeutlicht wird.
Auch bei der groBten Linge liegen die Conturinesbdren
auf dem Niveau von den Deningerbéren aus der Hunds-
heimer Spalte. Die Gamssulzenhohle liegt beim Meta-
tarsale 4 nur beim Plumpheitsindex mit 100 % an der
Spitze der Verteilung, bei allen anderen Parametern wird
sie teils bei weitem iibertroffen.

6.10. Das Metatarsale 5

Morphologie:

Das Metatarsale 5 tibertrifft hinsichtlich der groBten Lénge
alle iibrigen Metatarsalia. Es ist auch dasjenige Knochen-
element, das durch seine Proportionen am ehesten eine
Unterscheidung zwischen Béren der Hohlenbéren—Grup-
pe und arctos—Formenkreis gestattet. An medialer Posi-
tion befindet sich das Metatarsale 4, das iiber zwei Gelenk-
facetten mit dem Metatarsale 5 gelenkig verbunden ist.
Dabei liegt die groBere und immer deutlich ausgeprigte
Gelenkfacette anteromedial, wihrend die kleinere und in
den verschiedensten Ausprigungsgraden angelegte
Gelenkfacette posteromedial gelegen ist.

An proximaler Position liegt zumeist eine anndhernd
halbkreisformige Gelenkfliche, die aber auch einem klei-
neren oder groeren Kreissegment —iiblicherweise in etwa
einem Viertelkreis — dhneln kann. Posteriorseitig davon
liegt eine wulstartig verbreiterte Sehnenansatzfliche, die
weit nach lateral ausgreift: die Tuberositas ossis
metacarpalis V, die Ansatzstelle des M. peronaeus brevis,
die bei U. spelaeus und U. deningeri weiter nach lateral
ausgreifen kann als etwa bei U. arctos. Distal der
Tuberositas liegt noch eine breite Fovea, die v. a. bei U.
spelaeus tief eingesenkt ist und viele Foramina nutritia
zeigt. Etwas anders stellt sich diese Region bei U.
deningeri dar, wo die Fovea zumeist nur schwach, oder
aber gar nicht ausgebildet ist. Es ist auffallig, da} sich
die Metatarsalia 5 aus der Conturineshohle hinsichtlich
dieses Merkmalskomplexes wie Deningerbéren verhal-
ten.

Distal der proximaien Gelenkflachen schlieBt sich die
Diaphyse an, die etwa auf halber Linge oder etwas pro-
ximal davon die kleinste Breite aufweist. Die kleinste
Tiefe wird unmittelbar proximal der distalen Epicondylen

219

erreicht. Die Facies posterior weist bei Hohlenbdren und
Deningerbidren immer eine wenn auch noch so kleine
Tuberositas auf, die beispielsweise dem Braunbiren vol-
lig fehlt, oder aber nur als rauhes Feld tastbar ist.

Distal davon schliet die distale Gelenkrolle, das Caput
metatarsale, an, die beim Metatarsale 5 immer sehr breit
angelegt ist. Die sie unterteilende Crista weist immer nach
medial und ist fiir gewohnlich nicht sehr hoch ausgebildet.

Metrik:

Die Verteilung des Plumpheitsindex verlduft von den
Béren der Hundsheimer Spalte bis zu denen der Gams-
sulzenhohle einigermaBen linear. Vor allem diejenigen aus
der Repolusthohle und auch die der Conturineshohle fal-
len mit deutlich hoheren Plumpheitsindices aus dieser
Entwicklung heraus. Die Béren aus der Schwabenreith-
hohle liegen hier an zweittiefster Stelle. Die Population
aus Ramesch D-E, hier bemerkenswerterweise genau so
plump wie die Bédren der HerdengelhShle, kommt hier
wieder, entgegen der ansonsten iiblichen Tendenz, unter-
halb von der aus Ramesch B—C zu liegen. Abgeschlossen
wird diese Linie bei der 100 % Marke durch die Biren
der Gamssulzenhéhle.

Das Streuungsdiagramm der grofiten Liange zeigt in sei-
ner unteren Hilfte wieder ein Dreieck, bestehend aus
Hundsheimer Spalte, Repolust- und Conturineshéhle, et-
was abgesetzt von den spelaeus—Fundstellen. Die iibri-
gen Birenhohlen liegen allesamt iiberhalb des Gams-
sulzen—Referenzwertes, der hier nur knapp iiber dem der
deningeri—Fundstellen und der Conturinesbéren zu lie-
gen kommt. Auch bei diesem Mafl werden die Biren des
unteren von denen des oberen Bereichs des Ramesch—
Profiles iibertroffen. Die Biren aus der Schwabenreith-
hohle, die beim Plumpheitsindex so tief gelegen sind, ste-
hen bei der groBten Linge auf Platz drei, also nur noch
unter den Béren der Windener Barenhohle und denen der
Herdengelhéhle. Die im Mittel lingsten Metatarsalia 5
stammen wieder von den Hohlenbdren der Windener
Bérenhohle.

Der K-Index zeigt eine besonders grofe Differenz zwi-
schen den deningeri—Populationen und den iibrigen
Birenpopulationen. Er scheint besonders gut zu einer
Differentialdiagnose spelaeus oder deningeri geeignet zu
sein. Die Conturineshéhle liegt in diesem Fall den
spelaeus—Populationen niher, d.h. an deren unterem Rand.
Ramesch D-E ist deutlich groBer als Ramesch B-C, with-
rend die Hohlenbiren der Windener Birenhdhle nur knapp
unter denen der Gamssulzenhohle zu liegen kommen. Die
Verteilung der kleinsten Diaphysenfliche umschreibt eine
Kurve, an deren Wendepunkt die Population der Windener
Birenhohle steht. Hundsheimer Spalte und Repolusthéhle
sind auch bei diesem Maf}, wenn auch nicht so deutlich
wie beim K-Index, von den iibrigen Populationen abge-
setzt. Die Béren aus dem oberen Bereich des Ramesch—
Profiles iibertreffen die aus dem basalen Bereich um etwa
5 %. Die Biren aus der Conturineshohle zeigen eine recht
groBe kleinste Diaphysenfliche. Uber dem Gamssulzen—
Niveau befinden sich lediglich die Béren der Herdengel-
und der Windener Birenhohle.



220

Beitriige zur Paldontologie, 26, Wien, 2001

Abbildung 44: Das Metatarsale 5, dext. eines typischen Hohlenbéren in fiinf Ansichten: 1 — dorsal, 2 — palmar, 3 — proximal, 4 —
lateral, 5 — medial. Darstellung nicht maBstiblich, Grafik: N. Frotzler.
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Abbildung 45: Metatarsale 5 — Streuungsdiagramm von Plumpheitsindex (links oben), Linge (rechts oben), K-Index (links
unten) und kleinster Diaphysenfliche (rechts unten) gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolusthoh-
le, SW — Schwabenreithhéhle, RK D-E — Ramesch-Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhdhle, CU — Conturines-
h<:5hle, RK B-C — Ramesch-Knochenhéhle (obere Schichten), WI — Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhdhle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. die deutlich unterschiedlichen Werte von HH und RE bei Plumpheitsindex und groBter Linge. Der

Plumpheitsindex zeigt eine annihernd lineare Entwicklung, lediglich RE und CU scheren aus dieser Entwicklung aus und zeigen
deutlich hohere Plumpheitsindices.
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Zusammenfassung:

Auch das Metatarsale 5 scheint, wenngleich auch nur
bedingt, fiir biostratigraphische Zwecke geeignet. Beein-
druckend ist der hohe Plumpheitsindex der Repolusthch-
le, die nach der Conturineshohle bereits an vierter Positi-
on steht. Bei allen Parametern mit Ausnahme des K-In-
dex liegt Ramesch B-C iiber Ramesch D-E. Die Gams-
sulzenhohle kann sich nur bei den Indices als Referenz
iiber die anderen Populationen behaupten. Bei den Ma-
Ben ist die Birenpopulation aus dieser Hohle um rund 8
% abgeschlagen. Das Metatarsale 5 ist auch gut fiir die
spezifische Differentialdiagnose geeignet. Einerseits
durch die gute Differenzierbarkeit die der K-Index ge-
wihrleistet, und andererseits durch einige morphologi-
sche Merkmale der Diaphyse und der Basis metatarsalis.
Wesentlich sind dabei der Querschnitt der Diaphyse und
das Vorhandensein einer Fovea distal der Tuberositas ossis
metatarsalis V, sowie deren Ausprigung. Hinzu kommt
noch der Auspriagungsgrad der im distalen Drittel an der
Facies posterior gelegenen Tuberositas, die bei U.
deningeri zumeist nur schwach, und bei U. spelaeus
zumeist deutlich ausgebildet ist. Bei U. arctos fehlt diese
Tuberositas, oder sie ist lediglich als kleines rauhes Feld
an der Facies posterior tastbar.

Synopsis

Die einzelnen Metapodien geben aufgrund ihrer Entwick-
lung im Lauf der Zeit, bedingt auch durch allometrische
Verschiebungen zwischen den einzelnen Populationen,
nur einige wirklich brauchbare Parameter fiir eine bio-
stratigraphische Einstufung einer Hohlenbérenpopulation
her. Diese stammen interessanterweise fast zur Ginze von
den Metatarsalia. Besonders gut geeignet sind dabei der
K-Index des Metatarsale 2 und der Plumpheitsindex des
Metatarsale 5, sowie der K-Index des Metacarpale 2.

6.11. Zusammenfassung der Ergebnisse

Die Entwicklung der Metapodien erfolgt innerhalb der
Hohlenbirengruppe sehr uneinheitlich. Es ist zwar immer
eine Tendenz zu einer VergroBerung resp. Verplumpung
zu beobachten, doch gibt es immer wieder Ausnahmen,
die die Interpretation der Befunde verkomplizieren. Um
dem Ziel einer biostratigraphischen Verwertbarkeit ni-
her zu kommen, wird es nétig sein, sich auf spezielle Mafle
besonders aussagekriftiger Knochenelemente zu konzen-
trieren.

Die Metapodien von U. deningeriund U. spelaeus unter-
scheiden sich dimensionell um ca. 10 %. Die Deninger-
biren aus der Repolusthohle sind kleiner als die aus
Hundsheim, und zwar um bis zu 20 %.

Die weitere Entwicklung der Metapodien soll nun, in zwei
Teile untergliedert, besprochen werden. Nicht nur der
Ubersichtlichkeit halber, sondern v.a. deshalb, weil die
Metacarpalia und die Metatarsalia sich zu je einer funktio-
nellen Einheit zasammenfiigen, ndmlich Metacarpus und
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Metatarsus. Diese funktionellen Einheiten werden in ers-
ter Linie durch einen komplexen Bandapparat zusammen-
gehalten, und erst in zweiter Linie durch Muskelmassen,
die vorwiegend auf der Plantarseite situiert sind.

Es ist daher sinnvoll und notwendig, eine Entwicklung
nicht nur auf der Ebene des einzelnen Knochenelementes
nachzuvollziehen, sondemn es ist besonders wichtig, dies
auch auf der ndchsthoheren Ebene zu tun.

6.11.1. Metacarpus

Die Summe der Metacarpalia, also die daraus resultie-
rende, iibergeordnete funktionelle Einheit, wird als
Metacarpus bezeichnet.

An der proximalen Plantarseite werden die Metacarpalia
einerseits durch die Ligg. metacarpalia palmaria, und
andererseits durch die Ligg. carpometacarpalia mit der
distalen Handwurzelreihe verbunden. Zusitzlich dazu
verfiigt die Basis des Metacarpale 5 iiber eine eigene
Anbindung an die Sehne des M. flexor carpi ulnaris, das
sog. Lig. pisometacarpale. Die Verbindung mit den
Beugersehnen erfolgt durch das Retinaculum flexorum,
das im Canalis carpi Platz findet. Zusétzlich werden die
Metacarpalia und die umgebende Tiefenmuskulatur durch
die verbreiterte Flichensehne des M. palmaris long., der
Aponeurosis palmaris und deren Querziige, die Fasciculi
transversi, zusammengebunden.

Auf der Distalseite werden die Metacarpalia v.a. durch
das Lig. metacarpale transversum profundum zusammen
gehalten. Die Verbindung zu den Grundphalangen, die
Articulationes metacarpophalangeales, werden durch die
Ligg. palmaria und Ligg. collateralia geschaffen.

Auf der proximalen Dorsalseite werden die Metacarpalia
durch kurze, straffe Bander zusammengehalten: die Ligg.
metacarpalia interossea, die intrakapsulédr zwischen den
Ligg. metacarpalia dorsalia und palmaria liegen. Die Ver-
bindung mit der distalen Handwurzelreihe erfolgt iiber
die Ligg. carpometacarpalia dorsalia.

Dieser einigermafBen komplexe Band- und Sehnen-
apparat verbindet die Metacarpalia und macht sie zu ei-
ner funktionellen Einheit im iibergeordneten Verband der
Manus.

Der Metacarpus dominiert in der Hohlenbérengruppe iiber
den Metatarsus. Diese GroBendifferenz ist bereits mit frei-
em Auge sichtbar und liegt in einem Bereich zwischen
2% und 5%. Der Grund dafiir ist wohl in der generellen
Dominanz der Vorder- iiber die Hinterextremitét begriin-
det, ein Phinomen, das seit langem als ,,Uberbauung”
bezeichnet wird.

Um nun etwas iiber die dimensionellen Verinderungen
der Mittelhand im Lauf der Zeit herauszufinden, wurde
iiber die standardisierten Werte der Metacarpalia nach
verschiedenen Gesichtspunkten gemittelt. Dabei hat sich
folgendes gezeigt:

Wie man in Abb. 46 unschwer erkennen kann, gibt es
eine mehr oder weniger kontinuierliche Weiterent-
wicklung des Metacarpus. Dieses Bild wird durch einen
geringgradigen Einbruch bei den Werten der Windener
Bérenhohle getriibt, sowie durch die Verhiltnisumkehr
bei den Relationen zwischen den Populationen aus der
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U. deningeri + spelaeus —Normalform: Metacarpalia
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Abbildung 46: Entwicklung der gemittelten MaBe und Indices
des Metacarpus. HH — Hundsheim, RE — Repolusthshle, SW —
Schwabenreithhéhle, HD — Herdengelhohle, W1 — Windener
Birenhéhle, GS — Gamssulzenhohle, std. — standardisiert. Man
beachte v.a. den Abfall von der dlteren Hundsheimer zur jiin-
geren Population der Repolusth6hle sowie den kleinen Einbruch
bei der Windener Béarenhohle. Auch hier zeigt sich die Sonder-
stellung der Deningerbiren aus der Repolusthéhle, die durch
ihre geringen Dimensionen auffallen.

Hundsheimer Spalte und der Repolusthohle. Hier sind die
deutlich &lteren Bédren aus der Hundsheimer Spalte um
etwa 6 % groBer als die der Repolusthohle. Diese Diffe-
renz 146t sich aber nicht durch eine deutlich unterschied-
liche Hohenlage erklédren, da auch die Repolusthéhile nur
in submontaner Lage liegt. Die ndchste, naheliegende
Erklirung fiir dieses Phdnomen konnte aus der Paldokli-
matologie hergeleitet werden. Da es zur Zeit der Aktivi-
tdat der Hundsheimer Spalte als Fossilfalle deutlich wir-
mer als heute gewesen sein mufl — die besten Beweise
dafiir liefert ja die Zusammensetzung der Fauna — konnte
man vermuten, dal auch die U. deningeri aus der Hunds-
heimer Spalte groflere Dimensionen erreichen konnten,
als dies fiir die Deningerbiren der Repolusthohle nach
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der Temperaturabsenkung je méglich gewesen wire. Die-
ser Erkldrungsansatz muf} aber erst noch gepriift werden.
Uberraschend ist auch, daB die Birenpopulation der Con-
turineshShle um so vieles plumper ist, als man aufgrund
der Altersstellung hitte vermuten konnen. Das néchste
iiberraschende Faktum ist die vergleichsweise schlanke
Ausbildung der Metacarpalia aus der Windener Biren-
hohle. Dies diirfte dadurch bedingt sein, daBl die Béren
aus dieser Fundstelle bei der groBten Linge fast immer
im obersten Bereich der Verteilung liegen oder aber ganz
zu oberst, siche auch Abb. 38. Wenn dabei, was der Fall
ist, die distale Epicondylenbreite etwas hinten bleibt, fiihrt
das zu schlankeren Metapodien. Es diirfte sich in diesem
Fall um eine Anpassung an das offene und relativ flache
Gelinde handeln — mit einem Wort — um eine Anpassung
an eine mobilere Lebensweise.

Interessant ist auch die Entwicklung des K-Index, die
einen dhnlichen Verlauf nimmt wie die des Plumpheits-
index. Zwei Dinge fallen dabei besonders auf: das sind
einerseits die besonders hohen Werte der Herdengel-
héhle, die fast an die der Gamssulzenhohle heranreichen
und andererseits die Conturineshdhle, die wie der Au-
genschein zeigt, stark nach unten herausfillt. Wenn man
in Rechnung stellt, da8 die Conturinesbéren zumeist nur
sehr geringe Lingen erreichen, so fillt auf, daf die pro-
ximalen MaBe in noch stirkerem Mafle reduziert worden
sein miissen. Dadurch wurde diesen Biren unter Umstén-
den eine etwas grofere Bewegungsfreiheit im Bereich der
Manus ermdglicht, was im hochalpinen Gelénde einen
selektiven Vorteil darstellen konnte. Daneben ist bei der
fast deningeroiden Grofe der Biren aus der Conturines-
hohle auch keine groBe Gelenkfliche vonndten, die ein
besonders grofies Gewicht tragen hitte kdnnen.

Die Entwicklung des Plumpheitsindex im Diagramm ge-
gen die Zeit aufgetragen (siehe Abb. 37) veranschaulicht
die Beschleunigung der Evolutionsgeschwindigkeit im
Lauf der Zeit. Die starke Abweichung der Béren aus der
Herdengelhohle ist zu einem gewissen Grad auch auf den
Umstand zuriickzufiihren, daB das Material aus dieser
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Abbildung 47: Entwicklung des mittleren Plumpheitsindex des Metacarpus fiir Ursus deningeri und die Normalform von Ursus
spelaeus (links) und fiir simtliche Fundstellen (rechts). HH — Hundsheim, RE — Repolusthohle, SW — Schwabenreithhéhle, RK
D-E ~ Ramesch—Knochenhshle (basale Schichten), HD — Herdengelhshle, CU — Conturineshéhle, RK B-C — Ramesch- Knochen-
hohle (obere Schichten), WI — Windener Birenhéhle, GS — Gamssulzenhdhle, std. — standardisiert. Man beachte den der Theorie

gemﬁB.en Anstie-g des Plumpheitsindex von der Hundsheimer Spalte zur Repolusthéhle. Interessant auch der Abfall der Werte bei
der Windener Birenhshle (links) und die Positionen der hochalpinen Faunen (rechts).
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Abbildung 48: Entwicklung des mittleren K-Index des Metacarpus fiir Ursus deningeri und die Normalform von Ursus spelaeus
(links) und fiir samtliche Fundstellen (rechts). HH — Hundsheim, RE — Repolusthéhle, SW — Schwabenreithhshle, RK D-E -
Ramesch-Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhshle, CU - Conturineshshle, RK B-C — Ramesch-Knochenhohle
(obere Schichten), WI — Windener Birenhéhle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standardisiert. Man beachte den der Deperet’schen
Regel zuwiderlaufenden Abfall des K-Index von der Hundsheimer Spalte zur Repolusthéhle. Interessant auch der Abfall der
Werte bei der Windener Birenhohle (links) und die Positionen der hochalpinen Faunen (rechts).

Hohle nicht ausreicht um sich auf zwei, oder noch besser
auf drei Einheiten aufteilen zu lassen. Das ergébe nim-
lich eine zeitliche Splittung, von der bei dem grofien zeit-
lichen Umfang dieses Profiles bessere, d.h. der Theorie
konformere Ergebnisse zu erwarten wiren. Besonders
stark fallt dann der Sprung von der Windener Bérenhohle
zur Gamssulzenhéhle aus.

Eine bei weitem weniger gut verstdndliche Entwicklung
zeigt die grofite Linge (siehe Abb. 38). Sowohl im Auf-
trag gegen den P4/4-Index als auch gegen das radio-
metrische Alter in ka b.p. zeigt sich eine recht sprunghaf-
te Evolution. Wihrend der Plumpheitsindex von Hunds-
heimer Spalte zur Repolusthohle hin zunimmt, zeigt sich
bei der groften Linge das umgekehrte Phinomen; die
Abnahme betrigt ca. 8 %. Auch bei diesem MaB fillt die
Population der Conturineshéhle mit einem sehr geringen
Wert heraus und erreicht einen Wert noch unter dem Ni-
veau der Hundsheimer Spalte. Bei den beiden Ramesch

Niveaus sieht man sowohl bei der grofiten Linge als auch
beim Plumpheitsindex eine merkbare Abnahme der Wer-
te von der unteren zur oberen Einheit hin, was der Regel
von der GréBenzunahme einer Art im Laufe ihrer Evolu-
tion widerspricht. Da es ja zu keiner Umkehrung der Evo-
lution kommen kann, handelt es sich wohl um eine An-
passung an gednderte Umweltbedingungen, die zu einer
GroBenreduktion gefiihrt hat.

Die lingsten Metacarpalia stammen, wie bereits erwihnt,
aus der Windener Birenhohle. Aber auch die Béren-
populationen aus der Schwabenreithhéhle, der tieferen
Einheit der Ramesch-Knochenhéhle und der Herdengel-
hohle iibertreffen den Standard Gamssulzenhéhle deut-
lich. Die Entwicklung der gr6Bten Léange folgt also nicht
direkt einem zeitlichen Schema, sondern diirfte von an-
deren 6kologischen Einfliissen abhéngen.

Fiir diese eine entsprechende Erkldrung zu finden war
bislang nicht moglich, da auch eine Korrelation mit der
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Abbildung 49: Entwicklung des mittleren Plumpheitsindex des Metacarpus fiir Ursus deningeri und die Normalform von Ursus
spelaeus (links) und fiir simtliche Fundstellen (rechts). HH — Hundsheim, RE — Repolusthohle, SW — Schwabenreithhohle, RK
D-E - Ramesch-Knochenhohle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturineshéhle, RK B—C — Ramesch— Knochen-
héhle (obere Schichten), WI — Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhohle, std. — standardisiert. Man beachte den der Theorie
gemiBen Anstieg des Plumpheitsindex von der Hundsheimer Spalte zur Repolusthohle. Interessant auch der Abfall der Werte bei der
Windener Birenhohle (links) und die Positionen der hochalpinen Faunen (rechts). Beachtenswert auch die groBe Plumpheit der HD.
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Hohenlage der jeweiligen Fundstelle nicht zu erkennen
ist.

6.11.2. Metatarsus

Die Summe der Metatarsalia, also die daraus resultie-
rende, iibergeordnete funktionelle Einheit wird als Meta-
tarsus bezeichnet.

An der proximalen Plantarseite werden die Metatarsalia
einerseits durch die Ligg. metatarsalia plantaria, und
andererseits durch die Ligg. tarsi plantaria und Ligg.
tarsometatarsalia plantaria mit der distalen FuBwurzel-
reihe verbunden. Zusitzlich dazu verfiigt die Basis der
Metatarsalia 2 und 5 iiber eine eigene Anbindung an den
Tuber calcanei, das sog. Lig. plantare longum, welches
das Lingsgewdlbe verspannt. Zusitzlich werden die
Metatarsalia und die umgebende Tiefenmuskulatur durch
eine derbe, sehnige Platte, ausgehend vom Tuber calcanei,
der Aponeurosis plantaris, zusammengebunden.
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Abbildung 50: Entwicklung der mittleren grofBten Linge des
Metacarpus fiir simtliche Fundstellen, oben: aufgetragen ge-
gen ka b.p. und unten: aufgetragen gegen den standardisierten
P4/4-Index. HH - Hundsheim, RE — Repolusthshle, SW —
Schwabenreithhohle, RK D-E — Ramesch-Knochenhéhle (ba-
sale Schichten), HD — Herdengelhhle, CU — Conturines-héhle,
RK B-C - Ramesch-Knochenhohle (obere Schichten), WI —
Windener Birenhéhle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert. Man beachte die sprunghaften Anderung der gréBten
Linge im Lauf der Zeit (oben) und das etwas weniger regello-
se Bild im Auftrag gegen den P4/4—Index, wo der Einbruch bei
der Conturineshéhle besonders schén zur Geltung kommt.
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Auf der Distalseite werden die Metacarpalia v.a. durch
das Lig. metatarsale transversum superficiale, einem que-
ren Faserzug in der Nihe der quer verlaufenden Plantar-
aponeurosen zusammengehalten. Die Verbindung zu den
Grundphalangen, die Articulationes metatarsophalangea-
les, werden durch die Ligg. plantaria und Ligg. collateralia
geschaffen.

Auf der proximalen Dorsalseite werden die Metacarpalia
durch kurze, straffe Binder zusammengehalten: die Ligg.
metatarsalia interossea, die intrakapsulir zwischen den
Ligg. metatarsalia dorsalia und plantaria liegen. Die Ver-
bindung mit der distalen Handwurzelreihe erfolgt iiber
die Ligg. tarsometatarsalia dorsalia.

Dieser einigermafen komplexe Band- und Sehnen-
apparat verbindet die Metatarsalia und macht sie zu einer
funktionellen Einheit im tibergeordneten Verband Pes.
Wie bereits erwihnt, ist aufgrund der Uberbauung der
Pes dimensionell weniger stark entwickelt als die Manus.
Um nun etwas iiber die Entwicklung des Metatarsus her-
auszufinden, ist es notig, die gemittelten Werte der Me-
tatarsalia im Streuungsdiagramm zu betrachten, und so
ihre Entwicklung nachzuvollziehen.Wie man aus der Abb.
40 ersehen kann, unterscheidet sich der Evolutionsmodus
der MaBe von denen der Indices. Wihrend die Indices
immer mehr ansteigen — bis auf die Ausnahme der
Windener Birenhéhle — zeigen die MaBe ein sprunghaf-
tes Ansteigen und Abfallen der Werte. Sie unterscheiden
sich insofern von den Metacarpalia, wo sich MaBe und
Indices einigermalfien parallel entwickeln.

Wie bereits beim Metacarpus besprochen, ist auch hier
die recht groBe mittlere Differenz zwischen der deningeri—
Population der Hundsheimer Spalte und der aus der Re-
polusthohle gut zu beobachten. Die Differenz betrigt bei
den MaBen etwa 4 % und bei den Indices in etwa 7 %.
Obwohl die MaBie der Biren der Windener BérenhShle
im Mittel groBer werden, zeigt sich bei den gemittelten
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Abbildung 51: Entwicklung der gemittelten MaBe und Indices
des Metacarpus. HH - Hundsheim, RE - Repolusthshle, SW —
Schwabenreithhohle, RK D-E — Ramesch—-Knochenhdhle (ba-
sale Schichten), HD — Herdengelhohle, CU — Conturines-hhle,
RK B-C - Ramesch-Knochenhéhle (obere Schichten), WI —
Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert. Man beachte v.a. den Abfall von der ilteren Hundshei-
mer zur jiingeren Population der Repolusthéhle sowie den klei-
nen Einbruch der Indices bei der Windener Birenhdohle.
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Abbildung 52: Entwicklung des mittleren Plumpheitsindex des Metatarsus fiir Ursus deningeri und die Normalform von Ursus
spelaeus (links) und fiir simtliche Fundstellen (rechts). HH — Hundsheim, RE - Repolusthéhle, SW — Schwabenreithhohle, RK
D-E - Ramesch-Knochenhohle (basale Schichten), HD — Herdengelhshle, CU — Conturineshéhle, RK B-C — Ramesch—- Knochen-
héhle (obere Schichten), WI —~ Windener Barenhohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standardisiert. Man beachte den der Theorie
gemifen Anstieg des Plumpheitsindex von der Hundsheimer Spalte zur Repolusthohle. Interessant auch der Abfall der Werte bei
der Windener Birenhohle (links) und die Positionen der hochalpinen Faunen (rechts). Beachtenswert auch die groie Plumpheit

der HD.

Indices der Metatarsalia eine Abnahme. Diese Abnahme
ist durch die starke Zunahme der groften Linge bedingt,
die, bei durchaus grofen Dimensionen, zu einer recht
schlanken Bauweise fiihrt. Es ist interessant, daf§ auch
die Metatarsalia der Braunbiren aus der Windener Béren-
hohle diese Tendenz zu einem starken Lingenwachstum
zeigen, was sich darin widerspiegelt, daB die groBte Lan-
ge kaum von denen der Hohlenbéren unterschieden sind.
Um die beiden Birenarten zu trennen, mu8 man sehr
genau auf die Proportionierung der Metapodien achten,
da die groBte Linge keinen Hinweis liefert. Die zweite
Moglichkeit besteht darin, die Plumpheitsindices zu be-
rechnen und sie damit zu unterscheiden. Um hier keine
Fehlbestimmungen zu erhalten, mufl man auch immer die
Feinmorphologie der Diaphyse mit einbeziehen, da die
Ausprigung der distalen und v.a. der proximalen Gelenk-

flachen in der Hohlenbidrengruppe zu variabel ist, um eine
sichere Differentialdiagnose zu erhalten.

Die Entwicklung des Plumpheitsindex gestaltet sich bei
den Metatarsalia etwas anders als bei den Metacarpalia.
Wenn man den linken Teil von Abb. 41 betrachtet, fillt
einem auf, daf eine lineare Entwicklung vorliegt, aus der
lediglich die Repolusthohle nach oben hin ausreifit. Wenn
man diesen Trend mit dem rechten Teil von Abb. 41 ver-
gleicht, wird augenscheinlich, dal auch die Conturines-
hohle diesem Trend zu héheren Plumpheitsindices folgt.
Auch Ramesch D-E liegt etwas hoher, wihrend Ramesch
B-C nur das Niveau der normalen Hohlenbéren erreicht.
Interessant ist auch, daB die Herdengelhohle hier die Po-
sition einnimmt, die man ihr — bei Annahme einer Durch-
schnittspopulation aus dem ganzen Profil — zubilligen
wiirde. Anders verhilt sich die Population der Herdengel-
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Abbildung 53: Entwicklung des mittleren K-Index des Metatarsus fiir Ursus deningeri und die Normalform von Ursus spelaeus
(links) und fiir samtliche Fundstellen (rechts). HH — Hundsheim, RE — Repolusthéhle, SW — Schwabenreithhéhle, RK D-E —
Ramesch—Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturineshshle, RK B-C - Ramesch—-Knochenhshle
(obere Schichten), WI — Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standardisiert. Man beachte den der Theorie gema-
Ben Anstieg des Plumpheitsindex von der Hundsheimer Spalte zur Repolusthohle. Interessant auch der Abfall der Werte bei der
Windener Birenhohle (links) und die Positionen der hochalpinen Faunen (rechts). Beachtenswert auch die grofe Plumpheit der HD.
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hohle beim K-Index (siehe Abb. 42), wo sie, wie bei vie-
len Parametern, iiber dem zu erwartenden Durchschnitt
liegt. Die Entwicklung des K-Index (Abb. 42 links) ver-
lduft von der Hundsheimer Spalte abfallend zur Repo-
lusthohle hin, gefolgt von einem steilen linearen Anstieg
iiber die Schwabenreithh6hle zur Herdengelhohle. Dann
fillt der K-Index zur Windener Birenhohle hin ab, um
wiederum zum hochsten Niveau, dem der Gamssulzen-
hohle, hin anzusteigen.

Unter Beriicksichtigung sdmtlicher Faunen #ndert sich
das Bild ein wenig: einerseits gibt es den starken Abfall
von der Herdengelh6hle zur Conturineshohle hin, die noch
unter dem Schwabenreith-Niveau zu finden ist, und
andererseits ist da wieder ein deutlicher Riickschritt vom
tieferen zum héheren Abschnitt des Ramesch—Profiles zu
beobachten (siche Abb. 42, rechts). Damit entsprechen
die Gegebenheiten des Metatarsus in etwa denen des
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Metacarpus.Von besonderer Sprunghaftigkeit ist die Ent-
wicklung der gr6Bten Linge geprigt, siche Abb. 43. Die-
ses Mab ist bereits beim Material der Hundsheimer Spal-
te gut entwickelt und erreicht bereits spelacoide Dimen-
sionen. Es kommt wieder der Riickschritt zum Material
der Repolusthéhle hin, das den Tiefpunkt darstellt. Es folgt
ein starker Anstieg zu Ramesch D-E und Schwabenreith-
hohle, die auBer der Windener Bérenhohle alle anderen
Fundstellen zu iibertreffen vermogen. Ungewo6hnlich ist
auch, daf sich die Herdengelhéhle auf demselben Niveau
befindet wie die Population der Hundsheimer Spalte, die
Conturinesbiren haben wieder eine Position zwischen den
beiden deningeri-Populationen eingenommen. Die
weitaus grofiten Metatarsalia stammen jedoch aus der
Windener Birenhéhle, die den Standard Gamssulzenhohle
um gute 5 % tubertreffen. Die Darstellung mit der Zeit-
achse in ka b.p. (siche Abb. 43, oben) verdeutlicht
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Abbildung 54: Entwicklung der mittleren gréBten Linge des Metacarpus fiir sdmtliche Fundstellen, oben: aufgetragen gegen das
radiometrische Alter in ka b.p. und rechts: aufgetragen gegen den standardisierten P4/4-Index. HH — Hundsheim, RE — Repolust-
hohle, SW - Schwabenreithhchle, RK D-E — Ramesch—Knochenhéhle (basale Schichten), HD — Herdengelhohle, CU — Conturi-
neshohle, RK B-C — Ramesch— Knochenhohle (obere Schichten), WI — Windener Birenhshle, GS — Gamssulzenhohle, std. —
standardisiert. Man beachte die sprunghaften Anderung der groBten Linge im Lauf der Zeit (limks) und das etwas weniger regel-
lose Bild im Auftrag gegen den P4/4-Index, wo der Einbruch bei der Conturineshdhle besonders schon zur Geltung kommit.
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Abbildung 55: Entwicklung des mittleren Plumpheitsindex des Metacarpus fiir Ursus deningeri und die Normalform von Ursus
spelaeus (links) und fiir simtliche Fundstellen (rechts). HH — Hundsheim, RE — Repolusthéhle, SW - Schwabenreithhéhle, RK
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besonders gut die duBerst uneinheitliche, ja sprunghafte
Entwicklung der groten Linge v.a.im jiingeren Bereich
der Verteilung.

Auch der Plumpheitsindex zeigt beim Metatarsus eine
sehr sprunghafte Entwicklung, wobei im Bereich von 250
ka b.p. und jiinger ein treppenartiger Anstieg mit mehr
oder weniger kleinen Riickschritten festzustellen ist, sie-
he Abb. 44, links. Auffillig ist, daf} die Bdren der Repo-
lusthdhle plumpere Metatarsalia haben als die der Schwa-
benreithhohle.

Aufgetragen gegen das absolute Alter zeigt sich, da auch
die Entwicklung des Plumpheitsindex eine sehr wechsel-
volle Geschichte ist. Die Béren der Conturineshéhle sind
nur ein wenig plumper als die aus der Schwabenreith-
hohle. Die Entwicklung des Metatarsus 148t in dieser Form
keine Einstufung in biostratigraphischer Hinsicht erwar-
ten, da die mannigfaltigen Uberschneidungen eine ein-
deutige Zuordnung nahezu unmdoglich machen. Dies gilt
fiir den Plumpheitsindex. Etwas besser ist die Situation
beim K-Index, der sich doch etwas regelhafter entwickelt
und nicht ganz so viele Uberschneidungen aufweist.

7. Entwicklung von Metacarpus und Meta-
tarsus

Im nun folgenden Abschnitt soll eine zusammenfassende
Beschreibung der Entwicklung der Metapodien erfolgen.
Dazu wurden die verschiedenen Werte von Metacarpus
und Metatarsus gemittelt.

Bereits bei den dltesten, d.h. bei den deningeri-Faunen,
findet man betrédchtliche Unterschiede bei den Dimensi-
onen. Das dltere Material aus Hundsheim, urspriinglich
als Ursus deningeri hundsheimensis beschrieben, ist
bereits deutlich gréBer und gleicht viel eher einem ech-
ten Hohlenbéren als etwa die aus der Repolusthdhle be-
schriebene deningeri—Form, die von MotTL, M. (1964)
den Namen U. spelaeus deningeroides MoTTL 1964 er-
halten hat. Die Ergebnisse von Rabeder beziiglich der
systematischen Stellung der Deningerbéren aus der Re-
polusthohle konnten mittlerweile von TEMMEL, H (1996)
bestitigt werden.

Der dimensionelle Unterschied bei den Metapodien zwi-
schen den beiden deningeri-Faunen ist so groB, da man
an einer Aufrechterhaltung der unterartlichen Identitéit
zweifeln muB, siche Abb. 56. Es wird daher vorgeschla-
gen, den Biren der Repolusthohle, den Angaben von
TemMEL, H. (1996) folgend, artlich als Ursus deningeri
anzusprechen. Dariiber hinausgehend scheint es sinnvoll,
ihn wegen seiner deutlich kleineren MaBe subspezifisch
als U. deningeri ,,deningeroides” von den librigen
deningeri—-Formen abzutrennen. Die Béren der Hunds-
heimer Spalte hingegen sollten als U. deningeri bezeich-
net werden. Ich schlage daher vor, die aus der Repolust-
hohle stammenden Biren, die dem Schidel- und Zahn-
bau nach als Ursus deningeri einzustufen sind, v.a. we-
gen der dimensionellen Differenzen, unterartlich von dem
aus der Hundsheimer Spalte stammenden Ursus deningeri
abzutrennen und, in Anlehnung an den alten Begriff
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Mottl’s, als Ursus deningeri ,.,deningeroides” zu bezeich-
nen.

Auch bei der Zusammenfassung aller Ergebnisse bleibt
das bereits von der Besprechung von Metacarpus und
Metatarsus bekannte Bild bestehen: Wie aus Abb. 57 er-
sichtlich, steigen Plumpheitsindex und K-Index recht
kontinuierlich an, durchbrochen nur von der Abweich-
ung der Conturineshéhle und von der Herdengelhdhle.
Wie schon in den vorigen Abschnitten dargestellt, pra-
sentiert sich auch hier ein Absinken des K-Index, wih-
rend der Plumpheitsindex ansteigt.

Noch deutlicher ist die Kurve, die in Abb. 58 wiederge-
geben ist und die Entwicklung der kleinsten Diaphysen-
flache zeigt. Besonders gut zu sehen ist der starke Abfall
der kleinsten Diaphysenfliche der Biren aus der Contu-
rineshohle und die nach oben weisende Zacke der Her-
dengelhohle. Die Normalform des Hohlenbéren und der
Deningerbir der Repolusthohle zeigen bei der Entwick-
lung der kleinsten Diaphysenfldche eine parabelidhnliche
Kurve (siehe auch Abb. 48), aus der die alpine Klein-
form sensu Ehrenberg nur z.T. ausschert, da beispiels-
weise Ramesch D-E durchaus auf der gedachten Kurve
zu liegen kommt. Ramesch B-C wiirde ein wenig nach
unten herausfallen, die Conturineshohle jedoch zur Gén-
ze. Letzteres gilt auch fiir die Biaren der Hundsheimer
Spalte. Anhand dieser Kurven wire es durchaus denkbar,
den Versuch einer biostratigraphischen Einstufung einer
Hohlenbirenfauna vorzunehmen.

Man kann die zusammengefafiten Mafle der Metapodien
aber auch zu einer Gruppierung der Béarenfaunen heran-
ziehen, wie das in den Abb. 60 und 61 ersichtlich ist.
Besonders schén trennen sich U. deningeri und U.
spelaeus in Abb. 60, wo der K-Index gegen das radio-
metrische Alter der Fundstellen aufgetragen ist. Es erge-
ben sich zwei Gruppen, deren eine etwa bei 80 % liegt
und die Deningerbiren reprisentiert; die andere umfafit
die Héhlenbirenfaunen inklusive der Conturineshéhle.
Eine eigene Position bezieht U. arctos priscus aus der
Windener Birenhohle.

Ein durchaus #hnliches Bild ergibt sich auch, wenn man
anhand des Plumpheitsindex oder der kleinsten Diaphy-
senfliche trennt, siche dazu Abb. 61. Es gibt immer die
Gruppe der Hohlenbéren und die der Deningerbéren,
Conturineshéhle und U. a. priscus stehen etwas abseits,
wobei die Bdren der Conturineshdhle den Héhlenbiren
niher stehen als den Deningerbiren; U. a. priscus hinge-
gen bezieht dabei immer unterschiedliche Positionen.
Besonders deutlich wird die Andersartigkeit dieser Bi-
ren beim Plumpheitsindex, wo sie, bedingt durch die
Schlankheit ihrer Metapodien, eine sehr tiefe Position
einnehmen. Hinsichtlich der kleinsten Diaphysenfliche
liegt U. arctos priscus zwischen U. spelaeus und U.
deningeri.

Die Unterschiede zwischen U. spelaeus und U. arctos
priscus beschrinken sich aber nicht auf die angefiihrten
MaBe, sondern umfassen, wie in Abb. 62 angegeben, alle
MeBstrecken sdmtlicher Metapodien.

Besonders auffillig ist dabei die grofite Lange, denn es
zeigt sich, daf die Werte im Bereich der Hohlenbiren
liegen und bei Metacarpale 2 und 5 sowie bei Metatarsale
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Differenzen zwischen U. deningeri aus HH und RE
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Abbildung 56: Vergleich von Ursus deningeri ,, hundsheimen-
sis” aus der Hundsheimer Spalte und Ursus deningeri ,,deninge-
roides” aus der Repolusthdhle. Die Null-Linie markiert das
Niveau der Baren aus der Repolusthdhle, Angaben in % von
GS.

Beitriige zur Paldontologie, 26, Wien, 2001

Entwicklung von Plumpheitsindex und K-Index
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Abbildung 57: Entwicklung von Plumpheitsindex und K-Index fiir
alle Fundstellen. HH— Hundsheim,RE — RepolusthShle, SW —Schwa-
benreithhohle, RK D-E — Ramesch-Knochenhéhle (basale Schich-
ten), HD — Herdengelhthle, CU — Conturines-hshle, RK B-C —
Ramesch-Knochenhohle (obere Schichten), WI — Windener Biren-
hohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standardisiert.
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U. deningeri und spelaeus —Normalform
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Abbildung 58: Entwicklung der kleinsten Diaphysenflache fiir
alle Fundstellen. HH ~ Hundsheim, RE — Repolusthshle, SW —
Schwabenreithhéhle, RK D-E — Ramesch—-Knochenhohle (ba-
sale Schichten), HD — Herdengelhéhle, CU — Conturines-héhle,
RK B-C - Ramesch-Knochenhéhle (obere Schichten), WI —
Windener Biarenh6hle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standar-
disiert.
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Abbildung 59: Entwicklung der Maf3e und Indices der Meta-
podien von U. deningeri und U. spelaeus, Normalform, aufge-
tragen gegen den P4/4-Index. Dabei zeigt sich ein Anstieg der
Werte entlang einer nach oben hin abgeflachten Kurve. HH —
Hundsheim, RE - Repolusthéhle, SW — Schwabenreithhohle,
HD - Herdengelhohle, WI — Windener Bérenhohle, GS — Gams-
sulzenhéhle, std. — standardisiert.

Abbildung 60: Entwicklung des iiber alle Metapodien
gemittelten K-Index simtlicher Faunen. Ganz deutlich sicht-
bar wird dabei die Trennung von U. deningeri und U. spelaeus
anhand des K-Index, aufgetragen gegen das Alter der Popula-
tionen, wobei zwei separierte Gruppen entstehen. Einen eige-
nen Platz nimmt auch U. arctos priscus ein. HH — Hundsheim,
RE - Repolusthéohle, std. — standardisiert.
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Abbildung 61: Entwicklung des iiber alle Metapodien gemittelten Plumpheitsindex (links) und der kleinsten Diaphysenfliche
(rechts) samtlicher Faunen. HH — Hundsheim, RE — Repolusthshle, SW — Schwabenreithhéhle, RK D-E — Ramesch-Knochen-
hohle (basale Schichten), HD — Herdengelhohle, CU — Conturineshéhle, RK B—C — Ramesch—-Knochenhohle (obere Schichten),
WI - Windener Birenhohle, GS — Gamssulzenhéhle, std. — standardisiert.

Differenzen zwischen U. spelaeus und U. a. priscus aus Winden

Abbildung 62: Vergleich von
Ursus spelaeus und Ursus arctos
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Abbildung 63: Vergleichende Ubersicht iiber die Entwicklung
der Flichenindices von simtlichen Barenpopulationen. Dabei
ergeben sich immer wieder Uberkreuzungen, d.h. Verschiebun-
gen in den Proportionen der Metapodien. Starke Anderungen
gehen im Bereich Herdengelhohle, Ramesch B—C und Windener
Birenhohle vor sich. Abkiirzungen: kDF — kleinste Diaphy-
sen-fliche, dF — distale Flidche, pF — proximale Flache, HH —
Hundsheim, RE — Repolusthhle, SW — Schwabenreithhéhle,
RK D-E — Ramesch-Knochenhéohle (basale Schichten), HD —
Herdengelhshle, CU — Conturineshéhle, RK B—C — Ramesch—
Knochenhohle (obere Schichten), WI — Windener Birenhohle,
GS — Gamssulzenhohle.
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3 und 5 die Werte der Hohlenbéren sogar noch iibertrof-
fen werden. Die iibrigen Werte liegen alle deutlich unter
dem Niveau der Hohlenbdren. Besonders grof} ist das
Metatarsale 2, weshalb der Mittelwert der Manus noch
iiber dem der Gamssulzenhohle liegt.

Besonders klein sind bei U. arctos priscus die Metatarsalia
1 und 4 ausgebildet. Die grofite Abweichung ist bei der
kleinsten Diaphysenbreite zu beobachten: sie betrigt et-
was mehr als -15 % und bewegt sich damit in einer Gro-
Benordnung, die durchaus auch als Unterschied zwischen
den deningeri—-Formen aus der Hundsheimer Spalte und
der Repolusthohle vorkommt.

8. Allometrien

Unter allometrischem Wachstum versteht man die
Proportionsidnderung eines Merkmals im Verhéltnis zu ei-
nem gewihlten MaBstab, z.B. zur KérpergroBe. Entschei-
dend dabei ist, daf sich das betrachtete Merkmal einiger-
maBen rasch an eine verdnderte Lebensweise oder eine
Funktionsénderung anpassen kann. In diesem Abschnitt
soll die Verinderung der Verhiltnisse, der Proportionen,
von Mittelhand und Mittelfufl dargestellt werden. Es geht
also darum, die mittleren Wachstumsverschiebungen der
einzelnen Thanatocoenosen im Vergleich zu beschreiben.

8.1. Methode

Als Mittel dafiir bieten sich wiederum Diagramme — Stab-
diagramme — an, welche die einzelnen Strahlen nebenei-
nander darstellen und auf diese Weise einen Eindruck iiber
die Proportionen von Metacarpus und Metatarsus der
jeweils betrachteten Thanatocoenose vermitteln. Da es
aus rdumlichen Griinden leider nicht mdglich ist, die Ver-
dnderungen aller MaBe fiir sémtliche Fundstellen abzu-
bilden, beschrinke ich mich hier auf zwei wesentliche
Parameter: die grofite Lange und den Plumpheitsindex.
Anhand dieser beiden Parameter soll ein kurzer Uber-
blick iiber die Verhiltnisse von Mittelhand und Mittelfufl
der einzelnen Thanatocoenosen gegeben werden. Aus der
Zusammenschau dieser Ergebnisse kann man dann einen
Uberblick iiber die Verinderungen im Lauf der Zeit er-
stellen, siche dazu die Abb. 64 bis 72. Die Abb. 73 liefert
zum Vergleich die Verhiltnisse einiger rezenter Vertreter
des Genus Ursus.

8.2. Beschreibung

Bevor nun niher auf die Stabdiagramme eingegangen
werden soll, méchte ich noch auf die Abb. 63 hinweisen,
die eine Ubersicht iiber die Verschiebungen der Flichen-
indices im Lauf der Zeit gibt. Dabei ergeben sich
besonders viele Verinderungen im Bereich von der Her-
dengelhéhle bis inklusive Ramesch B—C.

Wenn man nun die Abb. 64 bis 72 betrachtet, die als zu-
sammenhingender Block gesetzt sind, fillt auf, daB die
groBten Lingen der Metacarpalia immer ein 4hnliches
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Bild ergeben, das eine recht kontinuierliche Abnahme der
Linge vom fiinften bis zum ersten Strahl zeigt. Das gilt
fiir alle Fundstellen, die hier bearbeitet werden. Ein ver-
gleichbar stabiles Bild bieten auch die groften Lingen
der Metatarsalia. Es ist jedoch so, daBB der Grad der
Lingenabnahme vom fiinften zum ersten Strah] hin stér-
ker variiert, als das bei den Metacarpalia der Fall ist. Eine
weitergehende Steigerung in der Variation findet sich bei
Betrachtung des Plumpheitsindex. Die Plumpheitsindices
der Metacarpalia sind dabei das stabile Element. Es zeigt
sich ndmlich, daB zweiter und fiinfter Strahl der fossilen
Bérenpopulationen bei der Plumpheit dominieren. Dar-
auf folgen in absteigender Reihung zumeist der vierte,
dritte und erste Strahl. Dabei kann die Stirke der Abnah-
me wieder schwanken. Dieses Bild bietet sich wiederum
bei allen betrachteten Fundstellen, mit Ausnahme von
Ramesch B-C, wo der dritte Strahl um 0,1 plumper als
der vierte Strahl ist.

Die groBten Verdnderungen finden sich jedoch bei den
Plumpheitsindices des Metatarsus. Es gibt dabei ganz au-
genscheinlich drei verschiedene Konstellationen, die
eventuell einen weiteren Hinweis auf mogliche gene-
tische Zusammenhinge darstellen:

Konstellation 1:

Die erste Konstellation zeigt eine mehr oder weniger
regelmaBige Abnahme der Plumpheit vom ersten bis zum
fiinften Strahl hin. Dies ist das haufigste Bild, denn es
tritt bei fiinf von neun Fundstellen auf. Das sind: Schwa-
benreithh6hle, Ramesch D-E, Herdengelhohle, Windener
Barenhohle und bei der Gamssulzenhdhle.
Konstellation 2:

Die zweit und ex aequo mit der dritten am zweithdufigsten
auftretende der drei Konstellationen zeigt eine Abnahme des
Plumpheitsindex vom ersten zum dritten Strahl, gefolgt von
einem Einbruch zum vierten Strahl, der am schlanksten aus-
gebildet ist. Zum fiinften Strahl hin steigt der Plumpheits-
index wiederum an. Diese Konstellation zeigt sich beim
Material der Hundsheimer Spalte und — in abgeschwichter
Form - bei dem der Conturineshohle

Konstellation 3:

Die dritte und letzte Konstellation ist eine Variation der
ersten und zwar insofern, als eine Abnahme der Plump-
heit vom ersten zum zweiten Strahl erfolgt wie bei Kon-
stellation 1. Danach folgt aber eine Stufe vom zweiten
zum dritten, vierten und fiinften Strahl hin. Diese Kon-
stellation findet sich bei zwei Fundstellen, ndmlich bei
der Repolusthohle und dem oberen Niveau der Ramesch—
Knochenhohle (B-C). Es fragt sich nun, ob diese unter-
schiedlichen Konstellationen der Plumpheit des Meta-
tarsus einen phylogenetischen Zusammenhang aufdecken.
Es passen die selteneren Konstellationen 2 und 3 gut zu
den Besonderheiten, welche die unter Konstellation 2 und
3 zusammengefaten Birenpopulationen auch in ande-
rer Hinsicht aufweisen. Zum Vergleich dazu seien auch
noch die Verhiltnisse bei rezenten Ursiden exemplarisch
dargestellt. Es zeigt sich, daB jede hier vertretene Art eine
typische Konstellation der Verhiltnisse zwischen den ein-
zelnen Strahlen aufweist, die sich v.a. beim Plumpheits-
index von denen der Hohlenbiren—Gruppe unterscheidet.
Siehe Abb. 73 und 74 !
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Abbildung 64: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Deningerbiren
aus der Hundsheimer Spalte. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt — Metatarsale.
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Abbildung 65: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Deningerbéren
aus der Repolusththle. Beachtenswert ist v.a. die Reduktion der Plumpheit bei den Metatarsalia 3 bis 5 und die damit verbunden
Differenz zum Metacarpus. Atypisch ist auch der Umstand, daB die Metatarsalia bis auf das Metatarsale 1 ldnger als die entspre-
chenden Metacarpalia sind. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt — Metatarsale.
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Abbildung 66: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Hohlenbéren
aus der Schwabenreithhghle. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt — Metatarsale.
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Abbildung 67: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Lange und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Hohlenbéren
:;u§ der Ramesch—KnocheMéhle, D-E. Beachtenswert ist v.a. die Reduktion, d h. das kontinuierliche Abnehmen der Plumpheit

ei den Metatarsalia und die damit verbunden Differenz zum Metacarpus. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc
~ Metacarpale, Mt — Metatarsale.
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Abbildung 68: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Hohlenbéren
aus der Herdengelhohle. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt — Metatarsale.
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Abbildung 69: Darstellung der Verhiltnisse von grofter Lange und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Biren aus der
Conturineshéhle. Beachtenswert ist v.a. dic Reduktion der Plumpheit bei den Metatarsalia 2 und 3 und die damit verbundene
Differenz zum Metacarpus. Atypisch ist auch der Umstand, da8 die Metatarsalia 4 und 5 ldnger als die entsprechenden Metacarpa-
lia sind. Langenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt —~ Metatarsale.
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Abbildung 70: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Hohlenbiren
aus der Ramesch—-Knochenhohle, B-C. Beachtenswert ist v.a. die Reduktion der Plumpheit bei den Metatarsalia 2 und 3 und die
damit verbunden Differenz zum Metacarpus. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt — Metatarsale.

Abbildung 71: Darstellung der Verhiltnisse von groBter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metat
aus der Windener Birenhohle. Langenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt -

arsus der Hohl
Metatarsale.
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Abbildung 72: Darstellung der Verhédltnisse von grofter Linge und Plumpheit von Metacarpus und Metatarsus der Hohlenbdren
aus der Gamssulzenhéhle. Beachtenswert ist v.a. die Reduktion der Plumpheit bei den Metatarsalia 4 und 5 und die damit verbun-
dene Differenz zum Metacarpus. Lingenangaben in mm, Plumpheit in PI-Einheiten, Mc — Metacarpale, Mt — Metatarsale.
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Nacht"ag z1 Abbildung 73 und 74: Ergidnzung der beiden nachfolgenden Abbildungen um die Diagramme von Ursus thibetanus.
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Abbildung 73: Balkendiagramme der groBten Linge von Metacarpus (links) und Metatarsus (rechts) bei rezenten Urs“}j]en: ?1::5 zigt
m sicher 1st.

stammen von adulten rezenten Ursiden, wo die Zusammengehorigkeit der einzelnen Metapodien zu einem Individuw ¢ Es gibt
sich dabei, da jede der hier exemplarisch angefiihrten Bérenarten eine arttypische Gewichtung des jeweiligen Strahles auw-,els ’ ber in
durchaus Variationen in einer Art beziiglich der absoluten GréBen, die Relationen zwischen den einzelnen Strahlen bleiben 2
gewissen Grenzen konstant. Insofern werden also artspezifische Bauplaneigenheiten durch diese Darstellung wiedergegeben-
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Abbildumlg 74: Balkendiagramme des Plumpheitsindex von Metacarpus (links) und Metatarsus (rechts) bei rezenten Ursiden. Die
€rte stammen von adulten rezenten Ursiden, wo die Zusammengehorigkeit der einzelnen Metapodien zu einem Individuum sicher ist.
Es zeigt sich dabei, daB jede der hier exemplarisch angefiihrten Birenarten eine arttypische Gewichtung des jeweiligen Strahles aufweist.
S 8ibt durchaus Variationen in einer Art beziiglich der absoluten Werte, die Relationen zwischen den einzelnen Strahlen bleiben aber in

Eewissen Grenzen konstant. Insofern werden also artspezifische Bauplaneigenheiten durch diese Darstellung wiedergegeben.
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9. Sexing mit Metapodien

Ein weiterer Punkt von Interesse ist die Frage, ob ein
Sexing mit Hilfe der Metapodien méglich ist. Dieses wird
beim Hohlenbédren am besten mit den Canini durchge-
fiihrt und liefert die besten, d.h. glaubhaftesten Ergebnis-
se. Die ersten Ansitze dazu finden sich bereits in den 40-
iger Jahren des 20. Jahrhunderts in einer Arbeit von Bach-
oFeN—EcHT (193 1) in der Monographie iiber das Drachen-
loch bei Mixnitz (siehe: ABEL, O.,et al., 1931) und wurde
seit damals zur Standardmethode des Sexing fiir Hohlen-
barenfaunen weiter entwickelt. Die letzte umfassende
Arbeit iiber und mit Hilfe dieser Methode war die Diplom-
arbeit von OswALD, J. (1999), welche die sex-ratios fiir
einige der wichtigsten Hohlenbirenfaunen Osterreichs
zusammenfalt.

Es wurde ja auch bereits mehrfach versucht, sex—ratios
anhand von Langknochen zu erfassen, ein Unterfangen,
das wegen der zumeist geringen Stiickzahlen bereits pro-
blematisch erscheint. Man denke beispielsweise an die
Arbeit von REISINGER, Ch. & HOHENEGGER, J. (1998) oder
an JaMBREsIc, G. (2000), die versuchen, mit Hilfe diffizi-
ler statistischer Methoden und leider sehr geringen Stiick-
zahlen sex-ratios anzugeben.

Ein Versuch, der gerade im Lichte der vorliegenden Ar-
beit iiber die zahlenmaBig doch deutlich stérker vertrete-
nen Metapodien, den kleinsten Langknochen im Skelett,
immer fragwiirdiger erscheint.

Wenn man ndmlich die Histogramme der einzelnen MaB3e
selbst der stiickmafig umfassendsten Hohlenbirenfaunen
vergleicht, fillt einem auf, daB selbst innerhalb eines ein-
zelnen Strahles keine einheitliche Linie hinsichtlich der
Verteilung zu finden ist. Bei den verschiedenen Meta-
podien kann man bei verschiedenen Maflen eine zwei-
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gipfelige Verteilung vermuten, eine scharfe Trennung in
zwei GroBenklassen 148t sich aber in kaum einem Fall
iiberschneidungsfrei herstellen. Andere Mafie wiederum
scheinen anndhernd normalverteilt zu sein und scheiden
daher fiir ein Sexing vollkommen aus. Interessant ist auch
zu beobachten, daff der Plumpheitsindex jedenfalls
normalverteilt und nicht vom Geschlecht abhéngig ist.
Dies gilt aber nicht fiir die iibrigen Indices.

Die besten Moglichkeiten, eine bimodale Verteilung bei
den Metapodien zu finden, bietet der fiinfte Strahl der
Mittelhand. Da aber gelegentlich auch der erste und zweite
Strahl des Metacarpus eine einigermafen bimodale Ver-
teilung liefern, die aber anders auszusehen pflegen als
die des fiinften Strahls, wird die Aussagemdoglichkeit
dadurch sehr stark ausgehohlt. Wie man an den vorange-
gangenen Histo- und Diagrammen unschwer sehen kann,
sind die Metapodien fiir ein Sexing einer Hohlenbiren-
population ungeeignet, sieche dazu Abb. 7 bis 25. Selbst
bei groBen Stiickzahlen, d.h. bei 100 Stiick pro Meta-
podium und mehr, zeichnet sich keine schone zweigipfe-
lige Kurve ab, es bleibt fast immer ein mehr oder weni-
ger breites Ubergangsfeld, das eine eindeutige Zuweisung
zu einem der beiden Geschlechter unméglich macht. Auch
die Streuungsdiagramme, von denen zwei der aussage-
kriftigsten in Abb. 75 und Abb. 76 wiedergegeben sind,
ermoglichen keine eindeutige Diagnose des Geschlech-
tes, da auch hier die Ergebnisse der fiinf Strahlen stark
variieren.

Um wieviel unplausibler daher die Sexing—Versuche an
den nur in deutlich geringeren Mengen vorhandenen
Langknochen sind, kann man sich leicht ausrechnen. Die
einzig emnstzunehmende Sexing—Methode fiir Hohlen-
barenpopulationen bleibt also nach wie vor die traditio-
nelle Methode mit den Eckzédhnen.

Windener Barenhdhle: U. spelaeus
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Abbildung 75: Streuungsdiagramm der kleinsten Diaphysen-
fachen der Metacarpalia 4 von U. spelaeus aus der Windener
Biérenhohle. Man beachte die bemerkenswert schéne Trennung
einer groBen und einer kleineren Untergruppe, die man evtl.
als Ausdruck des Sexualdimorphismus bewerten konnte. Zwei-
fel kommen auch angesichts der Tatsache auf, daB nicht jedes
Metapodium vergleichbar schéne Trennungen liefert.
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Abbildung 76: Streuungsdiagramm der e Wingner

fichen der Metacarpalia 4 von U. a. priscus aus
Birenhohle. Man beachte die bemerkenswert sch(’:‘u’le TTC“':: li/[:lg
einer groBen und einer kleineren Untergruppe. die manzwci-
als Ausdruck des Sexualdimorphismus bewerten kom?tf;-[ s
fel kommen auch angesichts der Tatsache auf, QaB nicht J
Metapodium vergleichbar schone Trennungen licfert.
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10. Diskussion

Bei Betrachtung der Entwicklung der Metapodien muB
zunichst eine Unterscheidung zwischen den Fundstellen,
die Deningerbiren, die Hohlenbidren der Normalform,
oder schlieBlich denen die solche der alpinen Kleinform
sensu Ehrenberg enthalten, treffen. Dies ist deshalb n6-
tig, weil sich zwischen diesen Formen teils unterschied-
liche Evolutionstendenzen zeigen. Wenn man die Ent-
wicklung der Metapodien in der Hohlenbirengruppe in
einem Diagramm darstellt, auf dessen Ordinate der P4/
4-Index gegen einen der auf der Abszisse eingetragenen,
standardisierten Parameter aufgetragen ist, so verlduft
diese teils in einigermaBen regelhafter, teil sprunghafter
Art und Weise. Einen fiir biostratigraphische Zwecke
giinstigen Verlauf zeigt die in Abb. 77 dargestellte Kurve
der gemittelten MaBe. Die Kurve der gemittelten Indices
zeigt eine Stagnation von den Hohlenbéren der Herdengel-
hohle zu denen der Windener Bérenhohle. Die deningeri-
Fundstellen wurden zur Illustration der eigentiimlichen
Entwicklung in das Diagramm mit aufgenommen, doch
dazu spiter mehr.

Die Besonderheiten

Wenn man auch noch die Diagramme mit den Vertei-
lungen fiir die anderen Parameter mitberiicksichtigt, fal-
len dabei gewisse Regelhaftigkeiten besonders auf: die
Fauna der Hundsheimer Spalte, die in besagten Diagram-
men oftmals zu hoch liegt, die Béren der Conturinesh6h-
le, die je nach betrachtetem Ma@ entweder deutlich unter
oder, im Falle des Plumpheitsindex, iiber der aufgrund
der Alterstellung zu erwartenden Position liegen, die Bi-
ren der Herdengelhohle, die ebenfalls oft iiber der zu er-
wartenden Position liegen und zu guter Letzt auch die
Biren der Ramesch Knochenhéhle, die mit abnehmen-
dem Alter immer kleiner und schlanker werden. Zuletzt
auch noch die Hohlenbdren der Windener Birenhéhle,
die bei der groBten Linge oft weit vorne liegen, wihrend

U. deningeni und spelaeus —Normalform
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Abbildurmg 77: Entwicklung von U. deningeri und der Nor-
:fal‘f‘?ml von U. spelaeus anhand der mittleren MaBe und In-
185 in % von GS, Abkiirzungen siche Abb. 63.
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sie beim Plumpheitsindex etwas zuriickzubleiben pfle-
gen.

Die Deningerbiren der Repolusthohle stehen an der Ba-
sis, v. a. groBenmiBig — denn plumpheitsmiBig stehen
sie bereits etwas hoher — an die sich dann zwanglos die
Faunen der iibrigen Normalform—-Faunen anschlieen las-
sen (siche Abb. 47, 50, 52, 54).

Eine weitere Ausnahme reprisentiert die Fauna der De-
ningerbiren aus der Repolusthéhle, die sich in den Mit-
telwerten dimensionell bis zu 17 % (sic !), bezogen auf
die Werte der Gamssulzenhohle, von ihren niederdster-
reichischen Artgenossen aus der Hundsheimer Spalte
unterscheiden. Diese Differenz 148t sich auch nicht durch
die unterschiedliche H6henlage der beiden Fundstellen
erkldren. Es wird daher weiter zu untersuchen und abzu-
kldren sein, ob die Repolustbiren wirklich weiterhin so
wie die Biren der Hundsheimer Spalte als Deningerbi-
ren einzustufen sind, oder ob ihnen nicht eine eigene sys-
tematische Stellung zukommt, z.B. als besonders kleine
Unterart von Ursus deningeri.

Denn selbst wenn sich die Hundsheimer Béren nur in der
GroBe ihrer Metapodien so stark von den Deningerbéren
der Repolusthohle unterscheiden sollten, was a priori nicht
Zu erwarten ist, so wire es dennoch ein Grund, diesen
Béren eine distinkte systematische Position auf unterart-
lichem Niveau zuzuweisen. Es muB fiir diese unterschied-
liche Merkmalsausprigung ja einen plausiblen Grund
geben. Dazu kommt auch die recht groBe altersmifBige
Differenz zwischen diesen beiden Fundstellen, die
ebenfalls eher fiir eine systematische Abgrenzung dieser
beiden Barenformen spricht. Diese sollte, wie bereits in
Kapitel 7 dargelegt, auf subspezifischem Niveau statt-
finden, da, wenn man die groBe Variabilitét innerhalb des
Genus Ursus mitberiicksichtigt, nach Ansicht des Autors
nicht ausreichend Differenzen fiir einen spezifische Tren-
nung der beiden deningeri—Formen bestehen. Ich schla-
ge daher vor, die aus der Repolusthshle stammenden
Biren, die dem Schidel- und Zahnbau nach als Ursus
deningeri einzustufen sind, unterartlich von dem aus der
Hundsheimer Spalte stammenden Ursus deningeri abzu-
trennen und als Ursus deningeri ,,deningeroides” zu be-
zeichnen. Der Begriff bietet sich deshalb an, weil bereits
Maria Mottl die Sonderstellung dieser Biren erkannt, aber
falschlicherweise als U. speleaeus ,,deningeroides” ein-
gestuft hat.

Das aus dem Material der Hundsheimer Spalte vorlie-
gende Metatarsale 5 eines deutlich schlanker gebauten
Ursiden kann nicht der Art U. deningeri zugeordnet wer-
den, sieche Abb. 5 und 6. Ursus deningeri scheidet v.a.
wegen der vollig anderen Proportionen und der Di-
aphysenmorphologie aus, siehe dazu Tafel 1 und 2. Be-
dauerlich ist auch der Umstand, da von den in Betracht
kommenden altpleistozinen Béren Europas leider kein
oder kaum postcraniales Material vorhanden ist, sodaB
eine eindeutige Bestimmung dieses Fundes nicht még-
lich ist. Plionarctos stehlini KrETZOI (=schertzi) ist nach
Tuenus,E. (1959:80) als U. (Euarctos) mediterraneus
MaJor zu bezeichnen. Der giiltige Namen dieser Form
lautet jetzt U. thibetanus mediterraneus. Diese Form
kommt als altpleistoziiner, europdischer Vertreter des
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Subgenus Euarctos zur Bestimmung des fraglichen Meta-
tarsale 5 in Betracht, dies scheitert aber daran, da3 keine
Metapodien von diesem Béren bekannt sind. Ursus
(Euarctos) thibetanus scheidet aufgrund der groflen me-
trischen und morphologischen Differenzen, die das re-
zente Vergleichsmaterial aufweist, ginzlich aus, und so
bleibt als letzte Moglichkeit noch die Bestimmung als U.
cf. arctos, resp. U. cf. arctos. Das ist insofern nicht unpro-
blematisch, da die gingige Lehrmeinung besagt, da im
Altpleistozin noch keine Braunbiren nachzuweisen sind.
Problematisch ist auch der Umstand, daf} bislang nur das
besagte Metatarsale 5 vorhanden ist und keinerlei Zahn-
reste, die den Befund hitten absichern kénnen. Dennoch
stelle ich dieses Metatarsale 5 wegen seiner Metrik, Mor-
phologie und auch wegen seiner Proportionen zum
arctos—Formenkreis und zwar als Ursus cf. arctos.

Das nach den Deningerbéren der Repolusthéhle néchst-
hohere Evolutionsniveau wird von den Héhlenbéren der
Schwabenreithhdhle besetzt. Diese Biren sind im Schnitt
recht klein und zeigen, dazu passend, einen im Mittel recht
kleinen Plumpheitsindex, der sogar unter dem der Repo-
lusthohle liegen kann (siehe Tabelle 11).

Bei manchen MaBen zeigt die Fauna der Herdengelhthle
die Tendenz, eine hohere als die zu erwartende Position
einzunehmen, d.h. groBere Durchschnittswerte aufzuwei-
sen. Der Grund dafiir liegt wohl in der deutlich htheren
Funddichte in den jiingeren und jiingsten Bereichen des
Herdengel-Profiles, die zu einer Dominanz der gréBeren
und plumperen Individuen fiihrt und damit zur Anhebung
der Mittelwerte. Ein Versuch, das Material der Herdengel-
hohle stratigraphisch zu teilen, was aufgrund des groBen
zeitlichen Umfanges dieses Profiles sehr sinnvoll gewe-
sen wire, ist wegen des geringen Materialumfanges nicht
gelungen. Eine erste Vorab—Analyse mit einer Zweitei-
lung des Materials hat interessanterweise ergeben, dafl
die Béren aus den unteren und mittleren Bereichen des
Herdengel-Profiles grofer sind als die aus den jiingsten
Abschnitten, siche RABEDER (1999:94 ff)). Die von
RABEDER (1999:95) gefundenen Riickschlége in der Zahn-
entwicklung der Béren aus der HerdengelhGhle um etwa
70 kab.p. sind wegen des vorerwihnten Materialmangels
leider nicht nachzuweisen. Dieser Befund wiirde auch gut
zu den Ergebnissen der Ramesch—Knochenhdohle passen,
die ebenfalls eine Abnahme der groBten Linge und des
Plumpheitsindex zu den jiingeren Bereichen hin zeigt.
Aufgrund des nur sehr geringen Materiales muf} dieser
Befund stark bezweifelt werden, da er auch zufillig zu-
stande gekommen sein konnte.

Die Gruppe der alpinen Kleinform des Héhlenbéren
umfaft die beiden in dieser Arbeit unterschiedenen Ni-
veaus des Profiles der Ramesch—Knochenhéhle, und, so
man die Biren der Conturineshéhle noch dazu rechnet,
auch diese bislang hochstgelegene aller bekannten Béren-
fundstellen. Wihrend die Héhlenbiren aus dem unteren
Bereich des Ramesch-Profiles noch ganz der aufgrund
des Alters zu erwartenden Position im Diagramm entspre-
chen, zeigt sich eine Abnahme der Dimensionen und auch
der Plumpheit in den oberen Bereichen dieses Profiles
(siche z.B. Abb. 33). Diese bislang einzigartige Umkeh-
rung des ansonsten iiblichen Trends zur GréBenzunahme
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und Verplumpung ist aber mit Sicherheit kein methodi-
sches Artefakt, sondem ist einer tatsichlichen Trendum-
kehr zuzuschreiben, die auch von den jiingsten Ergebnis-
sen von RABEDER (1999:93), der erst unlingst die Zahn-
evolution der Biren aus dem Ramesch-Profil, nach
Grabungstiefen unterschieden, neu ausgearbeitet hat,
untermauert wird.

Durch welche duBeren Zwinge eine solche Trendwende
eingeleitet werden kann, ist noch abzukldren, es kommt
dafiir aber wohl am ehesten eine klimatische Ver-
schlechterung in Frage, doch ist fraglich, warum so mo-
bile Tiere wie Béren nicht einfach abgewandert sind um
dem etwa 35 ka b.p. vermutlich rauher werdenden Klima
zu entgehen. RABEDER (1999:94) stellt damals noch ei-
nen eventuellen Zusammenhang von Evolutions-
riickschritt im GebiB und einer Verringerung der Korper-
dimensionen in Frage, da er schreibt: ,,Ob der Evoluti-
ons—Riickschritt auch tatsdchlich mit einer Verringerung
der Dimensionen einhergegangen ist, muf} hier noch eine
Vermutung bleiben.” Der bei den Metapodien festgestellte
Riickschritt betrifft v. a. die Grofie und auch die Plump-
heit der Metapodien, sodaB die von RABEDER geduferte
Vermutung beziiglich einer Groflenabnahme dieser Hoh-
lenbiren durchaus richtig sein diirfte.

Auch ist es nicht wahrscheinlich und es fehlt dafiir auch
jeglicher Hinweis, daB im Laufe der Zeit immer mehr
Weibchen die Ramesch—Knochenhohle aufgesucht haben
sollten und es dadurch zu einer dimensionellen Abnah-
me gekommen ist. Hier, wie auch im Falle der Conturi-
neshohle, ist die von REISINGER, Ch. & HOHENEGGER, J.
(1998) wiederbelebte Hypothese beziiglich einer
geschlechterspezifischen Belegung der Hohlen entspre-
chend ihrer Hohenlage, die besagt, da eher die Weib-
chen hochgelegene Hohlen aufgesucht hatten, zu verwer-
fen (siche auch RABEDER, dieser Band). Das wird nicht
nur durch die Eckzahn—Analyse am Material der Contu-
rinesbéren, durchgefiihrt von G. Rabeder, sondern auch
durch die Verteilungen belegt, die auf der Gesamtheit der
in diesen Fundstellen gefundenen Metapodien beruhen.
Die hichstgelegene Fundstelle von Vertretern der Hoh-
lenbéiren—Gruppe stellt die Conturineshohle in Siidtirol
dar. Die dort gefundene Taphocoenose zeigt eine interes-
sante Mischung altertiimlicher und fortschrittlicher Merk-
male, was sich nicht nur im Gebil manifestiert, sondem
auch bei den Metapodien seinen Niederschlag findet. Bel
der Analyse der Diagramme hat sich nimlich gezeigt, daB
die recht klein gebauten Conturinesbéren auch bei den
Metapodien diese intermedidre Position zwischenﬂ U.
deningeriund U. spelaeus einnehmen, mit einer verstark-.
ten Tendenz zu U. deningeri. Diese Affinitdt zu deninger!
besteht nicht nur bei der Metrik, sondern setzt sich auch
in der Morphologie fort.
Vor allemrgas Mgetatarsale 5 zeigt entsprechende Merk—
male, wie z.B. die nicht weit nach lateral ausf—iﬁ"lf"'nde
Tuberositas ossis metatarsalis V und die zumeist Eur
schwach ausgeprigte Fovea. Der Querschnitt der D_lap ?”
se zeigt etwa bei der Hilfte der Metatarsale 5 d_enmégfr :
artige und bei der anderen Hilfte spelaeus-artise t“for‘
Die Ausprigung der Tuberositas an der I'Jacws pO,ZStorS
ist wieder mehr deningeroid. Nach Ansicht des
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handelt es sich bei diesem hochalpinen Vertreter der Hoh-
lenbidren-Gruppe um einen persistierenden Zweig der
deningeri-Linie, der beziiglich seines Gebisses auch fort-
schrittliche Merkmale erworben hat, wie sie sonst nur in
der spelaeus-Linie gefunden werden, siche NAGEL &
RABEDER (2001). Dieser Mischung aus altertiimlichen und
fortschrittlichen Merkmalen sollte auch in taxonomischer
Hinsicht Rechnung getragen werden, wofiir sich eine sub-
spezifische Abtrennung von U. deningeri anbietet. Diese
Differenzen miissen aber noch durch weitere Analysen
des Schédels und des postcranialen Skelettes untermau-
ert werden. In Abb. 78 und 79 wurde eine Auftrennung
der untersuchten Fundstellen nach K-Index und nach
Plumpheitsindex vorgenommen. Besonders schon lassen
sich anhand des Plumpheitsindex zwei Linien innerhalb
der Hohlenbdren—Gruppe darstellen, sieche Abb. 78. Die
eine verldauft ausgehend von den Deningerbiren der
Hundsheimer Spalte iiber die aus der RepolusthGhle wei-
ter zu den Biren aus der Conturineshohle. Die zweite
beginnt mit den recht primitiven Baren der Schwaben-
reithhohle und zieht iiber diejenigen aus Ramesch D-E
weiter liber die Herdengelhdhle bis hin zur Population
der Gamssulzenhéhle. Ramesch B-C zweigt als Seiten-
linie davon ab und stellt eine eigene Entwicklung dar.
Etwas weniger schon wird diese Entwicklung durch den
K-Index wiedergegeben, siche Abb. 77. Hier zeigt sich
wieder der Abfall des K-Index von den Baren der Hunds-
heimer Spalte zu denen der Repolusthdhle, um dann zu
den Conturinesbiren anzusteigen. Der andere Zweig ver-
lduft dhnlich wie bereits beim Plumpheitsindex, mit dem
Unterschied, daB bei der Windener Bérenhohle ein deut-
licher Einbruch erfolgt. Auch hier zweigen die Hohlen-
baren von Ramesch B-C als eigene Seitenlinie ab. Die
Trennung der beiden Linien hitte theoretisch irgendwo
zwischen Hundsheimer Spalte und Repolusthdhle statt-
finden kénnen.

Die tiefstgelegene aller alpinen Birenhohlen ist die
Windener Birenhohle. Die Metapodien dieser Hohlen-
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biren sind sehr groB und kommen, wohl aus diesem
Grund, beim Plumpheitsindex nur bis knapp 96 % an die
Gamssulzenbiren heran, obwohl sie die Biren der Gams-
sulzenhéhle bei vielen MaBen iibertreffen. Die groBte zu
verzeichnenden Differenz betriagt +10,8 % bei der dista-
len Fliche des Metatarsale 5. Ebenfalls von groBem Inte-
resse ist die Begleitfauna zu den Hohlenbéren der Win-
dener Birenhohle: Gulo gulo und ein spitpleistozéner
Braunbir, der nach THENIUS, E. (1956:170) als Ursus
arctos priscus zu bezeichnen ist. Die Beschreibung die-
ser Braunbdrenunterart basiert auf zwei fast vollstdndi-
gen Schideln, die friiher zur Entstehung der Bastardisie-
rungshypothese — fertile Nachkommen zwischen Hohlen-
und Braunbir — gefiihrt haben. Diese wurde aber
spitestens durch die Untersuchung von THENIUS obsolet.
Das GebiB3 von U. arctos priscus zeigt eine Auspragung,
die am ehesten jener asiatischer Braunbdren entspricht.
Das pafit durchaus auch zu den an den Metapodien ange-
stellten Befunden, die hinsichtlich der Ausprigung der
Diaphysen eine entfernte Ahnlichkeit mit U. maritimus
zeigen. Auch die ZahnmaBe fallen in die Variationsbreite
von U. arctos, wenn auch in den oberen Bereich. Fiir eine
Zuordnung zum arctos—Formenkreis spricht auch das
kurze Diastem und das Vorhandensein der vorderen Pra-
molaren sowie das Fehlen einer Glabella. Das verleiht
den beiden Schédeln bereits ein sehr braunbirenartiges
AuBeres. Eine gewisse morphologische Nihe besteht laut
THENIUS (1956) auch zu den rezenten asiatischen Steppen-
braunbiren wie U. a. piscator bzw. U. a. isabellinus (=
Druinosus).

Des weiteren zeichnet sich dieser braune Bér durch seine
auBerordentliche GroBe aus — er ist bei schlankerem Bau
der Metapodien nahezu gleich groff wie der Hohlenbdr,
ja er iibertrifft, hinsichtlich der groften Linge, deren
Mittelwerte sogar bei vier Metapodien: nimlich dem
Metacarpale 2, Metacarpale 5, Metatarsale 3 und Meta-
tarsale 5, siche dazu Abb. 62. Weitere Unterschiede be-
stehen hinsichtlich der Feinmorphologie von v.a. der Di-
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Abbildung 78: Mégliche Entwicklung der Hohlenbéiren-Grup-
Pe anhand des K-Index. Es bilden sich zwei Gruppen heraus,
die sich aber nicht so zwanglos als zu einer Linie gehorig dar-
§teller1 lassen, wie das etwa bei Verwendung des Plumpheits-
index méglich ist. Gut kommt die Nihe der Baren von CU und
RK B—C heraus. Abkiirzungen siehe Abb. 63.

Abbildung 79: Mégliche Entwicklung der Hohlenbéren-Grup-
pe anhand der des Plumpheitsindex. Hier zeigt sich ein durchaus
deutlicher Trend von Hundsheimer Spalte, Repolust- und Con-
turineshohle plumpere Metapodien auszubilden. Demzufolge
stehen die Rameschbiren in einer Reihe mit den Biren der
spelaeus—Normalform. Abkiirzungen siehe Abb. 63.
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aphyse. Die Differenzen bei der Auspriagung der Gelenk-
flachen sind minimal und erlauben keine sichere Diffe-
rentialdiagnose.

Ursus arctos priscus war wahrscheinlich kein Zeitge-
nosse des Hohlenbiren wie THENIUS, E. (1956:170) noch
annahm, sondemn ist vermutlich erst mehr als 13 ka spa-
ter in die Windener Birenhohle gekommen. Das hat eine
radiometrische Datierung ergeben, die in DoppEs, D. &
RABEDER, G. (1997:282) publiziert worden ist. In nichs-
ter Zeit sollen noch weitere “C—Daten von U. a. priscus
erstellt werden, sowie eine DNA—Analyse, die seine ge-
netische Verbindung zu den rezenten Braunbiren erhel-
lerr soll. Diese Untersuchungen werden es hoffentlich
ermoglichen, den nichsten lebenden Verwandten des gro-
Ben Windener Braunbiren zu finden und ihn so taxono-
misch besser einzustufen.

Den aufgrund empirisch gewonnener Erkenntnisse ge-
wihlten Kulminationspunkt stellen die H6hlenbéren der
Gamssulzenhohle dar. Es ist nicht blof die jiingste der
hier behandelten Hohlenbérenfaunen, sie weist nicht nur
ein entsprechendes Evolutionsniveau bei den Zihnen auf,
sondern auch hinsichtlich der Entwicklung der Meta-
podien liegt sie, von einigen Ausnahmen abgesehen, an
oberster Position. Ubertroffen werden die Mittelwerte der
Gamssulzenhdhle v.a. bei der Plumpheit von Metacarpale
1 und Metatarsale 1 aus der Conturineshohle, sowie von
etlichen MaBen der Metatarsalia der Windener Biren-
hohle. Bei den Metacarpalia schafft es nur der erste Strahl
deutlich iiber das Gamssulzenniveau hinauszukommen.
Bei der groiten Linge bleibt die Gamssulzenhthle gene-
rell etwas hinten. Bei den Indices jedoch ergibt es sich,
daB die Thanatocoenose der GamssulzenhShle immer an
hochster Stelle steht.

Differentialdiagnose:

Das wohl schwierigste Kapitel bei der Bearbeitung von
Metapodien, die von Biren der Hohlenbiren—Gruppe und
nahe verwandten Formen stammen, ist die sichere artliche
Bestimmung. Dies ergibt sich vor allem daraus, weil die
Metapodien einer ganz beachtlichen Variabilitdt unter-
worfen sind. Der Vorgang der Bestimmung von Metapo-
dien ist nicht als trivial zu bezeichnen.

Zum Zweck der artlichen Bestimmung eines beliebigen
Metapodiums einzelne Merkmale an diesem zu betrach-
ten, ist vOllig zwecklos. Die Merkmale miissen immer in
Kombination betrachtet werden. Die Ausprigung der
Diaphysen ist bei Deninger- und Hohlenbér nicht unter-
scheidbar, das gilt auch fiir alle Tuberkel, Protuberanzen
und Foveae. Nicht stichhaltig ist auch die Ausprigung
sowohl der distalen als auch der proximalen Gelenkfliche.
Es gibt keine Gelenkfacettenform, die nicht bei beiden
Birenarten vorkommen wiirde. Ja selbst die metrische
Erfassung des Metapodiums gibt uns kein Mittel in die
Hand, das eine eindeutige Zuordnung zu der einen oder
zu der anderen Art gestatten wiirde. Auch die Analyse
der Metapodien zeigt, daB der Ubergang von Ursus
deningeri zu Ursus spelaeus ein flieBender, und als sol-
cher von einer Verschiebung der MeBwerte gekennzeich-
net ist. Dabei bleibt immer eine Uberschneidungszone.
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Selbst die Proportionen der Metapodien sind kein siche-
res Hilfsmittel, da sich die deningeri-Formen mit dem
unteren Bereich der spelaeus—Formen iiberschneiden.
Etwas leichter wird die Differentialdiagnose, wenn das
betrachtete Metapodium zu einer etwas weiter entfernt
verwandten Form, aber durchaus noch immer im Genus
Ursus stehend, gehort. Bereits zu dem doch nahe ver-
wandten U. arctos bestehen bereits Unterschiede bei der
Proportionierung der Metapodien, die eine Verwechslung
nahezu unmdoglich machen. Diese sind in jedem Fall deut-
lich schlanker gebaut und unterscheiden sich um rund 4
Plumpheitsindex—Einheiten von U. deningeri und U.
spelaeus. Das gilt fiir nahezu alle Vertreter des Genus
Ursus, mit Ausnahme von U. maritimus, der hinsichtlich
der Plumpheit zwischen U. arctos und U. spelaeus steht.
Dariiber hinaus sind der erste bis vierte Strahl bei U. arctos
gerader gebaut als bei den Vertretern der Hohlenbiren—
Gruppe. Das gilt allerdings nicht fiir den fiinften Strahl.
Noch grofier werden die Differenzen, die beispielsweise
zu den asiatischen und amerikanischen Vertretern, STock
& MERRIAM (1925), hin bestehen. Hier finden sich erstmals
auch deutliche Unterschiede bei der Ausgestaltung der
Gelenkfldchen an den Bases metapodiales. Dazu kommt
dann auch noch — zumindestens bei einigen Arten — eine
deutlich stirkere Kriimmung der Metapodien in anterio-
posteriorer Richtung, sowie signifikante GroBenunter-
schiede.

11. Conclusiones

1. In der Hohlenbiren—Gruppe sind die Metapodien ei-
ner Evolution unterworfen, die im Grofen und Ganzen
der Deperet’schen Regel entsprechend verlduft. Es ist
allerdings kein linearer Trend zu grofBeren Dimensionen,
sondern der Anstieg erfolgt ab etwa 100 ka exponentiell.
2. Eine zeitliche Einstufung einer Hohlenbéren—Fauna ist
anhand des K-Index des Metatarsale 2 moglich. Auch
einige Parameter anderer Metapodien zeigen eine entspre-
chende Entwicklung, sind aber nicht ganz so gut dafiir
geeignet wie das Metatarsale 2.

3. Wenn man Metacarpus und Metatarsus betrachtet, wird
die Entwicklung am besten durch den Plumpheits- und
den K-Index, aufgetragen entweder gegen den P4/4-In-
dex oder das radiometrische Alter, beschrieben. Das gilt
auf der Ebene des einzelnen Metapodiums genauso wie
auf der Ebene von Metacarpus und Metatarsus.

4. Im Profil der Ramesch Knochenhdhle zeigt sich eine
riicklaufige Entwicklungstendenz, die zu kleineren und
schlankeren Metapodien in den jungen Abschnitten des
Profiles (0-70 cm unter NN) fiihrt. Als moglicher Ausl6-
ser einer solchen Entwicklung wird eine Klimaver-
schlechterung diskutiert.

5. Im Material der Hundsheimer Spalte war es moglich,
eine weitere Birenart anhand eines Metatarsale 5 nagh-
zuweisen. Dieses Element wird als U. cf. arctos beschrie-
ben und abgebildet.

6. Es besteht bei den alpinen Hohlenbiren ein Trend zur
Verplumpung des ersten Strahles, der bei denen des Tief-
landes nicht nachweisbar ist.
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7. Die aus dem Material der Windener Birenhshle von
TrENIUS (1956) beschriebene Art U. arctos priscus kann
auch anhand der Metapodien nachgewiesen werden. Diese
Braunbéren unterscheiden sich in der Linge nur unwe-
sentlich von den Hohlenbiren, sind aber deutlich schlan-
ker und haben einige Eigenheiten im Bau der Diaphyse,
anhand derer sie unterschieden werden kénnen.

8. Gravierend sind die metrischen, weniger die morpho-
logischen Unterschiede zwischen U. deningeri aus der
Hundsheimer Spalte und aus der deutlich jiingeren Re-
polusthohle. Die Deningerbéren der Repolusthohle sind
bis zu 17 % (von GS) kleiner dimensioniert. Deshalb wird
der Sonderstellung dieser Biren durch eine unterartliche
Abgrenzung als U. deningeri deningeroides Rechnung
getragen.

9. Zwischen den Biren der Hohlenbéaren—Gruppe und ei-
nigen rezenten Ursiden besteht ein Unterschied hinsicht-
lich der Plumpheit des Metacarpale 2. Dieses ist in der
Hohlenbédren—Gruppe im Mittel deutlich plumper als
Metacarpale 1 und 3, wodurch es sich von dem U. arctos,
U. arctos syriacus, U. maritimus, U. malayanus und U.
labiatus unterscheidet.

10. Ein verldBliches Sexing einer Bérenpopulation mit
Hilfe der Metapodien ist nicht méglich.

Conclusions

1. Within the cave bear group the evolution of metapodial
bones took place according to the rule of Deperet. This
trend is not linear and the exponential increase began
about 100 ka b.p.

2. It is possible to determine the age of a cave bear
population by means of the K-index of the metatarsal 2.
There are some more parameters which enable us to make
comparable determinations, but the best results come from
the K-index of metatarsal 2.

3. If the development of metacarpus and metatarsus are
considered, the best results will be obtained by diagrams
with index of robustness or K-index plotted against the
P4/4—index or the radiometric age. This is true for the
level of the single metapodial bone as well as for the
average of metacarpus and metatarsus.

4. In the profile of the Ramesch cave there is a tendency
towards recurring averages from the layers D and E to B
and C (depth of separation is -70 cm beneath 0). As a
possible reason for this extraordinary tendency a
worsening of climatic conditions is discussed.

5.Based on the finding of a single 5* metatarsal bone the
existence of another species of bear is proven for the
Hundsheimer Spalte. Due to its morphological and
metrical characters, this bone is described as Ursus cf.
arctos.

6. In alpine cave bears there is a tendency towards an
increase of robustness of the first metacarpal and meta-
tarsal bone, which is not visible in the material of the
cave bears fromlower regions.

7. Taking into consideration the fact that there are two
known bears from the Windener Birenhéhle, U. spelaeus
and U. arctos priscus (THENIUS, 1956), there also is
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evidence for their existence by the analysis of the
metapodial bones too. It is exceptional that these brown
bears do not differ from cave bears in greatest length but
only in robustness and in the morphology of the diaphysis.
There is a “C—dating showing that U. a. priscus lived in
the area of Winden about 17 ka b.p.

8. There is a severe difference in the metrical characters
of the older but bigger deninger bears of the Hundshei-
mer Spalte and the younger but significantly smaller bears
of the Repolust cave. The maximum difference is about
17 % (in comparison to the Gamssulzen cave) ! For the
sake of these differences it is proposed to separate the
deninger bears from the Repolust cave subspecifically as
Ursus deningeri deningeroides from the other deninger
bears.

9. There is an interesting divergence between members
of the cave bear group and recent bears in respect to
the robustness of the metacarpal 2. In the cave bear
group it is always plumper than metacarpal 1 und
metacarpal 3, but this is not true for the recent U. arctos,
U. arctos syriacus, U. maritimus, U. malayanus and
U. labiatus.

10. It is not possible to sex a cave bear population by
means of metapodials due to inhomogenous results.

12. Dank
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TAFEL 1

Vergleich des Metatarsale 5 sin. von Ursus cf. arctos, Inv.Nr.: 1889/5/184, Inst. f. Paldontologie, Universitit Wien, aus
der Hundsheimer Spalte mit dem eines rezenten Ursus arctos (Ruminien) und dem eines Ursus deningeri,
Inv.Nr.: 1889/5/140, aus der Hundsheimer Spalte. Man beachte die grole morphologische Nihe von U. cf.
arctos und U. arctos, die sowohl in den Dimensionen auch in den Proportionen ihren Niederschlag findet.
Das Metatarsale 5 von U. deningeri ist bereits deutlich plumper ausgebildet, auBerdem ist das Caput metatarsale
deutlich stérker nach medial gebogen. Von Bedeutung ist auch die Fovea distal der Tuberositas ossis metatarsalis
V, die eine bestechende Ahnlichkeit zu U. arctos zeigt. Fotos: R. Gold.

a: von dorsal b: von plantar

Fig. 1: Ursus arctos rezent Fig. 2: Ursus cf. arctos Fig. 3: Ursus deningeri
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TAFEL 2

Vergleich des Metatarsale 5 sin. von Ursus cf. arctos, Inv.Nr.: 1889/5/184, Inst. f. Paldontologie, Universitidt Wien, aus
der Hundsheimer Spalte mit dem eines rezenten Ursus arctos (Ruméinien) und dem eines Ursus deningeri,
Inv.Nr.: 1889/5/140, aus der Hundsheimer Spalte. Man beachte die grofSe morphologische Néhe von U. cf.
arctos und U. arctos, die auch in den Dimensionen ihren Niederschlag findet. Fotos: R. Gold.

a: von lateral b: von medial  c: von distal d: von proximal

Fig. 1: U. arctos Fig. 2: U. cf. arctos Fig. 3: U. deningeri
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