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Kurzfassung
Mit Hilfe von Neufunden von der untermiozänen Fundstelle 
Ulm-Westtangente (Baden-Württemberg) und von schon 
früher gemachten Funden aus Selles-sur-Cher (Frankreich) 
wird die systematische Stellung von „A m p h ic y o n “ in te rm e d iu s  
überprüft. Für die Art wird das neue Genus C ra ss id ia  aufge­
stellt. Diese Gattung wird innerhalb der Amphicyoninae zu­
sammen mit Y sengrin ia  und A m p h iy c y o n o p s is  auf Grund des 
übereinstimmenden Bezahnungstyps, der einen spezifischen 
Abkauungsmodus bewirkt, zu der neuen Tribus Ysengriniini 
zusammengefaßt.

Abstract
Systematical assessment of „Amphicyon’’ intermedius H. 
v. Meyer, 1849 (Carnivora, Amphicyonidae)
New material from the early Miocene locality Ulm-Westtan- 
gente (SW-Germany) and old finds from Selles-sur-Cher 
(France) provide new evidence for the reconsideration of the 
systematic position of „A m p h ic y o n “ in te rm ed ius . A new genus 
Crassidia is described on the basis of a specific type of dental 
morphology of this species as well as the pronounced sharing 
function of the dentition. On the basis of these peculiarities 
Crassidia together with Ysengrin ia  and A m p h icyo n o p s is  is re­
ferred to the new tribe Ysengriniini.

Résumé
La position systématique d’„Amphicyon" intermedius H. 
v. Meyer, 1849 (Carnivora, Amphicyonidae)
De nouvelles trouvailles d’Amphicyonidés provenant du mio­
cène inférieur de la localité Ulm-Westtangente (Allemagne du 
Sud-Ouest) et des matériaux des anciennes collections de 
Selles-sur-Cher (France) permettent de réconsidérer la positi­
on systématique de l’espèce „A m p h ic y o n “ in te rm e d iu s  et de 
creer le nouveau genre C rass id ia . Ce genre est réuni avec 
ysengrinia et A m ph icyonopsis dans la nouvelle tribu Ysengri- 
nnni, unité systématique, qui est charactérisée par un type de 
dentition assez spécial contribuant à une fonction coupante 
bien avancée
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1. Einleitung

Innerhalb der Schichtfolge des süddeutschen Molas­
sebeckens hat die oberoligozän-untermiozäne Untere 
Süßwassermolasse an vielen Fundpunkten, vor allem 
am Nordrand des Beckens, Wirbeltierreste geliefert 
(Heizmann 1992). Ganz besonders trifft dies auf den 
miozänen Anteil dieser Ablagerungen zu, die Ulmer 
Schichten, die in der Umgebung der namengebenden 
Stadt großflächig anstehen. Trotz zahlreicher Fossil­
funde sind Raubtierreste aber lange Zeit ausgespro­
chen selten geblieben.
Dies änderte sich erst, als im Juni 1987 beim Bau der 
Westtangente auf dem Eselsberg in Ulm ein Fossilla­
ger angeschnitten wurde, aus dem vom Staatlichen 
Museum für Naturkunde Stuttgart (SMNS) in einer 
sechsmonatigen Notgrabung weit über 10 000 Wirbel­
tierreste geborgen werden konnten (Heizmann 1989, 
Heizmann et al. 1989). Unter den mehr als 45 Säuger­
arten sind die Carnivora mit mindestens 10 Arten ver­
treten, von denen bisher erst eine Amphictis-Art näher 
beschrieben wurde (Heizmann & Morlo 1994). Domi­
niert wird die Carnivorenfauna von den mit 5 Arten be­
legten Amphicyoniden, unter denen die größte Art ur­
sprünglich als Amphicyon cf. intermedius bestimmt 
wurde (Heizmann et al. 1989).
Amphicyon intermedius wurde erstmals von Hermann 
von Meyer 1849 auf der Basis eines M1 aus Süßwas­
serkalken der Unteren Süßwassermolasse des Mi­
chelsberges in Ulm beschrieben und im darauffolgen­
den Jahr von Plieninger (1850: Taf. 1, Fig. 8) und Jä­
ger (1850: Taf. 72, Fig. 22, 23) abgebildet. Die Fund­
stelle liegt in einem Niveau, das altersmäßig in etwa 
der Lokalität Ulm-Westtangente entspricht (oberes 
Agenium, MN2). Im Laufe der Zeit wurde die Art von 
zahlreichen weiteren Fundstellen gemeldet: Aus der 
Unteren Süßwassermolasse von Ermingen (H. v. 
Meyer 1858), Eggingen (H. v. Meyer 1863) und Ulm- 
Westtangente (cf., Heizmann et al. 1989), dem Main­
zer Becken (Weisenau, Tobien 1980), der Schweiz 
(Käpfnach, H. v. Meyer 1851; Elgg, Ginsburg 1986), 
aus Frankreich (Langy, Kuss 1965) und aus Ungarn 
(Rudabanya, cf., Rabeder 1985). Von Kuss (1965) 
wurde die Art, für die er auf Seite 110/111 eine voll­
ständige Synonymieliste gibt, als Subspecies von
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Pseudocyon intermedius aufgefaßt. Die Form aus 
dem Ober-Agenium von Langy, die Kuss ebenfalls un­
ter Pseudocyon sansaniensis intermedius (H. v. Mey­
er ) aufführt, war ursprünglich von Pom el (1853) als 
Amphicyon crassidens beschrieben worden. Dieser 
Art sind weitere Funde aus Frankreich (Laugnac, [cf.], 
V iret 1929; Auterives, [ aff.], V iret 1929; Selles-sur- 
Cher, [?], G insburg & FIugueney 1980), Deutschland 
(Wintershof-West, [aff.], D ehm 1950) und Spanien 
(Casa de la Vega, Go lp e -Posse  1974) zugeordnet 
worden.
Das neue Material von Ulm-Westtangente hat uns ver­
anlaßt, den taxonomischen und systematischen Sta­
tus dieser beiden Arten zu überprüfen. Diese Untersu­
chung ist Teil einer von uns in Angriff genommenen 
Gesamtrevision der Amphicyonidae (siehe auch Ko r - 
dikova et al., im Druck).
Ergänzend muß noch darauf hingewiesen werden, 
daß der Artname Amphicyon intermedius W h ite , 
1940, der für ein Mandibularfragment aus der unter- 
miozänen Flawthorne-Formation der Fundstelle Tho­
mas Farm, Gilchrist county in Florida (USA) aufgestellt 
wurde, durch A. intermedius Fl. v. Meyer , 1849 präok- 
kupiert ist. Beide Homonyme beziehen sich auf völlig 
verschiedene Arten (siehe auch Kuss 1965, S.110). 
Nach O lsen (1960) ist die amerikanische Form iden­
tisch mit der ebenfalls von der Thomas Farm beschrie­
benen Art Amphicyon longiramus W h ite , 1942, wo­
durch dieses jüngere Synonym zur gültigen Artbe­
zeichnung wird.

Danksagung
Das hier bearbeitete Material wurde 1987 während einer 
sechsmonatigen Notgrabung des SMNS geborgen, an der 
sich dankenswerterweise fast alle Mitglieder der Geologisch- 
Paläontologischen Abteilung des Museums sowie mehrere 
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nen Herr K.-D. Hildebrandt, Ermingen, der die Fundstelle

dem Museum meldete, namentlich hervorgehoben sei. 
Besonders herzlich bedanken möchten wir uns bei Herrn Prof. 
Dr. L.Ginsburg (Muséum National d’Histoire Naturelle de Pa­
ris, MNHNP), der uns großzügigerweise unpubliziertes Am- 
phicyonidenmaterial von Selles-sur-Cher für diese Untersu­
chung zur Bearbeitung überlassen hat und einem von uns 
(E.H.) während eines Aufenthaltes in Paris spontane Gast­
freundschaft gewährt hat, die zahlreiche anregende Diskus­
sionen zu dem hier behandelten Thema mit sich brachte. Sei­
ne kritische Durchsicht des Manuskriptes war für den Ab­
schluß der Arbeit äußerst hilfreich. Unser Dank gilt ferner den 
Herren Prof. Dr. V. Fahlbusch und Prof. Dr. K. Heissig (Insti­
tut für Paläontologie und historische Geologie der Universität 
München) für die Erlaubnis, das Amphicyoniden-Material der 
Münchener Sammlung zu vergleichen und für Anregungen 
und Hinweise. Herrn Dr. B. Engesser und Frau M. Sutermei­
ster (Naturhistorisches Museum Basel) danken wir herzlich 
für ihre Unterstützung, Herrn Dr. Engesser insbesondere 
dafür, daß er einem von uns (E. K.) während eines einwöchi­
gen Aufenthaltes in Basel großzügigen Zugang zu den Samm­
lungen gewährte. Des weiteren danken wir Frau R. Harling 
(SMNS) für die Erstellung der Fotovorlagen und Herrn P. Rie- 
derle für die sachkundige Präparation der Neufunde.

2. Beschreibung

Material und Maße: L = Länge; B = Breite 
SMNS Nr. 4568: M1 dext; Michelsberg in Ulm (Holotypus von 
A m p h ic y o n  in te rm e d iu s  H. v. Meyer, 1849) (Abb. 1): L x B: 
21,42x27,1.
SMNS Nr. 46684: Mandibula sin. mit c, p3-m2 und Alveolen 
von p1, p2 und m3; Mandibula dext. mit c-Fragment, p3-m2 
und Alveolen von m3; isolierte P3, P4, M1-Fragment dext. (in­
dividuell zusammengehörend); Ulm Westtangente. Paratypu 
(Abb. 2 & 3).
Csin.: L x B (basal): 25,81 x 18,04.
Alveole p1 sin.: LxB:  7,33x5,09.
Alveole p2 sin.: L x B: 15,20 x 5,73.
p3sin.: L x B: 14,04 x 8,52.
p3 dext.: L x B: 14,91 x 8,24.

Abbildung 1. M1 dext.(SMNS 4568), Holotypus, Ulm-Michelsberg; a) Occlusalansicht, b) Lingualansicht, 
c) Rostralansicht; alle x 1. -  Fotos: P. Riederle.
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p4 sin. : 
p4 dext.:

LxB: 20,46 x 10,35.
LxB: 20,01 x 11,54.

m1 sin.: LxB: 32,59 x 16,35.
m1 dext.: LxB: 32,70 x 16,78.
m2 sin.: LxB: 19,00 x 13,84.
m2 dext.: LxB: 19,06 x 14,47.
Alveole m3 sin.: LxB: 12,50 x 5,10.
Alveole m3 dext.: LxB: 11,80 x 5,60.
P3 dext. LxB: 15,30 x 8,60
P4 dext.: LxB: 30,15 x 18,45.
Fragment M1 dext.: Talonlänge: 14,65.

Beschreibung des Holotypus:
Der in ein Stück Süßwasserkalk eingebettete rechte 
M1 eines voll adulten Individuums hat einen subtrian­
gulären Umriß. Die linguale Zahnhälfte ist gegenüber 
der labialen leicht verdreht, d.h. die Lingualhälfte ist 
leicht nach rostral geneigt. Der Metaconus hat eine 
nur unwesentlich schwächere Kronenbasis als der Pa­
raconus, ist aber im Gegensatz zu diesem fast bis auf 
die Basis abgekaut. Der niedrige Protoconus ist aus 
der Zahnmedianen etwas nach rostral gerückt und 
kaum von der Abkauung betroffen. Seine nach labial 
gerichteten Grate bilden ein V und sind wulstig ausge­
bildet. Der Bereich der Zwischenhügel ist ausgekaut, 
immerhin ist aber noch erkennbar, daß ein Metaconu- 
lus vorhanden war. Der linguale Zahnabschnitt wird 
gleichmäßig von einem Cingulum umzogen, von dem 
in der Zahnmedianen ein schwacher Wulst gegen den 
Protoconus gerichtet ist. Das Labialcingulum ist eben­
falls vollständig und endet rostral in einem stark ange­
kauten Parastyl. Von den drei Wurzeln sind nur die lin­
guale und die rostrolabiale erkennbar, da die postero- 
labiale im Gestein steckt.

Übrige Funde
Von der Westtangente in Ulm liegen zwei nahezu voll­
ständige Mandibeln sowie einige Zähne bzw. Zahn­
fragmente der Maxillarbezahnung vor, die alle von ei­

nem subadulten Individuum stammen, bei dem der 
Abkauungsprozess gerade erst begonnen hat.
Der P3 hat einen in Aufsicht annähernd elliptischen 
Umriß und ist deutlich niedrigkroniger als der entspre­
chende Zahn des Unterkiefers. Über den ganzen Zahn 
läuft in der Medianen ein Längsgrat, der rostral in ei­
nem winzigen Parastyl endet. Der Haupthügel liegt et­
wa in der Zahnmitte. Etwas posterolingual von ihm ist 
die Zahnbasis ein wenig ausgebeult. Das posteriore 
Ende dieser Vorwölbung ist am lingualen Zahnhang 
durch eine Furche markiert.
Der dreiwurzelige P4 (Abb. 2) ist in Aufsicht 
annähernd dreieckig. Wie am M1 sind die labialen 
Wurzelenden nach lingual abgebogen. Auffälligste 
Merkmale des Zahns sind die gewölbte labiale Basis 
von Paraconus und Metaconus, sowie der stark redu­
zierte Protoconus, der nur ein winziges Spitzchen bil­
det. Das Parastyl ist wohlentwickelt. Von ihm ausge­
hend zieht der scharfe Längsgrat, der die Brechschere 
bildet, über den ganzen Zahn. Am Paraconusvorder­
hang ist er leicht gewellt und reicht nicht ganz bis an 
die Zahnspitze. Der Einschnitt zwischen Para- und 
Metaconus formt labial einen engen Trichter. Im Ge­
gensatz zur geschwollenen Labialseite ist die Lingual­
seite des Zahns ziemlich flach. Ein schwaches Cingu­
lum läuft oberhalb des Metaconus an der labialen 
Zahnbasis entlang. Es endet auf Höhe des Hinteren­
des der Metaconschneide in einer kaum auffallenden 
Verdickung.
Vom M1 ist nur der Lingualabschnitt und ein unbedeu­
tendes Fragment eines Labialhügels erhalten. Die 
Morpholgie entspricht weitgehend dem Holotypus. Al­
lerdings ist der Zahn etwas größer, die Labialseite ist 
etwas weniger gerundet und das Tal zwischen Cingu­
lum und Protoconus relativ schmäler.
Beide vorhandenen Mandibeläste sind ein wenig ver­
drückt, ansonsten aber fast vollständig erhalten. Der
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Abbildung 3. C rass id ia  in te rm e d ia  (v. Meyer 1849); Mandibula sin. mit c, p3-m2 und Alveolen von p1 und p2 (SMNS 46684); Ulm- 
Westtangente. Maßstab = 2cm; a) Labialansicht; b) Lingualansicht; c) Occlusalansicht.

Kiefer (Abb. 3) wirkt massig durch seine große Höhe 
im zahntragenden Teil und durch die Großflächigkeit 
des aufsteigenden Astes. Die größte Höhe beträgt un­
ter m2 63 bzw. 65,5 mm. Die Symphyse ist massiv 
und reicht bis unter das Hinterende von p2. Das 
rostrale Kiefende geht in gleichmäßiger Rundung in 
den Kieferunterrand über. Das Foramen dentale öffnet 
sich etwa unter der Mitte der Basis des Processus 
coronoideus 31 bzw 31,5 mm über dem Kieferunter­
rand. Der Processus angularis ist stumpf und labial 
durch eine 29 bzw. 31 mm lange Knochenkante ge­
teilt, unterhalb derer der M. pterygoideus medialis an­
setzt. Vom Processus articularis ist er durch eine ln- 
cissur getrennt. Der Rostralrand des aufsteigenden 
Astes bildet eine schmale Fläche, die unmittelbar hin­
ter der Bezahnung anterolingual gerichtet ist und ge­
gen das obere Ende des Processus auf die Labialseite 
hinüberzieht. Die labiale Begrenzung dieser Fläche 
beginnt am Oberende des Processus scharfkantig und 
geht nach anteroventral in einen Wulst über, der sich 
unter m3 verliert. Dieser Wulst ist gleichzeitig die 
rostrale Begrenzung der Ansatzfläche der Musculi 
masseter und temporalis. Das Oberende des Proces­

sus coronoideus ist gerundet dachförmig abgestutzt. 
Auf seiner Labialseite sind die Ansatzflächen von M. 
masseter und M. temporalis durch eine schwache, 
schräg von anteroventral nach posterodorsal verlau­
fende Knochenleiste getrennt. Die Labialseite des 
Proc. angularis ist von einer länglichen Knochenrau­
higkeit überzogen, die einem Teil des M. masseter als 
Ansatz dient. Der etwas verdrückte, walzenförmige 
Processus articularis ist lingual hoch (25 bzw. 28 mm) 
und läuft labial spitz aus. In transversaler Richtung 
mißt er 40 bzw. 42 mm. Die extreme Schrägstellung 
gegenüber der Kieferlängsachse ist bei beiden Kiefern 
sicher der Deformierung zuzuschreiben. Labial sind 
zwei Foramina mentalia im oberen Drittel des Kiefers 
vorhanden: Eines unter der Hinterwurzel von p2 und 
ein weiteres unter dessen Vorderwurzel (Abstand der 
beiden Foramina: 13 mm).
Der incisiventragende Teil beider Mandibeln ist weg­
gebrochen bzw. ergänzt, sodaß über deren Größe und 
Gestalt nichts ausgesagt werden kann.
Der Canin ist kräftig und von ovalem Querschnitt. Von 
den beiden Längskanten ist die posteriore stumpf und 
wenig entwickelt, die anteromediane dagegen deutlich
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ausgebildet. Letztere ist weniger gekrümmt wie der
Zahnvorderrand.
Die prämolaren stehen lückig. Das größte Diastem 
besteht zwischen c und p1 (18,5 mm), die übrigen Ab­
stände sind ungefähr gleich groß (p1-p2: 5,3 mm; p2- 
P3: 5,5 mm; p3-p4: 3,4 bzw. 3,5 mm).
Der vorderste Prämolar ist nicht erhalten, seine Alveo­
le zeigt aber, daß p1 einwurzelig war.
Der ebenfalls beidseitig fehlende p2 war wie die fol­
genden Prämolaren zweiwurzelig, wie aus den Alveo­
len hervorgeht.
Der niedrigkronige p3 ist einhügelig. Vorder- und Hin­
terhang der mittig angeordneten Zahnspitze sind in 
Seitenansicht konkav. Über den ganzen Zahn läuft ein 
schwach ausgeprägter Längsgrat. Der hintere Zahn­
abschnitt ist verbreitert.
In Aufsicht ist der p4 suboval mit leicht eingebuchteter 
Lingualkontur. Sein in der Zahnmitte angeordneter 
Haupthügel ist gegen den m1 geneigt. Ein anteriorer 
Längsgrat ist nur angedeutet; er endet linguorostral in 
einer kleinen Nebenspitze. Wesentlich kräftiger ist der 
posteriore Nebenhügel, der durch einen Einschnitt 
vom Haupthügel getrennt ist. Der posteriore Längsgrat 
überzieht beide Hügel als scharfe Kante und geht über 
einen Knick in ein posterolinguales Cingulum über.
Am m1 ist das Paraconid kurz und hoch. Sein Vorder­
rand steht nicht senkrecht, sondern verläuft schräg ge­
gen den p4. Der linguale Einschnitt zwischen Para- 
und Protoconid ist relativ seicht. Protoconidvorder- 
und -hintergrat sind gut ausgeprägt. Der Trigonidhin- 
terhang fällt schräg gegen das Talonid ab. Aus ihm ist 
posterolingual vom Protoconid ein vergleichsweise 
schwaches Metaconid ausgegliedert, dessen Spitze in 
etwa auf gleicher Höhe liegt wie das Paraconid. Das 
Talonid nimmt ziemlich genau ein Drittel der gesamten 
Zahnlänge ein und ist etwas nach labial abgeknickt. 
Dieser Eindruck wird noch dadurch verstärkt, daß der 
Hypoconidvordergrat nicht in der Zahnlängsachse ver­
läuft, sondern schräg gegen die Mitte des Trigonidhin- 
terhanges gerichet ist. Der viel steilere Hypoconidhin- 
tergrat geht in einen Grat über, der lingual bogenför­
mig das ganze Talonid umzieht. Aus ihm ist ein 
schwaches Entoconid ausgegliedert. Vor und hinter 
dem Entoconid bildet der Talonidgrat zwei winzige 
Spitzchen. Die Talonidgrube ist schmal und verläuft 
wie der Hypoconidvordergrat schräg.
Am länglichen m2 ist die Labialseite ziemlich gerade, 
während die Lingualkontur gerundet ist. Durch die Ab­
schrägung des rostralen Zahnrandes wirkt die rostrola- 
biale Ecke betont. Proto- und Hypoconid sind nach lin­
gual gerückt, sodaß sie fast in der Zahmedianen lie­
gen. Dadurch sind die Labialhänge dieser Hügel schrä­
ger als an m1. Das kräftige Metaconid ist gegenüber 
dem Protoconid nur wenig zurückversetzt, aber deut­
lich niedriger. Die Protoconidvorderkante geht bogen­
förmig in ein gratförmiges Rostralcingulum über, das 
an der Basis des Metaconids endet. Dagegen bildet

das Labialcingulum nur einen schwachen Wulst. Das 
Talonid ist schmäler als das Trigonid. Aus dem lingua­
len Talonidgrat ist kein Entoconid ausgegliedert.
An beiden Mandibeln ist der m3 ausgefallen. Auf 
Grund der Alveolenform kann auf einen stark reduzier­
ten längsovalen Zahn geschlossen werden. An der 
Mandibula dext. waren die beiden Wurzeln offenbar 
verschmolzen, während auf der Gegenseite zwei ge­
trennte Alveolen vorhanden sind.

3. Zur Okklusion von „A m p h ic y o n “ in te rm e d iu s
(Abb. 4)

Amphicyoniden vereinigen in ihrer Bezahnung schnei­
dende und quetschende bzw. brechende Funktionen. 
Die Anteile dieser Funktionen sind bei den einzelnen 
Gruppen der Amphicyoniden in charakteristischer 
Weise verschieden: So überwiegt bei den Amphicyo- 
ninae die quetschend/brechende Funktion, bei den 
Thaumastocyoninae dagegen die schneidende Funkti­
on. Bei „A.“ intermedius wird durch die Aufblähung der 
Labialseite der Mandibularbezahnung und die Schräg­
stellung der labialen Zahnflanken die schneidende 
Funktion betont, ohne daß die quetschende Funktion 
aufgegeben wird. Außerdem ändert sich die Kaufunkti­
on während des individuellen Alterns. Mit zunehmen­
dem Alter gewinnt die quetschende Funktion wegen 
der horizontalen Abtragung der Zahnhügel mehr und 
mehr an Bedeutung.
Das Vordergebiß hat mit den massiven Caninen eine 
Zubeiß- und Haltefunktion Am unteren Canin ist der 
Kronenschmelz posterolabial durch eine 36,5 mm lan­
ge Usur des C sup. stellenweise schon bis auf das 
Zahnbein ausgekaut. Eine weitere schwächere, vom 
I3 verursachte Usur von 17 mm Länge findet sich an- 
teromedial nahe der Kronenbasis. Die trotz noch nicht 
weit fortgeschrittenem individuellem Alter kräftige Ab­
kauungsmarke des C sup. zeigt in Verbindung mit der 
vom I3 erzeugten Facette, daß das Vordergebiß eine 
engständige Okklusion aufwies.
Die einzige an p3 vorhandene Abkauungsfläche ist ei­
ne schwache horizontale Spitzenusur. Da sowohl p3 
als auch P3 niedrig sind, ist das nicht weiter verwun­
derlich, da die Zähne bei Okklusion ebenso wie ver­
mutlich die beiden nicht überlieferten vorderen Prämo­
laren nur indirekt über dazwischengeklemmte Nah­
rung miteinander in Kontakt kamen. Antagonist des 
Haupthügels von p3 ist das Vorderende von P3.
An p4 sind drei horizontale Facetten an den Spitzen 
von Haupthügel und beiden Nebenhügeln auszuma­
chen (a, b, d). Die Usur des vorderen Nebenhügels 
wird durch indirekten Kontakt mit dem posterolingua- 
len Abschnitt von P3 erzeugt, die des Haupthügels (b) 
durch ebensolchen Kontakt mit dem Gaumen, die des 
posterioren Nebenhügels durch Okklusion mit dem 
Protoconus des P4. Bei fortschreitender Abkauung
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müssen durch die schneidende Funktion von Parastyl 
und Paraconusvorderkante an P4 (B, C) mit dem p4- 
Hintergrat als Antagonisten steile Facetten auf der La­
bialseite von posterolabialem Haupthügelhang und auf 
der Kronenbasis unter dem posterioren Nebenhügel 
von p4 entstehen (c, e).
Auf der Labialseite des Trigonids von m1 ziehen von 
Paraconidschneide und anteriorer Protoconidkante 
ausgehend steilstehende Facetten gegen die Zahnba­
sis. Die beiden genannten Schneiden bilden zusam­
men mit Paraconushinterkante und Metaconusschnei­
de von P4 die Brechschere. Den V-förmigen Labialfa­
cetten des m1 Trigonids (g, h) entsprechen daher die 
A-förmigen Abkauungsflächen auf dem Lingualhang 
von P4 (G, H). Die etwas unterschiedliche Ausbildung 
dieser Facetten an beiden Mandibeln verdeutlicht den 
Einfluß der Zahnstellung auf ihre Konfiguration. Das 
Paraconid trägt eine horizontale Facette (f), für die es 
in der Oberkieferbezahnung keinen direkten Antagoni­
sten gibt. Vermutlich hat der harte Gaumen diese 
Funktion übernommen. Das linguale Cingulum von P4 
ist dafür jedenfalls zu schwach. Auch die Spitzen von 
Protoconid (i) und Metaconid (I) sind horizontal usiert. 
Während das Metaconid mit dem anterioren Cingulum 
von M1 in Kontakt tritt (L), gilt für die Protoconidspitze 
das gleiche wie für den Paraconidgrat. Eine weitere 
Kontaktfläche befindet sich auf dem Hinterhang des 
Trigonids ungefähr in Höhe des Metaconids (m). Sie 
entsteht durch den Kontakt mit dem anterioren Rand 
von M1 (M). Vor und hinter dem tiefen labialen Ein­
schnitt zwischen Trigonid und Talonid erscheinen auf 
dem basalen Protoconidhinterhang und auf der ante- 
rolabialen Seite des Hypoconids zwei steilstehende 
Facetten (j, k), die durch das Vorbeigleiten des Lingu­
alhangs des M1-Paraconus (J, K) erzeugt werden. Die 
an der vorliegenden Mandibel noch kleinflächigen Fa­
cetten werden bei fortschreitender Abkauung zwangs­
läufig großflächiger. Am Talonid trifft das Entoconid (p) 
auf das Ungualcingulum von M1 (P). Der Hypoconid- 
hügel (n) erzeugt die Auskaungsmarke am Protoconu- 
lus (N). Da beide Labialhügel am M1 massiv horizon­
tal durch das m1-Hypoconid (n) und das m2-Protoco- 
nid (s) abgenutzt werden (Q, N), muß der Kauvorgang 
mehrphasig sein, da die übrigen beschriebenen Usu- 
ren bei einem labialen Vorbeigleiten von Paraconus 
und Metaconus an den labialen Mandibularhügeln ent­
stehen (siehe unten). Der M1-Protoconus (O) trifft in 
das Talonidbecken von m1 (o) und das m1 -Entoconid 
(p) verursacht eine Auskauungsspur am M1-Cingulum
(P).
Das Protoconid von m2 trägt außer einer horizontalen, 
apikalen Facette (s) eine weitere, vom Vordergrat aus­
gehende labiale Usurfläche (q), die vom posterioren 
Lingualhang des M1-Metaconus erzeugt wird (Q'). 
Von diesem wird auch die Usur r hervorgerufen, die im 
weiteren Verlauf der Abkauung mit r’ zu einer einheitli­
chen großen Facette verschmilzt. Die Protoconidspit-

zenusur ist auf den Kontakt mit dem M2-Protoconulus 
zurückzuführen. Eine weitere Usur wird vom Paraco­
nidgrat (q) am posterioren Cingulum von M1 verur­
sacht (Q“). Das Metaconid steht über eine horizontale 
Usur (v) mit dem anterolingualen Teil von M2 in Ver­
bindung. Die Verteilung der Usuren am Hypoconid 
entspricht der am Protoconid: Neben einer horizonta­
len Apikalusur (w) existieren zwei anterolabiale Ab­
kauungsflächen (t, u). Alle diese Usuren werden vom 
Paraconus des M2 erzeugt. Eine relativ große Usur im 
Talonidbecken (y) stammt vermutlich vom Protoconus 
des M2.
Wegen des Fehlens von m3, M2 und M3 können die 
Okklusionsverhältnisse der hinteren Molaren nicht 
analysiert werden.
An der Bezahnung von „A .“ intermedius lassen sich 
mehrere Gradienten von schneidend zu kauend/quet- 
schend ablesen: Einerseits von rostral nach aboral, da 
im hinteren Zahnabschnitt die quetschende Funktion 
überwiegt; andererseits aber auch von labial nach lin­
gual, da die schneidende Wirkung der Bezahnung auf 
die Labialseite konzentriert ist. Diese Funktionsvertei­
lung geht aus der Anordnung der horizontalen Facet­
ten (F, N, N’,0, P und Q an der Maxillarbezahnung; a, 
b, d, f, i, I, n, o, o’ p. s, v, x, y, und w an der Mandibul­
arbezahnung) und der steilstehenden Usuren (B, E, G, 
H, J, K, L, M, P und Q’ an der Maxillarbezahnung; c, e, 
g, h, j, k, m, q, r, r’, t und u an der Mandibularbezah­
nung) klar hervor. Hinzu kommt ein ontogenetischer 
Gradient: Während bei juvenilen Tieren die schneiden­
de Funktion der Bezahnung im Vordergrund steht, ge­
winnt mit zunehmender flächenmäßiger Ausdehnung 
der Horizontalusuren die quetschende Kaufunktion 
mehr und mehr an Bedeutung.
Außerdem verläuft der Kauprozeß offenbar mehrpha­
sig: In einer ersten Phase treten bei den Molaren die 
Labialhügel direkt miteinander in Kontakt. In einer 
zweiten Phase rücken die maxillaren Molaren gegen­
über den mandibularen nach labial, sodaß nun die 
maxillaren Zwischenhügel die Antagonisten der maxil­
laren Labialhügel sind. Aus geometrischen Gründen 
müssen die beiden Phasen auf den beiden Kieferhälf­
ten (rechts und links) alternieren. Daß eine solche 
leichte Lateralbewegung möglich gewesen sein muß, 
geht auch aus der Form des Gelenkscondylus hervor. 
Antero-posteriore Kieferbewegungen konnten wegen 
der Anordnung der Vorderbezahnung (I3, C, c) dage­
gen so gut wie gar nicht durchgeführt werden. Die 
Großflächigkeit des aufsteigenden Kieferastes belegt 
eine überdurchschnittlich kräftige Kiefermuskulatur, 
die in der Lage war, einen erheblichen Kaudruck zu 
erzeugen.
Die Gattung Ysengrinia weist eine ähnliche Zahnmor­
phologie und damit auch einen vergleichbaren Abkau­
ungsmodus auf.
Bei Amphicyonopsis serus ist der hintere Bezah­
nungsabschnitt noch stärker reduziert als bei Ysengri-
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Abbildung 4. Schema der Abkauungsfacetten an der Bezahnung von C rass id ia  in te rm e d ia  (v. Meyer, 1849). -  Erklärung der Ab­
kürzungen und funktionelle Interpretation erfolgen im Text.

nia oder „A.“ intermedius (Heizmann 1973: 22-24, Abb. 
4-6). Die prinzipielle Anordnung der Abkauungsfacet­
ten ist aber die gleiche: Einer schneidenden labialen 
Bezahnungsseite steht eine quetschende linguale ge­
genüber. Der M2 weist auf der lingualen Paraconus­
seite zwei steilstehende Facetten für den Kontakt mit 
dem labialen Protoconidhinterhang und dem labialen 
Hypoconidvorderhang von m2 auf. Eine weitere quer­
gestellte, längliche Facette auf dem posterioren Cin- 
gulum ist auf den Kontakt mit dem rostralen Abschnitt 
von m3 zurückzuführen. Da der M3 bei dieser Art of­
fenbar völlig fehlt (keine Kontaktfacette an M2), muß 
auch der m3 stark reduziert gewesen sein. Die er­
wähnte Usur auf dem M2-Cingulum zeigt aber, daß er 
nicht völlig verloren gegangen war.

4. Vergleiche

Für eine Einordnung von „A.“ intermedius H. v. Meyer, 
1849 muß zunächst einmal die Beziehung zu A. cras- 
sidens Pomel, 1853 geprüft werden, einer Art, die von 
Kuss (1965) mit „A.“ intermediussynonymisiert wurde. 
Da die Typen der beiden Arten sich auf unterschiedli­
che Teile der Bezahnung beziehen (M1 bzw. m1), ist 
ein direkter Vergleich nicht möglich. Die neuen Funde

von der Westtangente stellen nun die Verbindung zwi­
schen beiden Arten her. Der Typus von A. crassidens, 
ein m1 dext. aus dem Ober-Agenium (MN 2) von 
Langy (Gervais 1859, Taf. 28, Fig. 12, 12a; Viret 
1929, Taf. 3, Fig. 4), der im Museum Lyon aufbewahrt 
wird, ist geringfügig kleiner als diejenigen von der 
Westtangente (Länge: 30 gegenüber 32,6 bzw. 32,7 
mm). Ansonsten besteht zwischen diesen Zähnen fast 
völlige morphologische Übereinstimmung, wenn man 
davon absieht, daß das Metaconid am Zahn von 
Langy nach der Abbildung eventuell etwas voluminö­
ser ist als an den Zähnen von der Westtangente. Ins­
besondere ist der Talonidbau mit der ausgeprägten 
Schrägstellung der Hypoconidvorderkante und der 
entsprechend schräg angeordneten Talonidgrube ab­
solut identisch. Wir halten daher die von Kuss vorge­
nommene Synonymisierung, insbesondere anbe- 
trachts der gleichen stratigraphischen Position der 
Fundstellen, für gerechtfertigt. Die gleiche Art kommt 
auch in Paulhiac vor, wie ein gut vergleichbarer m1 
(Pa 954) in der Basler Sammlung belegt, sodaß die 
Art schon ab MN 1 nachgewiesen ist.
Die Nennungen der Arten intermedius und crassidens 
in der Literatur sind zahlreich, aber in den wenigsten 
Fällen nachprüfbar. H. v. Meyer (1858, 1863) zitiert A. 
intermedius aus der Unteren Süßwassermolasse (MN
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2) von Ermingen und Eggingen. Wir konnten in den in 
Frage kommenden Sammlungen keine hierauf bezieh­
baren Belege auffinden. Ebenso bleibt unklar, auf wel­
che Materialien sich die Anführung der Art aus den et­
was jüngeren schweizerischen Fundstellen Käpfnach 
und Elgg bezieht (H. v. Meyer 1851, Ginsburg 1986). 
Von Weisenau wird die Art von Tobien (1980) zitiert. 
Ob er sich dabei auf das Material bezog, das später 
von Rothausen (1988) als Cynelos crassidens rugosi- 
dens beschrieben wurde, läßt sich im Nachhinein nicht 
mehr feststellen. Jedenfalls haben diese Cynelos-Be­
lege nichts mit „A.“ intermedius zu tun. Naheliegender 
ist es, die Belege dazu wegen zahlreicher Überein­
stimmungen zwischen Ysengrinia und „A “ /nfermedius 
unter den schon von de Bonis (1973) als Y tolosana 
von dieser Fundstelle angeführten Belegen zu suchen. 
Unter der Bezeichnung crassidens wird die Art von 
Ginsburg & FIugueney (1980) aus Selles-sur-Cher 
gemeldet, aber nicht näher beschrieben oder abgebil­
det. Die relativ vollständigen Maxillar- und Mandibular­
bezahnungsreste von dort ergänzen in einigen Punk­
ten das Material von Ulm. Wir sind daher Prof. L. 
Ginsburg (Paris) zu größtem Dank verpflichtet, daß er 
uns das weiter unten beschriebene Material zur Bear­
beitung überlassen hat. Nicht zu beurteilen ohne 
Kenntnis des Originalmaterials sind zwei Belege aus 
Auterives und Laugnac, die Viret (1929) anläßlich der 
Originalbeschreibung von A  crassidens dieser Art zu­
ordnete. Aus Frankreich ist die Art auch noch von 
Montaigu-Ie-Blin (= St. Gerand) gemeldet (Mein 1989) 
und Golpe-Posse (1974) erwähnt sie in einer Fau­
nenliste der spanischen Fundstelle Casa de la Vega. 
Der von Dehm (1950) aus Wintershof-West angeführte 
m1 wurde schon von ihm wegen der Unterschiede in 
Bau und Position des Metaconids und der Neigung 
des Trigonidhinterhangs gegenüber A. crassidens (= 
intermedius) nur mit Vorbehalt dieser Art zugeordnet. 
Da auch der Hypoconidvordergrat mehr longitudinal 
angeordnet ist als bei „A.“ intermedius, halten wirtrotz 
ähnlicher Größe eine artliche Identität für ausge­
schlossen.
Aus den angeführten Vergleichen geht hervor, daß die 
Art mit Sicherheit nur aus der Umgebung von Ulm und 
Saint-Gerand sowie aus Paulhiac und fraglich aus Sel- 
les-sur-Cher (siehe weiter unten) nachgewiesen ist. 
Sie hat damit ein zentraF/westeuropäisches Verbrei­
tungsgebiet (Abb. 5).
Die Art intermedius hat im Laufe der Zeit unterschiedli­
che generische Zuordnungen erfahren: Ursprünglich 
wurde sie als Amphicyon beschrieben. Gegenüber der 
stratigraphisch jüngeren und etwa gleich großen Ty­
pusart A. major bestehen Unterschiede, die eine Ab­
leitung von intermedius, und sei es über ein Zwi­
schenstadium, unmöglich erscheinen lassen. Vor al­
lem die Kombination von reduzierten Prämolaren ei­
nerseits und ausgedehntem hinterem Bezahnungsab­
schnitt andererseits zusammen mit einem betont hori­

zontalen Abkauungstyp bei A. major zeigt, daß wir es 
bei dieser Art mit einem völlig anderen Anpassungstyp 
zu tun haben.
Von Kuss (1965) wurde die Art als Subspecies zur Ty­
pusart des Genus Pseudocyon, Ps. sansaniensis ge­
stellt. Zweifellos bestehen in der Mandibularbezah­
nung gewisse Ähnlichkeiten zu Pseudocyon, etwa im 
Bau des m2; auch die gegenüber „A .“ intermedius 
merkliche Verkürzung und Reduzierung der Prämola­
renreihe könnte gegebenenfalls noch als Spezialisie­
rung interpretiert werden. Mit einer solchen Deutung 
nicht vereinbar sind aber der in Aufsicht viel schlanke­
re m1, an dem insbesondere das Talonid kaum breiter 
ist als das Trigonid, und der p4, dem die für „A.“ inter­
medius typische Aufblähung fehlt. Außerdem würde 
eine phylogenetische Beziehung zwischen beiden Ar­
ten eine zwar nicht auszuschließende, aber doch un­
wahrscheinliche Größenreduktion erfordern.
Um die systematische Position von „A .“ intermedius 
festlegen zu können, muß auch die Gattung Ysengri­
nia in die Betrachtungen einbezogen werden. Begrün­
det wurde dieses Genus von Ginsburg (1965) auf der 
Typusart Pseudocyon gerandianus Viret 1929. Abge­
sehen von der geringeren Größe bestehen zwischen 
Y. gerandiana und „A.“ intermedius mancherlei Über­
einstimmungen wie die lückig stehenden Prämolaren, 
der etwas gegen den m1 geneigte p4 mit starker po­
steriorer Nebenzacke und die Größenrelation dieser 
beiden Zähne zueinander. Die Reduktion der Prämo­
larenreihe scheint auf den ersten Blick bei Ysengrinia 
noch weiter fortgeschritten zu sein als bei „A.“ interme­
dius, besonders, wenn man das von de Bonis (1973: 
Taf. 7, Fig. 5) abgebildete Mandibularfragment von Y 
tolosana aus Paulhiac berücksichtigt. Allerdings han­
delt es sich nach unserer Überzeugung beim vorder­
sten Prämolaren dieses Stückes nicht um einen p2, 
sondern um einen falsch eingesetzten p1, wodurch 
sich dieser Unterschied stark relativiert. Ein weiteres, 
an V tolosana überprüfbares, übereinstimmendes 
Merkmal ist die Reduktion des m2 mit einem gegen­
über dem Trigonid verschmälerten Talonid. Daß „A.“ 
intermedius dennoch nicht zu Ysengrinia gestellt wer­
den kann, begründet sich in der insgesamt massiger 
wirkenden Mandibularbezahnung dieser Art, dem 
schwächeren posterioren Cingulum an p4 und dem 
gegenüber Ysengrinia verbreiterten m1-Talonid mit 
seinem abweichenden Verlauf des Hypoconid-Vorder- 
grates. DerM1 von „A. “intermedius weicht von Ysen­
grinia bei ähnlichem Gesamthabitus vor allem durch 
die weniger eingezogene anteriore und posteriore Be­
grenzung ab.

5. Systematische Einordnung

Aus den oben durchgeführten Vergleichen geht hervor, 
daß „Amphicyon“ intermedius zusammen mit Ysengri-
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riia und mit Amphicyonopsis (wie weiter unten zu erläu­
tern sein wird) zu einer Gruppe nah verwandter Gene­
ra gehört, die wir als eigene Tribus ausweisen.

Amphicyonidae T rouessart, 1885

Amphicyoninae Trouessart, 1885
Diagnose: klein- bis großwüchsige Amphicyonidae mit 
niedrigen, lückig stehenden Prämolaren; m1 mit Meta- 
conid; P4 mit meist schwach entwickeltem Protoco- 
nus.

Ysengriniini tribus nova

Typus-Genus: Y se n g r in ia G INSBURG, 1965

Diagnose: mittel- bis großwüchsige Amphicyoninae 
mit der Tendenz zur Reduktion der posterioren Mola­
ren; P4 mit gut entwickelten Schneiden von Parastyl, 
Paraconus und Metaconus und mit reduziertem Proto- 
conus; M1 in Aufsicht dreieckig mit mehr oder weniger 
konkaver anteriorer und posteriorer Begrenzung und 
mit gleichmäßig gerundetem Lingualcingulum; p4 
groß, mit kräftiger hinterer Nebenzacke; Prämolaren 
lückig stehend.
Zugeordnete Genera: AmphiyconopsisMiret, 1951 
mil einer Art; Crassidia genus novum mit einer Art; 
Ysengrinia mit ?4 Arten (siehe unten).

Amphicyonopsis V iret 1951

Monotypisch mit der Typusart A m p h ic y o n o p s is  s e ru s  (Kuss, 
1965). Steinheim a. A., MN7

Diagnose: großwüchsige Amphicyoninae mit verkürztem 
posterioren Bezahnungsabschnitt unter Verlust von M3; 
M2 mit reduziertem, nach posterolingual verlagertem 
Metaconus; m1 und m2 mit stark verkürztem Talonid. 
Bemerkung: Die Gattung Amphicyonopsis wird wegen 
der gegenüber Crassidia nov. gen. und Ysengrinia 
noch verstärkten Reduktion des posterioren Bezah­
nungsabschnittes und wegen des übereinstimmenden 
Abkauungsmodus zu den Ysengriniini gestellt.

Crassidia genus novum

Monotypisch mit der Typusart A m p h ic y o n  in te rm e d iu s  H. v. 
Meyer, 1849
Derivatio nominis: nach crassus (lat.) = dick; wegen des ge­
blähten Habitus der Mandibularzähne.

Diagnose: großwüchsige Amphicyoninae mit massi­
ger, hoher Mandibel und hochkronigen, in Aufsicht ge­
schwollen wirkenden Mandibularzähnen; hinterer Be­
zahnungsabschnitt relativ kurz; c plump; p4 mit kräfti­
ger hinterer Nebenzacke, kurzem posteriorem Cingu- 
lum und gegen den m1 geneigtem Haupthügel; m1 mit 
hohem, kurzem Paraconid, kräftigem Metaconid und 
breitem Talonid, Hypoconid mit anterolingual gerichte­
tem Vordergrat; m2 mit gegenüber dem Trigonid ver­
schmälertem Talonid und kräftigem, gegenüber dem 
Protoconid leicht zurückversetztem Metaconid; m3 
klein, mit zwei Wurzeln, die verschmolzen sein kön­
nen; P4 massig, mit scharfen Parastyl-, Paraconus- 
und Metaconus-Schneiden, Linguallobus schwach, mit 
stark reduziertem Protoconus; M1 in Aufsicht 
annähernd dreieckig, mit gleichmäßig gerundetem Ta­
lon , Metaconulus vorhanden.

Abbildung 5. Karte mit Fund­
stellen von C ra s s id ia  in te r ­
m edia (v. Meyer 1849)
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Differentialdiagnosen: Von Amphicyonopsis V iret, 
1951 unterscheidet sich Crassidia durch die weniger 
verkürzten Talonide an m1 und m2 und durch das ge­
genüber dem Trigonid verschmälerte m2-Talonid. Ge­
genüber Ysengrinia besitzt das Genus einen nach lin­
gual gedrehten Vordergrat am Hypoconid von m1 und 
insgesamt massigere Zähne. Im Vergleich zu Pseu- 
docyon besitzt Crassidia einen kräftigeren Mandibular- 
canin, einen in Relation zu m1 kleineren p4 und 
schlankere mandibulare Molaren. Die Reduktion des 
hinteren Bezahnungsabschnittes, der kräftigere p4, 
das schneidende Parastyl und die relativ größere an­
teriore Breite an P4 sowie die symmetrischer zur me­
dianen Zahnquerachse ausgebildete linguale Zahn­
hälfte an M1 (Protoconus und Lingualcingulum) unter­
scheiden Crassidia von Amphicyon.
Bemerkung: In einer soeben erschienenen Gesamtü­
bersicht über die Gattungen und Untergattungen der 
Säugetiere (Kretzoi & Kretzoi 2000: 18) wird A. in­
termedius von Meyer als Typusart von Amphalopex 
Kaup, 1862 angeführt. Dadurch würde Crassidia zum 
jüngeren Synonym dieses Genus. Tatsächlich ist die 
Typusart dieses aus dem Obermiozän (MN9) von Ep­
pelsheim (Rheinhessen) belegten Genus aber die Art 
Amphalopex diaphorus (Kaup, 1832) und das Genus 
synonym mit Simocyon Wagner, 1858. Daher ist die 
Verfügbarkeit von Crassidia nicht tangiert.

C rassid ia  in term ed ia  (H. v. Meyer, 1849)

v 1849 A m p h icyo n  in te rm e d ius  H.v.Meyer, Neues Jahrb. Min. 
Geol. Paläont., 1849: 548.
v 1849 A m p h ic y o n  in te rm e d iu s  -  Plieninger, Jh. Ver. vaterl. 
Naturk. Württ. 5 (1850): Taf.l, Fig.8.
v 1850 A m p h ic y o n  in te rm e d iu s  -  Jäger, Übersicht der fossi­
len Säugethiere....:Taf.72, Fig.22,23.
1923 A m p h icyo n  c ra ss id e n s  Pom. -  Depéret, Bull. Serv. Car­
te géol. Fr. 26 (147): pl.VII.
1929 A m p h ic y o n  c ra s s id e n s  Pom. -  Viret, Ann.Univ.Lyon, 
Sei. Méd. 47: fig.15, pl.lll - fig.5,6.
v 1965 P se u d o c y o n  s a n s a n ie n s is  in te rm e d iu s  (H.v.Meyer) -  
Kuss, Sitz.ber. Heidelberger Akad. Wiss. 1: Abb.75.
1974 A m p h ic y o n  c ra s s id e n s  Pom. -  Golpe-Posse, Palaeont. 
Evol. 8: 22.
v 1980 A m p h icyo n  ? c ra ss id e n s  Pom. -  Ginsburg & Huguen- 
EY, Bull. Mus. Nat. Hist. Nat., 4e sér., 2, C, 3: 273.
Holotypus: SMNS Nr. 4568: M1 dext.
Locus typicus: Ulm, Michelsberg; Baden-Württemberg; Bun­
desrepublik Deutschland.
Stratum typicum: Untere Süßwassermolasse, Ulmer Schich­
ten; Unter-Miozän, Mittel-Agenium, MN2a.
Weitere Fundstellen: Ulm-Westtangente, Paulhiac, Saint- 
Gérand, Selles-sur-Cher (cf.).

Diagnose: wie für das Genus.

Ysengrinia  Ginsburg, 1965

Typusart: P se u do cyo n  g e ra n d ia n u s M iret, 1929.

Diagnose: mittel- bis großwüchsige Amphicyoninae mit 
lückig stehenden Prämolaren; Mandibularmolaren und 
p4 schlank; p4 mit kräftiger posteriorer Nebenzacke 
und breitem posteriorem Cingulum; m1 mit in Zahn­
längsachse verlaufendem oder nur wenig nach lingual 
gedrehtem Hypoconidvordergrat; m2 mit gegenüber 
dem Trigonid schmälerem Talonid; P4 mit schwach 
entwickeltem Protoconus: Maxillarmolaren mit weit­
gehend symmetrisch gebautem Talon; M1 mit an­
nähernd dreieckigem Umriß mit eingezogenen Vorder- 
und Hinterflanken; M2 oval bis bohnenförmig, mit 
reduziertem Metaconus.
Zugeordnete Arten:
Y. gerandiana (Viret, 1929); Saint-Gerand-Ie-Puy 

(Frankreich); MN2
Y. tolosana (Noulet, 1876); Le Cammas (Frankreich); 

Unter-Agenium
Y depereti (Mayet, 1908); Chilleurs-aux-Bois (Frank­

reich); MN3
Y. valentiniana Belinchon & Morales, 1989; Bunol 

(Spanien); MN4a
Y ginsburgi Morales, Pickford, Soria & Fraile, 

1998; Arrisdrift (Namibia); MN4a
Bemerkung: Die Zugehörigkeit der letzteren Art zu die­
ser Gattung erscheint uns anbetrachts des kleinen p4, 
des kaum nach lingual abgebogenen Paraconids an 
m1 und wegen des langen, gegenüber dem Trigonid 
nur wenig verschmälerten Talonids von m2 fraglich. 
Ysengrinia und Amphicyonopsis werden vor allem we­
gen des gleichen Abkauungsmodus mit Crassidia in ei­
ner Tribus vereinigt. Darüber hinaus stehen sich Ysen­
grinia und Crassidia auch im allgemeinen Bezahnungs­
bau sehr nahe. Das Genus Amphicyonopsis erlaubt 
wegen seiner schlechten Dokumentation noch keine 
endgültige Beurteilung seiner phylogenetischen Positi­
on und wird daher nur mit Vorbehalt hierher gestellt.

6. C rassid ia  cf. in term edia  von Selles-sur-Cher

Von Selles-sur-Cher, genauer vom Gebiet der Ge­
meinde Billy westlich von Seiles, stammen einige Be­
lege aus der Collection Bourgeois, die von Ginsburg 
& Hugueney (1980) erwähnt wurden. Da sie in einigen 
Punkten unsere Kenntnis über C. intermedia erwei­
tern, seien sie hier genauer beschrieben.

Material und Maße (Material im MNHNP): Bei den Incisiven 
sind die Breiten- und Tiefen-Maße an der Kronenbasis ge­
nommen, das Höhenmaß gibt die Distanz von der posterioren 
Kronenbasis zur Zahnspitze an. Die Zähne mit gleicher Inven­
tar-Nummer gehören individuell zusammen. B = Breite; H = 
Höhe; L = Länge; T = Tiefe 
m1 -Talonid dext. (SEL 127) B 17,7
m2 sin. (SEL 522) L x B 17,7x13,9
m2 dext. (SEL 728) LxB 18,8x13,6
I3 sin. (SEL 127) BxTxH 13,0 x 16,3 x-
I3 dext. (SEL127) BxTxH 12,9x16,0x19,2
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Abbildung 6. C rass id ia  cf. in te rm e d ia  (v. Meyer, 1849). Selles-sur-Cher. alle x 1;
1: Maxiilarfragment sin. mit P3 und P4 (SEL 127), a) Labialansicht: b) Lingualansicht; c) Occlusalansicht; 2: Maxillarfragment dext. 
mit M1 und Fragmenten von P4 und M2 (SEL 127), Occlusalansicht; 3: m2 sin. (SEL 128), a) Occlusalansicht; b) Lingualansicht; 
4 :13 dext. (SEL 127) a) Medialansicht, b) Lateralansicht; c) Occlusalansicht; 5: ml-Talonid dext. (SEL 127), Occlusalansicht.
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13 dext. (SEL 8) BxTxH
P3 sin. (SEL 127) LxB
P4 sin. (SEL 127) LxB
P4-Fragment dext. (SEL 127)
M1 dext. (SEL 127) LxB
M2-Fragment dext. (SEL 127)

11,0x 14,8 x 16,1 
12,9x8,2
30.1 x 19,4

24.2 x 29,7

Beschreibung und Vergleich mit dem Material von 
Ulm-Westtangente (Abb. 6):
Die I3 (Abb. 6: 4) besitzen eine kompakte, kurze, stark 
zurückgebogene, einspitzige Krone von gerundet drei­
eckigem Querschnitt. Über die gesamte Länge der La­
teralseite der Krone erstreckt sich eine vom c verur­
sachte Usurfläche. Eine weitere rinnenförmige, vom ¡3 
erzeugte Usur bedeckt die Medialseite der Krone. Bei­
de Usuren sind durch den dünnen Schmelz bis auf 
das Dentin vorgedrungen. Die Kronenbasis reicht late­
ral erheblich weiter gegen den Kiefer als medial. Ins­
gesamt ist die Krone gegenüber der Wurzel nach hin­
ten abgeknickt. Die Wurzel besitzt eine seichte media­
le Längsrinne und ist nach posterolateral gekrümmt. 
Die geringeren Dimensionen von SEL 8 sind auf seine 
starke Abkauung und eine leichte Abrollung zurückzu­
führen.
Gegenüber dem Ulmer Exemplar ist der niedrigkroni- 
ge P3 (Abb. 6: 1) gedrungener und sein Längsgrat 
verläuft mehr diagonal von anterolingual nach postero- 
labial. Auch die Nebenspitzen sind etwas verschieden: 
Beim P3 aus Seiles ist die posteriore Nebenspitze 
kräftiger und die anteriore fehlt völlig.
Bei grundsätzlicher Übereinstimmung in Bau, Propor­
tionen und Größe weist auch der P4 (Abb. 6: 1) ge­
genüber dem Reißzahn von Ulm in einigen Details ab: 
Seine Labialseite ist etwas weniger aufgebläht, das 
Parastyl ist massiger, der Protoconus ist nur als 
schwaches Cingulum angedeutet und der Paraconus- 
Vordergrat ist nur angedeutet.
Der M1 (Abb. 6: 1) von Seiles ist etwas größer als der 
Typus von C. intermedia, entspricht diesem aber an­
sonsten weitgehend. Er liefert zusätzliche Informatio­
nen über die am Typus-M1 völlig ausgekauten Zwi­
schenhügel: Der Protoconulus ist kräftig, der Metaco- 
nulus schwächer, aber vorhanden.
Der zusammen mit M1 in einem Kieferfragment erhal­
tene M2-Talon (Abb. 6: 1) ist lingual etwas weniger 
gerundet als beim Ulmer M2. Auf Grund der erhalte­
nen Wurzeln ist erkennbar, daß die labiale Zahnhälfte 
relativ kurz und leicht nach posterolabial abgebogen 
war.
Am m1-Talonid (Abb. 6: 5) ist lediglich die Lingualseite 
ein wenig anders differenziert als beim Ulmer Reiß­
zahn, da sie cingulumartig ausgebildet ist, mit perl­
schnurartig ausgegliederten Hügelchen, aber ohne 
herausgehobenes Entoconid. Dagegen entsprechen 
der charkteristische, diagonale Verlauf des Hypoco- 
nid-Vordergrates und die starke Abschrägung der La­
bialseite exakt den Verhältnissen beim Ulmer Material. 
Die beiden m2 (Abb. 6: 3) von Seiles besitzen in Auf­

sicht einen etwas unterschiedlichen Umriß: Einer ist 
mehr rundlich-oval, der andere mehr rechteckig, ln 
Anordnung und Proportionen der Hügel stimmen die 
Zähne mit den Ulmer m2 überein.
Wie aus der Beschreibung hervorgeht, weicht der Am- 
phicyonide von Selles-sur-Cher bei weitgehender mor­
phologischer Übereinstimmung und Größe in einigen 
Einzelheiten von Crassidia intermedia von Ulm ab. Für 
die Interpretation dieser Unterschiede gibt es ver­
schiedene Möglichkeiten: Zunächst einmal könnte es 
sich um systematisch relevante Differenzen handeln. 
Dagegen sprechen aber einerseits die Übereinstim­
mungen in den Crassidia-typischen Merkmalen an P4, 
M1 und m1 und andererseits die bekannt hohe Merk­
malsvariabilität bei Amphicyoniden. Es könnte sich 
aber darin auch ein stratigraphischer Unterschied zwi­
schen den beiden Fundkomplexen manifestieren: Das 
Alter von Selles-sur-Cher entspricht nach Stehlin 
(1909) und V iret (1929) dem Niveau von Saint- 
Gérand, also MN2. Ginsburg & Hugueney (1980) 
präzisieren das Alter auf den Grenzbereich MN2a/2b. 
Damit könnte die Fundstelle geringfügig jünger sein 
als die Lokalität Ulm-Westtangente, die von Werner 
(1994) auf Grund der Nagetierfauna ins basale MN2a 
eingeordnet wird. Allerdings ließe sich von den ange­
führten Unterschieden allenfalls die Verkürzung des 
P3 als Entwicklungsfortschritt in Richtung einer Kon­
zentration der Quetsch- und Schneidefunktion auf den 
hinteren Bezahnungsabschnitt interpretieren. Es muß 
daher anbetrachts der relativ schmalen Materialbasis 
offen bleiben, ob die registrierten Unterschiede aus­
schließlich auf intraspezifische Variabilität zurückzu­
führen sind, oder ob sich in ihnen ein beginnender 
Entwicklungsfortschritt manifestiert. Wir bestimmen 
das Material von Selles-sur-Cher daher als Crassidia 
cf. intermedia. Einige vom Ulmer Material nicht be­
kannte Merkmale von Crassidia können durch die 
französischen Belege ergänzt werden: So etwa das 
Vorhandensein eines massigen I3, das gut zu dem 
nach dem unteren Canin zu erwartenden kräftigen 
Vordergebiß passt, das Vorkommen von Zwischenhü­
geln (Protoconulus, Metaconulus) an M1 sowie eines 
kurzen, stark quergedehnten M2.

7. Diskussion

Die Ysengriniini nehmen in mancherlei Hinsicht eine 
vermittelnde Position zwischen den Amphicyoninae und 
den Thaumastocyoninae ein. Gemeinsame Merkmale 
mit den Amphicyoninae sind reduzierte, lückig stehende 
Prämolaren und ein wohlentwickeltes Metaconid an m1; 
mit den Thaumastocyoninae stimmt die Dominanz des 
schneidenden Abkauungsmodus, die Vergrößerung 
des p4 und die Reduktion des hinteren Bezahnungsab­
schnittes überein. Da die bestimmenden Merkmale der 
Thaumastocyoninae, Verlust des m1-Metaconids und
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Verkürzung der gesamten Facialregion, bei den Ysen- 
¡niini nicht vorhanden sind, ordnen wir sie als speziali­

sierten Zweig den Amphicyoninae zu. Man muß sich 
dabei allerdings bewußt bleiben, daß der Schädelbau 
sowohl bei den Ysengriniini als auch bei den Thauma- 
stocyoninae nur sehr unvollständig bekannt ist.
Wie aus Beschreibung und Vergleichen hervorgeht, 
stehen sich Ysengrinia und Crassidia verwandtschaft­
lich sehr nahe. Sie kommen in Paulhiac und Saint- 
Gerand an den gleichen Fundstellen nebeneinander 
vor Daß es sich tatsächlich um zwei nebeneinander 
existierende Linien handeln muß, wird aus dem spezi­
fischen Bau des m1-Talonids und dem aufgeblähteren 
Erscheinungsbild der unteren Molaren bei Crassidia 
deutlich, die eine noch stärker schneidende Modifikati­
on des Abkauungsmodus bedingen. Während diese 
Gattung auf das Agenium (MN1-MN2) beschränkt ist, 
kommt Ysengrinia noch bis MN4 vor. Beide Genera 
lassen sich vermutlich auf einen gemeinsamen Vor­
fahren zurückführen, der am ehesten im Umkreis des 
oligozänen Genus Pseudocyonopsis (siehe Ginsburg 
1966, de Bonis 1973) und dort innerhalb der ambigu- 
us-Linie zu suchen ist, da schon in ihr lückig stehende 
Prämolaren mit einem P4 mit schwach entwickeltem 
Linguallobus und reduziertem Protoconus kombiniert 
sind.
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