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Flugsaurierreste aus der Gosau-Kreide von Muthmannsdorf
(Niederösterreich)

-  ein Beitrag zur Kiefermechanik der Pterosaurier

Von Pfter W ellnhofer*) 

Mit 10 Abbildungen

Kurzfassung

Aus den kohleflözführenden Schichten der Gosau-Kreide (Campan) von Muth­
mannsdorf (N. ö . )  werden Flugfingerglieder und ein Humerus von Ornithocheirus sp. 
sowie ein Articulare von Ornithocheirus bunzeli Seeley neu beschrieben. Die besondere 
Konstruktion des Unterkiefergelenks, wie sie auch bei Pteranodon  anzutreffen ist, läßt 
ein weites Aufklappen des Schnabels zu, was mit einer Spreizung der Unterkieferäste 
verbunden ist. Es wird angenommen, daß diese piscivoren Flugsaurier dank ihrer starken 
Adduktor-Muskulatur bei weit geöffnetem Schnabel mit der Unterkieferspitze das Was­
ser durchpflügen und so Beute aus dem Wasser fischen konnten.

Abstract

Pterosaurian remains from the Upper Cretaceous („Gosau“ , Campanian) coal­
bearing sediments of Muthmannsdorf (Lower Austria) consisting of wing phalanges, a 
humerus and an articular bone are described as Ornithocheirus sp. and Ornithocheirus 
bunzeli Seeley. The peculiarity of the articulation of the lower jaw, to be seen also in 
Pteranodon , points to the ability of a wide opening of the beak, while increasing the di­
stance of the mandible rami. It is suggested that these piscivorous pterosaurs -  owing to 
their strong adductor musculature -  were able to plough the sea level with the tips of their 
lower jaws in order to catch prey while flying closely over the water.

:i) Dr. P. WELLNFtOFER, Bayerische Staatssammlung für Paläontologie und historische Geologie, 
Richard-Wagner-Straße 10, 8000 München 2.
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Einleitung

Von Emanuel Bunzfi (1871) stammt die erste Bearbeitung der „Reptilienfauna der 
Gosau-Formation in der Neuen Welt bei Wiener Neustadt“ . Er berichtet über die Fund­
umstände, daß im Jahre 1859 Professor Suess auf den Halden des dortigen Kohleberg­
werkes „auf der Felbering“ (bei Muthmannsdorf) Süßwassermollusken fand und Herr 
Stolizcka „gleichzeitig in einem Kohlenfragmente einen kleinen Zahn entdeckte, welcher 
auffallend an die Zahnform von Iguanodon  erinnerte“ . Gezielte Nachforschungen er­
brachten in der Folgezeit „in den Mergellagen des Hangendflözes“ eine dünne Lage mit 
weiteren Knochenresten, die nun die Grundlage der Arbeit Bunzels bildeten. Er wies das 
durchwegs bruchstückhafte Material den Krokodilen, Dinosauriern, Lacertiliern und 
Schildkröten zu.

S eeley (1881) unterzog die von B unzel beschriebene Fauna einer kritischen Revision 
und wies neben Dinosauriern, Krokodilen, Schildkröten und Lacertiliern auch Pterosau- 
rier nach. Seeleys Liste der Reptilienfauna der Gosau von Muthmannsdorf enthält fol­
gende Arten:

D in o sau rie r
M ocblodon sitessii (Bunzel)
Strutbiosaurns austríacas B unzel 
Cratacomys lepidopborus Seeley 
Megalosaitrus pannoniensis Seeley 
Ornitbomerus graalis  Seeley 
Doratbodon carcbaridens (Bunzel)
Rbadinosaurus alcimus Seeley 
Hoplosaurus is cb ym s  (Seeley)

K rokod ile
Crocodihts proavu s  Seeles'

Sch ild k rö ten
Pleuropeltus sitessii S eeley 
Emys neumayr i  Seeley

L a c e r t ilie r

Araeosaurus graalis  Seeley 

P te ro sau r ie r
Ornitbocbeirus blinzelt S eeles (em end. :  O. bunzeli)

Von Interesse ist nun hier die zuletzt genannte Flugsaurierart, Ornitbocbeirus blin­
zelt. Seeley rechnete zu den Flugsauriern kleine Stücke von Schaftknochen und Frag­
mente von Flugphalangen. Er erwähnt, daß die Knochenwandstärke etwas dicker sei als 
bei englischen Stücken. Er zählte hierzu weiters das proximale Ende eines Humerus, des­
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sen dünne Knochenwand ihm eine zweite Art anzudeuten schien. Diese Stücke waren 
von Bunzel nicht berücksichtigt worden.

Für allein bedeutsam hält Seeley aber nur das Articulare eines Unterkiefers, welches 
B unzel (1S71: 14,Taf. 6 ,F ig .  6-7) als Lacerta sp. bestimmt hatte. Für dieses Stück allein 
ist der Name Ornithocheirus bunzeli anzuwenden.

Schließlich hat F. N opcsa (1926) die „Reptilien der Gosau in neuer Beleuchtung“ 
betrachtet. Er gab hierzu folgende Liste:

D in o sau rier

Rhabdodon  (Iguanodontidae, Ornithopoda)
Struthiosaurus (Ankylosauria)
Megalosaurus (Carnosauria)

K rokod ile
Crocodylus p roavn s  Seeley 
D omtodon  (Goniopholidae)

L a ce r t ilie r

Araeosaurits

S ch ild k rö ten  

Emys n eumayer i  Seeley

P te ro sau r ie r 

Ornithocheirus (?)

Neuerdings hat B uffetaut (1979) die Krokodilier der Gosauschichten Österreichs 
untersucht. Bei den von Bi vzel (1871) beschriebenen Krokodilierresten von Muth- 
mannsdorf handelt es sich demnach um den Mesosuchier D om todon  carcharidens (Bun­
zel) und um Reste von Alligatoridae indet. „ Crocodylus p r oa vn s“ von Seeley (1881) auf 
procöle Wirbel und Röhrenknochen begründet, ist als Nomen dubium zu betrachten.

N opcsa (1926: 522) bezieht sich bei der Besprechung des Ornithocheirus nur auf das 
Articulare, also das von B unzel (1871) als Lacerta sp. abgebildete Stück und bemerkt le­
diglich, daß Seeley dessen Pterosauriernatur richtig erkannt habe.

Ganz im Gegensatz zu England, wo verschiedene Kreide-Lokalitäten zahlreiche 
Flugsaurierreste geliefert haben, blieben Funde kretazischer Pterosaurier auf dem euro­
päischen Festland sehr selten. Wir kennen von hier bisher nur einen fraglichen Halswirbel 
und Zähne von cf. Ornithocheirus sedgw ick i  (O wen) aus dem Gault des Pariser Beckens 
(Sauvage 1882), das distale Ende eines Flugfmgermetacarpale von ,, Ornithocheirus" hil- 
sensis Koken aus dem Neokom von Hannover (Koken 1883), welches allerdings von 
O. Mi yer (1884) für die Phalange eines carnivoren Dinosauriers gehalten wurde, sowie 
schließlich einige Flügelknochen von Ornithocheirus hlavatschi (Fritsch) aus dem Tu- 
ron von Böhmen (Fritsch & Bayer 1905).
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Dem Nachweis von Pterosauriern in der Gosduformation von Niederösterreich 
kommt somit nicht nur lokale Bedeutung zu. Darübcrhinaus liegt hier als seltener Fall ein 
unverdrücktes Articulare mit vollständig erhaltener Gelenkfläche vor. Es lassen sich des­
halb Rückschlüsse auf die Kiefermechanik und die Lebensweise dieser Flugsaurier zie­
hen. Der Pterosaurierhumerus von Muthmannsdorf wird hier erstmals abgebildet.

F ür die Erlaubnis, das Material untersuchen und aus der Sammlung des Paläontologischen In­
stituts der Universität Wien entleihen zu können, hin ich Herrn Prol. Dr. E. Thenius sehr zu Dank 
verpflichtet, ebenso 1 lerrn Prol. l)r , F. Steininger und Herrn Doz. Dr. G. Rabeder. Für die Mög­
lichkeit, ein Articulare und Quadratum von Pteranodon sp. aus der Sammlung des Yale Peabody 
Museums, New Häven, leihweise erhalten zu können, gilt mein besonderer Dank Herrn Prof. 
Dr. JohnH. Ostrom. Ebenso danke ich Frau Dr. Angela Milner für die Ausleihe von Ornitbocbei- 
na  -Material aus dem British Museum ol Natural History in London und Frau Dr. France de Broin 
für Material-Ausleihe aus dem Museum National d’Histoire Naturelle in Paris. Für weitere Unter­
stützung und zahlreiche Diskussionen geht mein Dank an Dr. C. Walker und Dr. C. Patterson, 
London, Dr. L. D. Martin und K. Wetstone, Lawrence, Kansas, Prof. Dr. W. A. Clemens, Ber­
keley, Dr. L. Bufletaut, Paris, Prot. Dr. D. f ferm, Prof. Dr. W. Jung, Dr. J. Reichholf und 
Dipl.-Geol. Fi. H. Schleich, München.

Fundschicht

Seit Beginn des IV. Jahrhunderts wurde im Grünbacher Kohlenrevier Steinkohle ge­
fördert. Die S— 10 abbauwürdigen 0,5-2,5 m mächtigen Flöze waren bis in 1100 m Tiefe 
verfolgt worden. Im Jahre 1965 wurde die Förderung eingestellt (Thfnius 1974; T o i t -  
MANN 1976).

Schon P a u i  (1S71) erwähnt, daß in den kohlelührenden Mergeln des Konstantin­
stollens (etwa 2 km nordwestlich von Muthmannsdorf) häufig „Reste eines großen Wir- 
belthieres“ gefunden wurden. F.s dtirltc sieh hierbei um die Saurierknochen gehandelt 
haben, die Blnzfl (1S71) Vorlagen.

Nach Pi O CH1NGER (1961) kann die Schichtlolge der Gosaumulde von Grünbach und 
der Neuen Welt vom Hangenden zum Liegenden folgendermaßen untergliedert werden:
- Zweiersdorfer Schichten (Dan-Paleozän)
-  Inoceramenschiehten (Maastricht)
- Kohleflöziührende Serie mit tonigen Mergeln und Sandsteinen und Actaconellenkal- 

ken (Campan) (Aus dieser Serie stammen die Wirbeltierreste.)
-  Basiskonglomerate und -breccien bzw. Hippuriten- und Rrachiopodenkalke (Ober­

Santon)
Nach T h i m u s  (1974: 135) besteht die Kobleserie des Campan aus rein marinen bis 

limnisch beeinflußten Sedimenten: Konglomerate, Schiefertone, Tonmergel und Sand­
steine. Die „Actaeonellen"-Kalke (mit der Gattung Trochacta con ) zeigen dabei brachy- 
halin-brackisches bis limnisches Milieu an, was auch durch Kalkalgen (Charophyten) be­
stätigt wird. Die Kohleflöze hegen in den Sehiefertonen, die ihrerseits eine reiche Flora 
geliefert haben: Farne, Coniferen (Gemitzni), Schraubenbäume (Punciamn) und Palmen 

FLibelLiria“). Zusammen mit Dinosauriern, Krokodilen, Wasserschildkröten und 
Flugsauriern kann auf ein damals tropisches Klima geschlossen werden. Diese Aestuarse- 
dimente werden im Hangenden wieder von rein marinen Ablagerungen abgelöst.
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Beschreibung der Pterosaurier

Pterodactyloidea P lieninger 1901 
Ornithocheiridae Seeley 1870

Ormtbocbeirus  sp.
Abb. 1

F lugpha l angen : Paläont. Inst. Univ. Wien, UWP1 2349/103. F.s liegen fünf grö­
ßere und sechs kleinere Knochenbruchstücke von 1-6 cm Länge vor, die als Pterosaurier- 
flugfingerglieder angesprochen werden können. Trotz der Verdrückung läßt sich erken­
nen, daß ihr Querschnitt gerundet war, es sich somit um Pterodactyloidea und nicht um 
Rhamphorhynchoidea handelt, die ohnehin in der höheren Kreide nicht mehr zu erwar­
ten gewesen wären.

Abb. 1: Ormtbocbeirus sp., proximale Hälfte des rechten Humerus, Gosaukreide (Campan), 
Muthmannsdorf, Neue Welt, Niederösterreich. Paläont. Inst. Univ. Wien, Nr. UWP1 
2349/102. a. Ansicht von medial, b. von lateral, c. von dorsal, d. von proximal. Abkürzun­
gen: Ch Caput humeri, Pdp Processus deltopectoralis, Pm Processus medialis. Natürliche 
Größe.

Der Schaftdurchmesser beträgt beim kleinsten Stück 6 mm, beim größten bis zu 
14 mm. Hier ist auch die Knochenwand mit über 2 mm stärker als bei den übrigen Exem­
plaren. Nur bei einem Fragment ist ein Gelenkende in seiner typischen stumpfen Form 
erhalten.
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Die Knochenreste sind nicht näher bestimmbar. Auch lassen sich die Längen der 
einzelnen Phalangen nicht rekonstruieren. Es ist anzunehmen, daß es sich um Reste ver­
schiedener Individuen unterschiedlichen Alters, vielleicht auch verschiedener Arten han­
delt.

Humerus :  Paläont. Inst. Univ. Wien, UWPI 2349/102. Es liegt die proximale 
Hälfte eines rechten Humerus vor. Der Knochen ist vielfach zerbrochen und etwas ver­
drückt (Abb. Ia-d). Die räumliche Anordnung von Processus deltopectoralis und me- 
dialis sowie des Caput humeri ist jedoch erhalten geblieben. Die Knochenwandstärke ist 
mit 0,7 mm relativ gering, der Schaft ist hohl. Der Processus medialis ist weitgehend 
weggebrochen und auch der äußere Rand des Deltopectoralfortsatzes fehlt. Lediglich die 
weit ausladende sattelförmige Gelenkfläche des Caput humeri ist nahezu vollständig er­
halten.

Der Processus deltopectoralis setzt ziemlich hoch und rechtwinkelig am Schaft an 
und ist sehr breit. Darin unterscheidet sich dieser Humerus von Pteranodon  und Nycto- 
sanrits aus der Oberkreide von Nordamerika, aber auch von dem etwas größeren Hume­
rus von O m hho ch e irm  hLivatschi (Fritsch) aus dem Turon von Böhmen (Fritsch &  
Bayer 1905: Taf. S, Fig. 1-2). Gute Übereinstimmung ergibt sich indes mit einem auch 
in der Größe ähnlichen proximalen Humerusende aus dem Upper Greensand von Cam­
bridge, welches O wen (1S59: Taf. 3, Fig. 14-15) als O m hho ch e i rm  sp. beschrieben hat.

Die Gesamtlänge des vorliegenden Humerus läßt sich mit ungefähr 65 mm rekon­
struieren. Daraus kann auf einen Flugsaurier mit einer Spannweite von 150-175 cm ge­
schlossen werden, ln diese Größenordnung passen auch die größeren Flugphalangen­
bruchstücke.

Ornithocbeirus b imzeh  Seelfy 1881 
Abb. 2

1871 Lacerta sp. -  Bunzel, S. 14, Taf. 6, Hg. 6-7
1S81 Ornithocbeirus blinzelt. -  Seeley, S. 701
1926 Ornithocbeirus ? -  Nopcsa, S. 522
1978 „Ornithocbeirus“ bimzeh Seeley. -  WELLNHOFER, S. 59

H o l o t y p u s : Original zu B unzel 1S71, Taf. 6, Fig. 6 -7 .  Paläontologisches Institut 
der Universität Wien, UWPI 2349/101.

St r a tum t yp i cum:  Campan, kohleflözführende Serie der Gosau.
Locus  t yp i cus :  Muthmannsdorf, Neue Welt, Niederösterreich.
Beschre ibung :  Es handelt sich um ein linkes, hinteres Ende eines Unterkiefers 

von 34 mm Länge. Eindeutige Knochennähte sind nicht zu erkennen, jedoch dürfte der 
größte Teil des vorliegenden Knochenstückes durch das Articulare gebildet werden. Be­
sonders auffallend ist ein langer, kräftiger Retroarticularfortsatz von etwa 20 mm Länge. 
Seine obenj Kante bildet gegenüber der Oberkante des praearticularen Kieferabschnittes 
(Supraangulare) einen Winkel von 135°. Orientiert man den Oberrand des Supraangulare 
horizontal, so knickt die Oberkante des Retroarticularfortsatzes unter einem Winkel von 
45° nach unten ab.
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Abb. 2: Ornithocheinis bunzeli SEELEY, Hinterende des linken Unterkieferastes, Holotypus, Go- 
saukreide (Campan), Muthmannsdorf, Neue Welt, Niederösterreich. Paläont. Inst. Univ. 
Wien, Nr. L'WPI 2349/101. a. Ansicht von vorne, b. von lateral, c. von medial, d. von dor­
sal. Abkürzungen: a Angulare, ar Articulare, CI Cotylus lateralis, Cm Cotylus medialis, 
Fad Fossa adductoria, Farn Fossa articularis mandibulae, „Fde“ Fossa depressoria, fo pn 
Foramen pneumaticum, sa Supraangulare. Natürliche Größe.

Die Fossa articularis mandibulae ist in der hinteren Ebene des Retroarticularfortsat- 
zes gelegen, d. h. sie weist ebenfalls unter einem Winkel von 45° nach hinten oben gegen 
das Quadratumgelenk. Die Breite des Unterkiefergelenkes beträgt 13 mm. Es stellte of­
fenbar die breiteste Stelle des Unterkieferastes dar. Die Fossa articularis wird durch einen 
kräftigen, schräg von anteromedial nach posterolateral verlaufenden Wulst in zwei Ge­
lenkgruben geteilt. Die laterale Gelenkfläche (Cotylus lateralis) hat dabei einen annä­
hernd dreieckigen Umriß, ist nach lateral weit ausladend und wird vorne durch eine gegen 
das Supraangulare aufgeworfene, leicht geschwungene, scharfe Kante begrenzt. Der me­
diale Abschnitt der Fossa articularis (Cotylus medialis) ist etwas schmäler, vorne gegen 
das Angulare herabgezogen und wird an seiner Medialseite von einer hochgezogenen, 
vermutlich vom Angulare gebildeten Aufwölbung abgeschlossen.

Nach hinten ist die Fossa articularis nicht so scharf begrenzt wie an ihrer Vordersei­
te. Hinter ihrem medialen Teilgelenk befindet sich auf dem Retroarticularfortsatz eine 
längsovale, tiefe Grube von 13 mm Länge und 5,5 mm maximaler Breite. Seeley (1881: 
701) betrachtete sie als „pneumatic foramen“ . Wahrscheinlich inserierte hier eine kräftige 
Depressor-Muskulatur, weshalb diese Grube als „Fossa depressoria“ bezeichnet werden 
könnte. Eine ähnliche, wenn auch relativ kleinere Grube kann auch bei Pteranodon  und 
Ormthocheirus  beobachtet werden (Abb. 3c, 4c).

Mit dem Sandstrahlgerät gelang es, die Sedimentfüllung dieser Grube zu entfernen. 
Die Fossa erwies sich dabei als recht tief, ihr Boden fällt schräg nach vorne ab und mündet 
im vorderen Teil in ein trichterförmig eingesenktes Foramen (n. chorda tympani). Hinter 
dem lateralen Teilgelenk des Articulare erstreckt sich eine bis zu 5 mm breite, die ganze 
Länge des Retroarticularfortsatzes einnehmende Fläche. Das Hinterende ist etwas be­
schädigt, war aber ursprünglich gerundet.
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Öffnungen und Vertiefungen in der Außenfläche des Unterkieferbruchstückes sind 
auf Verdrückung und Beschädigung zurückzuführen. Die unversehrte Knochenoberflä­
che ist glatt. Nach ventral verjüngt sich der Mandibelast und ist an seiner Unterkante 
wohlgerundet. Die Medianseite wird wahrscheinlich ganz vom Angulare gebildet. Ven­
tral der Fossa articularis finden sich drei größere Foramina, deren Bedeutung unklar ist, 
die aber vielleicht Foramina pneumatica sind. Eine Verbindung zum Foramen Nervi 
chorda tympani ist nicht ersichtlich.

Vor der medialen Gelenkfläche der Fossa articularis öffnet sich eine tiefe, relativ 
breite Fossa adductoria (= Fenestra mandibularis), die an der Medianseite und unten 
durch die dünne Wand des Angulare, lateral und oben von einem kräftigen Supraangulare 
eingerahmt wird. Ihre Erstreckung nach vorne ist unbekannt, da 12 mm vor dem Articu- 
largelenk der Unterkiefer abgebrochen ist.

Sys t emat i s che  Ste l l ung:  Obwohl besonders'aus dem Cambridge Greensand 
zahlreiche Reste von Ornitbocbeirus beschrieben worden sind, ist die Gattung ungenü­
gend charakterisiert. Das liegt vor allem an der durchwegs bruchstückhaften Erhaltung 
der Knochenreste, am völligen Fehlen vollständiger Schädel oder zusammengehöriger 
Skeletteile.

Eine Typusart war für Ornitbocbeirus ursprünglich nicht festgelegt worden. Seeley 
(1S69) hatte für die Sammlung des Woodwardian Museum (heute Sedgwick Museum) in 
Cambridge einen „Index to the fossil remains of Aves, Ornithosauria and Reptilia“ ver­
faßt, in dem sich auch die Gattungsbezeichnung Ornitbocbeirus findet. Im folgenden 
geht aber nicht klar hervor, welche Art er zu dieser Gattung stellt. Als Merkmal gibt See­
ley an ,,no teeth anterior to the palate“ und führt an erster Stelle Pterodactyms simus 
O wen 1861 an. Aber gerade diese Art ist bis zur Schnauzenspitze stark bezähm. O wen 
(1874) hat sie später als eigene Gattung, Criorbynchus , abgetrennt. Später charakterisierte 
Seeley (1870) die Gattung Ornitbocbeirus so: „Teeth are prolonged anterior to the 
muzzle, and the palate has a longitudinal ridge.“

Nach W ellnhofer (1978) kann als Gattungsdiagnose für Ornitbocbeirus gelten: 
„Schädel lang, sehr schlank, mit lateral komprimierter Schnauze mit mehr oder weniger 
stumpfem oder zugespitztem Ende. Bezahnung mit kurzen, kräftigen, gleichförmigen 
Zähnen von der Schnauzenspitze bis weit nach hinten. Zahnabstand mehr als eine Zahn­
breite, Zahnquerschnitt rundlich bis flach-oval, Oberfläche sehr fein gerieft. Gaumen­
dach mit medianem Längskiel, dem auf der Dorsalseite der Unterkiefersymphyse eine 
von zwei Wülsten begrenzte Rinne entspricht. Bezähme Kieferränder parallel (im Be­
reich der Unterkiefersymphyse). Querschnitt der Kiefer triangulär. Nasopräorbitalöff- 
nung größer als die hochliegende Orbita. Scapula distal verdickt und mit einem Notarium 
gelenkend. Proximale Tarsusreihe mit der Tibia verwachsen, Fibula meist nicht mehr 
selbständig. Ein Parietalkamm ist nicht ausgebildet.“

Aufgrund der oben gegebenen Charakterisierung ist eine eindeutige Zuordnung der 
vorliegenden Pterosaurierreste aus der Gosau zur Gattung Ornitbocbeirus nicht mög­
lich, ebensowenig wie die zahlreicher anderer zu dieser Gattung gestellten, überwiegend 
fragmentarischen Reste aus der Unter- und Oberkreide von England, Norddeutschland 
und Böhmen.

Vergl e i che und Bez i ehungen:  Der Unterkieferrest von Ornitbocbeirus bun- 
zeli stimmt mit keinem anderen bisher bekannten Pterosaurier-Unterkiefer völlig über­
ein. Insbesondere konnte bei anderen Flugsauriern ein so großer und eigentümlich aus-
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Abb. 3: Ornithocheirus sp., Hinterende des linken Unterkieferastes, Cambridge Greensand (Ce­
noman), Cambridge. Brit. Mus. (Natural Hist.) London, Nr. R 557. a. Ansicht von lateral, 
b. von medial, c. von dorsal. Abkürzungen wie Abb. 1. Natürliche Größe.

Abb. 4: Pteranodon sp., Hinterende des linken Unterkieferastes, Niobrara Formation (Santon -  
Untercampan), Kansas; Orig, zu EATON 1910: Taf. 5,Fig. 4 u. 6; Yale Peabody Museum, 
New Haven, Nr. YPM 2476. a. Ansicht von medial, b. von lateral, c. von dorsal. Abkür­
zungen wie Abb. 1. Natürliche Größe.
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gebildeter Retroarticularfortsatz nicht beobachtet werden. Nur ganz wenige Funde bie­
ten sich zu einem näheren Vergleich an:

Ornithocheir its sagittirostris (O wen) aus dem Wealden von Sussex, England. Es 
handelt sich um einen unvollständig erhaltenen Unterkiefer (O wen 1874: 3, Taf. 2, 
Fig. 1-S; W ellnhofer 1978: 58, Abb. 28). Die rechte Articularregion ist erhalten und 
zeigt die typische, starke Verbreiterung der Fossa articularis auf der Lingualseite. Ebenso 
scheint eine Schrägteilung der Gelenkfläche ausgebildet zu sein, die wie bei O. bimzeli 
schräg von medial vorne nach lateral hinten verläuft. Leider fehlt der Retroarticularfort­
satz bei O. sagittirostris, so daß hier keine Vergleiche möglich sind. Legt man die Breite 
der Fossa articularis zugrunde, so kann auf der Basis dieses Unterkiefers die Unterkiefer­
länge von O. bimzeli berechnet werden. Sie dürfte etwa 25 cm betragen haben.

Ein weiteres Vergleichsexemplar fand sich im British Museum (Natural History), 
London, unter dem Pterosauriermaterial aus dem Cambridge Greensand. Es handelt sich 
um ein linkes Unterkiefergelenkende (R 557), das ursprünglich als ,,? Orm tho che im s  (?) 
simas Owen“ bestimmt war, aber niemals veröffentlicht wurde (Abb. 3a-c). Sollte die 
Artbestimmung zutreffen, so wäre das Stück der Gattung Criorbyncbus zuzuweisen, 
wofür allerdings keinerlei Anhaltspunkte gegeben sind. Etwas kleiner als das Unterkie­
ferstück von O. sagittirostris aus dem Wealden, zeigt es mit O. bimzeli übereinstim­
mende Merkmale. Die Fossa articularis ist wie dort schräg geteilt. Ebenso ist eine tiefe 
Fossa adductoria ausgebildet. Der kräftige Retroarticularfortsatz ist zum Teil erhalten, 
muß aber kürzer gewesen sein als bei O. bimzeli. Bemerkenswerterweise läßt sich auch 
hier eine „Fossa depressoria“ feststellen, die kleiner ist als bei O. bimzeli. Dieses Unter­
kieferfragment stammt von einem größeren Tier als es O. bimzeli war. Die Höhe der 
Mandibel vor der Fossa articularis war jedoch geringer, was bedeutet, daß O. bimzeli ei­
nen relativ hohen Unterkiefer besaß. Die bei letzterem beobachteten Foramina auf der 
Lingualseite fehlen sowohl am Stück aus dem Cambridge Greensand als auch am Unter­
kiefer von O. sagittirostris aus dem Wealden.

Auch von Pteranodon  sp. aus der Niobrara-Formation (Santón -  Untercampan) 
von Kansas sind räumlich erhaltene Unterkiefergelenke bekannt. Eaton (1910: 4, pl. 5) 
beschreibt ein Quadratum mit zugehörigem Articulare, welches ich aus dem Yale Pea­
body Museum entleihen konnte (YPM 2476) (Abb. 4, 6, 7). Auch hier ist die Fossa arti­
cularis mandibulae schräggeteilt, und auf dem Retroarticularfortsatz finden sich trotz ei­
niger Verdrückung Anzeichen einer „Fossa depressoria“ . Der Retroarticularfortsatz fällt 
aber auch bei Pteranodon  nicht so schräg nach hinten ab wie bei O. bimzeli und war re­
lativ kürzer.

P ueninger (1901: 79, Taf. 5, Fig. 3-5) beschrieb Pteranodon -Material von Kansas 
aus der Bayerischen Staatssammlung in München, das leider im Zweiten Weltkrieg verlo­
ren gegangen ist. Darunter befand sich auch ein Quadratum, dessen Gelenk ebenfalls die 
typische, dem Articulare entsprechende Schrägteilung aufwies.

Zwar sind nach G ingerich (1972) auch bei den Kreidevögeln I ch tyom is  und Hespe- 
rornis paarige, schräggestellte Articularfacetten irn Unterkiefergelenk ausgebildet. Das 
Unterkieferstück von O. bimzeli kann aber keineswegs mit diesen verglichen werden, da 
bei beiden, wie bei Vögeln allgemein, der Retroarticularfortsatz sehr kurz entwickelt ist.
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Zur Kiefermechanik bei Pterosauriern

Die Konstruktion des Unterkiefergelenkes, wie sie hier bei Ormthocbeirus biinzeh 
aus der Gosaukreide beobachtet werden kann, gestattet unmittelbare Rückschlüsse auf 
die Kiefermechanik, und daraus abgeleitet auf die Kiefermuskulatur und die Art der Nah­
rungsaufnahme.

Es wurde bereits darauf hingewiesen, daß die Fossa articularis mandibulae eine 
Schrägteilung in zwei Cotyli aufweist. Diesem so gestalteten Articulargelenk entspricht 
ein Quadratumgelenk, das in Form einer Schraubenfläche ausgebildet ist. Die Morpho­
logie des Quadratumgelenkes ist an Pteranodon  sp. (YPM 2476) sehr schön zu beobach­
ten (Abb. 6 b). Es besteht aus zwei spiralig mediolateral verlaufenden Wülsten, die bei ge­
schlossenem Kiefer in die beiden Articularcotyli eingreifen. Sie sind getrennt durch einen 
tiefen, ebenso spiralig verlaufenden Sulcus, der das Gegenstück zu dem die Articularco­
tyli teilenden Wulst darstellt.

Beim öffnen des Unterkiefers gleitet nun das Articulare-Doppelgelenk am Quadra- 
tum schraubenartig nach unten und zugleich nach außen. Da linke und rechte Seite spie­
gelbildlich sind, sind auch die Unterkiefergelenke gegensinnig, d. h. das linke Kieferge­
lenk ist funktionell als Rechtsschraube, das rechte als Linksschraube ausgebildet. Das be­
deutet, daß die Mandibeläste beim Offnen der Kiefer auseinandergespreizt werden 
(Abb. 7) und zwar um so mehr, je weiter der Schnabel geöffnet wird.

Durch direkte Bewegungsversuche an den zusammengehörigen Articulare und 
Quadratum von Pteranodon  sp. (YPM 2476) konnte ein maximaler Öffnungswinkel der 
Kiefer von etwa 65° ermittelt werden. Dabei wird dank der Auswärtsschraubung des Un­
terkieferastes der Retroarticularfortsatz lateral am Quadratum vorbeigeführt. Wäre nur 
ein einfaches Scharniergelenk vorhanden, so könnte der Kiefer nur 40° weit geöffnet wer­
den, weil der Retroarticularfortsatz durch den Hinterrand des Quadratums gestoppt 
würde.

Die besondere Konstruktion des Unterkiefer-Schraubengelenks ermöglicht aber 
nicht nur eine größere Öffnung des Schnabels, sondern führt durch den oben beschriebe­
nen Spreizeffekt auch zu einer Vergrößerung der lichten Weite der Mandibeläste. Darauf 
hat schon Ea to n  (1910: 4) aufmerksam gemacht und erwähnt, daß auch beim Pelikan 
durch ein entsprechendes Suspensorium die Unterkieferäste geweitet werden, wodurch 
die Eingangsöffnung in den Kehlsack vergrößert wird.

Pm

Abb. 5: Pelecanus rufescens, Gelenk des linken Unterkieferastes von dorsal, rezent. Zool. Staats­
sammlung München, Nr. 10/150. Pm Processus medialis, fo ar Foramen articulare. Natür­
liche Größe.
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Zu Vergleichszwecken konnte ich einen Schädel von Pelecanm  m fesc en s  (Zool. 
Staatssammlung München, Nr. 10/150) heranziehen. Die Unterkiefergelenkung von Pe- 
lecantts weist zwar nicht die spiralige Gelenkstruktur wie bei Ormtbocbetrns  und 
Pteranodon  auf, jedoch sind auch hier zwei getrennte, schräg zueinander angeordnete 
Cotyli im Articulare ausgebildet (Abb. 5), die im Zusammenwirken mit den entspre­
chenden Gelenkhöckern des Quadratums beim öffnen des Schnabels eine zwangsläufige 
Erweiterung der Unterkieferäste bewirken. Bei maximaler, d. h. nahezu rechtwinkeliger 
Öffnung des Schnabels wird der Unterkiefer an den freien Enden um etwa 1 cm ge­
spreizt. Bei einer Unterkieferlänge von 41 cm erbringt das eine Vergrößerung der Man- 
dibelöffnung um rund 20 cm2 oder immerhin um etwa 25%.

Diese Wirkung der Weitung der Unterkieferäste dürfte bei den Pterosauriern in je­
dem Falle geringer gewesen sein, da hier stets eine mehr oder weniger lange Unterkiefer­
symphyse den vorderen Abschnitt fixiert hat. Doch ist auch bei den Pterosauriern dieser 
Kiefermechanismus sehr wahrscheinlich mit dem Vorhandensein eines Kehlsackes in 
Verbindung zu bringen.

Aus der Kiefermechanik von Pteranodon  geht hervor, daß eine weite Öffnung des 
Schnabels möglich und für den Fischfang während des Fluges auch nötig war. Bei Ornit- 
bo cb e im s bunzeh  ist der Retroarticularfortsatz noch mächtiger entwickelt als bei Ptera- 
nodon.  Das Schraubengelenk des Unterkiefers erlaubte aber wohl auch hier das laterale 
Vorbeigleiten dieses Fortsatzes am Quadratum, das generell bei den Pterodactyloidea in 
sehr flachem Winkel nach vorne geneigt ist.

Hier erhebt sich natürlich die Frage nach der Funktion eines so stark ausgeprägten 
Retroarticularfortsatz.es. Der Insertion des M. depressor mandibulae genügten wohl die 
Ränder der hier als „Fossa depressoria“ bezeichneten Grube auf der schräg abfallenden 
Hinterseite dieses Fortsatzes. Der Ursprung dieses Muskels dürfte am Squamosum, Pa­
rietale und Exoccipitale gelegen haben, wenn wir die typische Reptilausprägung anneh­
men. Bei Pteranodon  mag auch der Übergang zum Parietalkamm als Ursprungsfläche für 
den M. depressor mandibulae in Frage kommen. In jedem Falle ergibt sich hieraus ein 
sehr flacher Verlauf der wirkenden Zugkräfte, die nur bei entsprechend stark nach hinten 
abfallendem Processus retroarticulans einen ausreichenden Angriffspunkt finden.

Bei der wahrscheinlichen Ernährungsweise dieser Flugsaurier- Eintauchen der Un­
terkieferspitze ins Wasser während des Fluges und rasches Hochschnellen, um die Beute 
in den Kehlsack zu befördern-kam die Hauptbelastung nicht auf die Depressor- sondern 
auf die Adduktormuskeln zu. Die Insertion der tiefer gelegenen Teile des M. adductor 
mandibulae erfolgte an der Innenseite der Mandibeläste, und hier an den Rändern der 
Meckel’schen Grube (Fossa adductoria), die sowohl bei Pteranodon  als auch bei Ornit- 
ho cb e i rm  eine ausgedehnte Erstreckung aufweist. Der Ursprung dieses Muskels dürfte 
am Innen- und Unterland der Nasopraeorbitalöffnung gelegen haben, also im wesentli­
chen am Maxillare und Jugale (Abb. 8).

Bei Krokodilen wird die Hauptmasse der Kieferadduktoren durch die vorderen und 
hinteren Ptervgoid-Muskeln gebildet (Schumacher 1973: 145). Nach W ettstein (1937) 
entspringt der M. ptervgoideus anterior bei Krokodilen auf einer großen Strecke im In­
nern der Schnauzenbasis unter der Orbita vom Maxillare, Palatinum und Pteiygoid, zieht 
zuerst horizontal caudalwärts und biegt dann latero-ventral um, um an der Innenseite des 
Angulare zu inserieren.
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Abb. 6: Pteranodon sp., Quadratum, Niobrara Formation (Santon -  Untercampan), Kansas; 
Orig, zu Eaton 1910: Taf. 5, Fig. 4 u. 5; Yale Peabody Museum, New Haven, Nr. YPM 
2476. a. Ansicht von lateral, b. von ventral.

Abb. 7: Pteranodon sp., wie Abb. 6, Quadratum im Gelenkverband mit dem Unterkiefer (vgl. 
Abb. 4) bei maximaler Öffnung des Schnabels, a. Ansicht von lateral, b. von vorne. Zu be­
achten ist das Vorbeigleiten des Retroarticularfortsatzes am Quadratum, verbunden mit 
einer lateralen Verschiebung des Unterkiefers nach außen. C ar Condylus articularis des 
Quadratums, j Jugale, q Quadratum, qj Quadratojugale, sq Squamosum. Natürliche Grö­
ße.
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Abb. 8: Vermutete Kiefermuskulatur bei Pterosauriern am Beispiel von Pteranodon bei maximaler 
Öffnung des Schnabels. Der Musculus pterygoideus posterior (M. ptery. post.) inseriert 
am Retroarticularfortsatz und verstärkt die Wirkung der Adduktormuskeln. Es ist nur die 
tiefere Partie des M. adductor mandibulae (M. add. int.) eingezeichnet. Die Depressor­
muskeln (M. depr.) inserieren an der Hinterseite des Retroarticularfortsatzes und haben 
ihren Ursprung möglicherweise noch am Beginn des Parietalkammes.

Auch bei den Vögeln erlangt die Pterygoideus-Muskulatur unter den Mandibelad- 
duktoren die kräftigste Entfaltung. Die Hauptmasse des M. pterygoideus inseriert bei 
ihnen medial vom Kiefergelenk am Processus mandibularis internus (Proc. medialis), der 
vom Articulare oder vom Articulare und Angulare gebildet wird. Seinen Ursprung 
nimmt dieser Muskel am Palatinum und Pterygoid, teils auch an der mediocaudalen Ecke 
des Maxillare (Stresemann 1927).

Entsprechend der Schädelkonstruktion dürfte der M. pterygoideus anterior bei den 
Pterosauriern im wesentlichen am Palatinum und Pterygoid seinen Ursprung genommen 
haben und zur Innenfläche des Angulare verlaufen sein.

Der M. pterygoideus posterior funktioniert bei den Krokodilen als gebogener Hebel 
(Schumacher 1973: 139). Er inseriert an der Innenseite des Retroarticularfortsatzes, 
wölbt sich hinten um diesen herum und entspringt an der Schädelbasis. Ein ähnlicher 
Verlauf dieses Muskels wäre auch bei Pterosauriern denkbar (Abb. 8).

Eine Kontraktion der Pterygoideus-Muskeln resultiert in einer Kieferadduktion, die 
die Wirkung des M. adductor mandibulae verstärkt. Die ungewöhnliche Größe des Pro­
cessus retroarticularis fände so eine sinnvolle Erklärung.

Bei Ornkbocheirns und Pteranodon  muß also eine außerordentlich starke und ef­
fektive Adduktormuskulatur der Kiefer entwickelt gewesen sein. Es ist wahrscheinlich, 
daß auch andere Pterodactyloidea, bei denen der Retroarticularfortsatz relativ groß ent­
wickelt ist, einen ähnlichen Kiefermechanismus besessen haben.
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Abb. 9: Lebensbild von Pteranodon. Dicht über dem Wasser hinfliegend konnte er den spitzen 
Unterkiefer weit herabklappen um Beute zu fangen. Auch die Ornithocheiriden und mög­
licherweise auch andere piscivore Pterosaurier waren dazu in der Lage.

Die Art der Nahrungsaufnahme dieser Pterosaurier machte eine mächtig entwickelte 
Adduktormuskulatur erforderlich. Daß sie piscivor waren, wissen wir aus fossilen Ma­
geninhalten. Dicht über dem Wasser hinfliegend konnten sie den langen Unterkiefer weit 
herabklappen und damit das Wasser durchpflügen, um Beute zu fangen. Den Kräften, die 
beim Eintauchen ins Wasser auf den Unterkiefer wirkten, standen die Zugkräfte der Ad- 
duktor-Pterygoideus-Muskulatur entgegen. Bei relativ unveränderter Kopfhaltung wäh­
rend der Jagd nach Beute wäre auch die Schwerpunktverlagerung nicht so bedeutend, wie 
sie bei der von Bramwell & W hitfield (1974: 575) angenommenen Art des Beutefangs -  
Eintauchen von Ober- und Unterkiefer ins Wasser -  auftreten würde.

Freilich bleibt zu klären, wie es Pteranodon  und andere Flugsaurier fertigbrachten, 
nur mit hülfe der schmalen, zahnlosen Unterkieferspitze einen Beutefisch aufzunehmen 
und in den Kehlsack zu befördern. Unter den heutigen Vögeln nehmen die Scheren­
schnäbel der Gattung Rhyncbops  (Familie Laridae) ihre Beute aus dem Wasser auf, indem 
sie dicht über dem Wasserspiegel hinfliegen und dabei ihren Unterschnabel eintauchen. 
Rhyncbops hat einen langen, lateral komprimierten Schnabel. Der Unterschnabel ist 
vorne sehr dünn und überragt den Oberschnabel (Abb. 10). Nach Stresemann 
(1932: 470) fliegt der Scherenschnabel mit flachen Flügelschlägen über die Wasserober­
fläche hin, „beugt den von einem kräftigen Hals getragenen Kopf schräg hinab und läßt 
mit halb geöffneter Mundspalte etwa das Spitzendrittel des Unterschnabels im Wasser 
gleiten, um dann, wenn er auf eine Beute (kleine Fischchen, vorwiegend aber wohl 
Entomostraken) stößt, eine rasche Schnappbewegung zu machen oder den Kopf so zu 
halten, daß der Bissen entlang der oberen Schneide des Unterschnabels in die Mundhöhle 
gleitet“ . Eine ähnliche Art des Beutefangs ist auch bei Pteranodon  und anderen piscivo- 
ren Pterosauriern vorstellbar.

Schon A bel hat 1912 (S. 53S) und 1925 (S. 133) aufgrund des Vergleichs der Unter­
kieferausbildung von Rhyncbops  mit Rhamphorhyn chns  den Schluß gezogen, daß dieser 
Oberjura-Flugsaurier dieselbe Ernährungsweise gehabt haben muß wie der heutige Sche­
renschnabel. Der Unterkiefer von Rhamphorhynchns  endet vorne in einer zahnlosen
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Spitze, die noch durch eine Hornscheide verlängert (W ellnhofer 1975: 12) und dorsal 
ebenso wie ventral in der Mittellinie mit einer scharfen Kante versehen war. Bei Rham- 
phorhyn chus longicaudus (M ünster) ist das Vorderende des Unterkiefers sogar zu einer 
lateral komprimierten Schneide verlängert, die den Oberkiefer überragt, und ist somit

Rhamphorhynchus longicaudus

Rhamphorhynchus gemmingi

Germodactylus cnslalus

Dsunganpterus wen

Abb. 10: Vergleich verschiedener Flugsaurier-Unterkiefer mit dem rezenten Scherenschnabel, 
Rhynchops flavirostris Vieillot. Doiygnathus banthoisis (Theodori), Oberer Lias; 
Rhamphorhynchus longicaudus (MÜNSTER), Rhamphorhynchus gemmingi H. V. MEY­
ER, Germanodactylus cnstatus (WlMAN), Oberer Jura; Dsunganpterus weil VOUNG, Un­
tere Kreide. Nicht maßstäblich.
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verblüffend ähnlich wie bei Rhyncbops. Im übrigen lassen sich nicht nur bei Rbam pbor- 
byncbus und den Pteranodontiden diese besonderen Unterkieferformen beobachten, 
sondern auch bei einer Reihe anderer Flugsauriergattungen, wie z. B. bei den liassischen 
D orygnatlm s und C am pylognathoides, bei der Oberjuragattung G erm anodactylus und 
besonders auffallend ausgeprägt beim unterkretazischen D sungaripterus von Sinkiang 
(China). Dessen unbezahnte Kieferenden sind schmal und zu einer langen nach oben ge­
bogenen Spitze verlängert (Abb. 10).

Auch O rnitbocbeiru s hatte schmale Kiefer obgleich sie bis zum Vorderende mit 
spitzen Zähnen besetzt waren. Aufgrund der hier beschriebenen Ausbildung der Unter- 
kiefergelenkung darf aber auch für diese Gattung eine Art der Nahrungsaufnahme ange­
nommen werden, wie sie für die oben genannten Gattungen wahrscheinlich ist, nämlich 
durch Eintauchen der Unterkieferspitze ins Wasser während des Fluges.

Inwieweit hier die mögliche Funktion des Parietalkammes von P teranodon  berück­
sichtigt werden muß, bleibt ungewiß. Die Annahme, daß er als Ursprungsfläche für Kie­
fermuskeln gedient habe (E ato n  1910), ist nach den hier dargelegten Beobachtungen 
ebenso unwahrscheinlich, wie die Ansicht von M ateer (1974), der Parietalkamm hätte als 
Ursprungsfläche eines M. rectus capitis superior gedient, der die beim Eintauchen des 
Unterkiefers ins Wasser auftretenden Zugkräfte am Schädel neutralisiert hätte. Dagegen 
spricht auch, daß weder der Pteranodontide N yctosaurus, noch O rnitbocbeiru s einen 
Parietalkamm besessen haben.
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