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Fossile Urodelen aus dem Miozin des Wiener Beckens
und ihre stammesgeschichtliche Bedeutung

Von Wolf Herre, Kiel
Mit 6 Textabbildungen

(Vorgelegt in der Sitzung am 19. November 1955)

I. Einleitung.

Reste fossiler Urodelen geh6ren zu paldontologischen Selten-
heiten. Noch 1920 konnte A b e 1 der Uberzeugung Ausdruck geben,
daB das bis dahin geborgene Fundgut dieser Tiergruppe fiir Vor-
stellungen iiber ihre Stammesgeschichte bedeutungslos sei. Die
letzten Jahre brachten nun iiberraschende Neufunde. Diese lehrten,
daB bereits im Paleozéin alle rezenten Unterordnungen der Uro-
delen lebten und daBl die Verbreitungsgebiete vieler Urodelen in
erdgeschichtlicher Vergangenheit viel ausgedehnter waren als heute
(Herre 1950). Durch diese neuen Funde wurde es moglich, einige
Probleme der Phylogenie der Schwanzlurche in ein schérferes
Licht zu riicken und zu der noch weiter gespannten Frage der
Entwicklung der Amphibien iiberhaupt bemerkenswerte Gesichts-
punkte beizusteuern.

Allgemein anerkannt ist in der Zoologie, daf§ die zu so hoher
Vervollkommnung entwickelten Landwirbeltiere aus wasserbewoh-
nenden Wirbeltieren hervorgingen, welche unter dem Oberbegrift
»Fische zusammengefat werden. Als Tierklasse, welche modell-
artig den Ubergang vom Wasser- zum Landleben zeigt, gelten die
Amphibien. Die zoologische Systematik fafte als Amphibien die
ausgestorbenen Stegocephalen, die rezent tropischen Gymno-
phionen, die vorwiegend auf der nordlichen Halbkugel vorkom-
menden Urodelen und die weitverbreiteten Anuren zusammen und
betrachtete diese Ordnungen als eine stammesgeschichtliche Ein-
heit. Es kommen jedoech immer stirkere Zweifel dariiber auf, ob
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die Amphibien wirklich einen natiirlichen Verwandtschaftskreis
darstellen oder ob es sich bei der Bezeichnung Amphibien nicht
mehr um einen 6kologischen Begriff handelt. Als ich (Herr e 1935)
solche Zweifel anmeldete und den Gedanken erwog, ob nicht eine
polyphyletische Entstehung der Amphibien wahrscheinlicher sei,
war diese Auffassung vereinzelt. Inzwischen hat sie schon allge-
meinere Beachtung gefunden. Es ist bemerkenswert, daB Reman e
(1954) aussagt, Frosche und Reptilien seien ndher miteinander
verwandt als Frosche und Molche.

Trotzdem ist eine endgiiltige Beantwortung dieses Problems
nicht leicht, da paliontologische Belege zur Stiitzung der An-
sichten noch fehlen und der in der allgemeinen Biologie so bedeut-
same Fragenkreis der Parallelentwicklungen auch in diesem Falle
nicht beurteilt werden kann. Wird die Auffassung vertreten, dafB
phylogenetisch entscheidende Neubildungen monophyletischen Ur-
sprungs sind, so ist der Hinweis von Remane (1954) auf die
Ubereinstimmung im Extremititenbau innerhalb aller Wirbeltiere
oder den Bau der Ohrregion des Schidels fiir die Einheitlichkeit
auch der Amphibien anzufiihren. Da aber sehr bemerkenswerte
Parallelbildungen im Tierreich bekannt wurden, kann das Problem
durchaus noch nicht als entschieden bezeichnet werden, zumal
innerhalb der Amphibien manche tiefgreifende Verschiedenheiten
nicht iibersehen werden diirfen. Zu diesen gehort der Bautyp der
Wirbel. Es werden unterschieden: 1. lepospondyle oder Hiilsen-
wirbel, bei denen, wie Laurinat (1955) jiingst bestiitigte, eine
Knochenhiilse die Grundlage des Wirbelkorpers bildet, die nicht
knorpelig vorgebildet ist, und 2. der embolomere Typ, dessen
Wirbelkorper aus 2 Teilstiicken entsteht, die knorpelig préaformiert
sind. Urodelen und Gymnophionen haben Wirbel des ersten Typs,
die Anuren solche des zweiten. Nach diesem Merkmal konnen aber
allgemein zwei grofie Tetrapodenstimme unterschieden werden,
die Urodelomorpha und die Eutetrapoda, welche bereits innerhalb
»der’ Amphibien beginnen (R e m an e 1954). Beide Stimme sollen
nahe der devonischen Ichthyostegidae, einer Stegocephalengruppe,
zusammenflieBen, aber diese Vorstellungen lassen sich paldonto-
logisch durchaus noch nicht sicher begriinden (R o m e r 1947). Zur
Klarung auch dieser Fragen sind paliontologische Nachweise der
verschiedenen Amphibienordnungen notwendig.

Unklar ist aber auch die Stammesgeschichte innerhalb der
Urodelomorpha selbst. Die Lepospondyli unter den Stegocephalen
werden als Stammgruppe aufgefalt. Gymnophionen sind bislang
fossil unbekannt; eine Angabe von Brunner (1954) iiber ein
tertiires Vorkommen in Mitteleuropa ist nicht tiberzeugend. Die
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Lepospondylia treten im Karbon auf. Das in diese Gruppe gestellte
Tier Lysorophus tricarinatus Cope 1876 aus dem Perm spielt bei
vielen Erorterungen eine Rolle, da es der Stammform der /ro-
delomorpha dhnlich sein soll. Rom er (1947) spricht es als Ahn
der Gymnophionen an. Aber auch diese Meinung ist noch nicht
sicher begriindet.

Angesichts der zeitlichen Datierung der Stammgruppe ist ent-
scheidend, daB zwei fossile Amphibiengattungen aus dem Karbon
beschrieben wurden: Cocytinus gyrinoides Cope 1876 und Erier-
peton branchialis Moodie 1916, die den Urodelen zugeordnet
werden konnen, obgieich die Erhaltung der Reste schlecht ist und
weitere Aussagen nicht moglich sind. Schon Moo die (1916) hat
betont, daB diese Nachweise fiir die Vorstellungen iiber die Phylo-
genie der Schwanzlurche allgemein bedeutungsvoll sind. Das
gleiche gilt fiir andere mesozoische Urodelenreste. Aus der Kreide
Luropas ist bekannt: Hylaeobairachus croyi Dollo 1884, der wahi-
scheinlich zu den Grottenolmen, also hochentwickelten Salaman-
droidea, Beziehungen hat. In der Kreide Nordamerikas wurden
ebenfalls Urodelenreste gefunden. Cop e (1876) begriindete auf
Wirbeln die Gattungen Scapherpeton und Hemitrypus, die er zu
den Ambystomatoidea stellte. Leider sind seine Beschreibungen
recht unzuliinglich. AuBlerdem hat v. Huen e (1947) aus dem Dog-
ger Boomgardia salamandriformis beschrieben. Leider muflte ich
(Herre 1950) bei einer Nachpriifung erkennen, daf es sich um
die Reste eines kleinen Gliedertieres handelte. v. Hu e n e hat die
Berechtigung meines Einspruches anerkannt.

Es ergibt sich also: Vortertidire Urodelenreste be-
zeugen nur die Existenz dieser Ordnung bis in recht hohes erd-
geschichtliches Alter zuriick, zur Stammesgeschichte im einzelnen
sagen sie aber nichts aus. Trotzdem sind sie von Bedeutung, weil
noch Bolkay (1927) meinte, daB die Entfaltung der Schwanz-
lurche erst im Tertidr vor sich gegangen sei. Dies wird nun im
Hinblick auf das hohe erdgeschichtliche Alter von Urodelenresten
unwahrscheinlich. Es ist vielmehr zu vermuten, daB bereits in vor-
tertiiren Epochen die Entfaltung der Schwanzlurche im wesent-
lichen abgeschlossen wurde, was sich durch die tertiiren Schwanz-
lurchreste auch immer wieder bestitigt.

II. Neufunde vom Rande des Wiener Beckens.

In einer miozinen Spaltenfiillung am Rande des Wiener
Beckens bei Neudorf, Thebner Kogel, bargen Dipl.-Ing. Bruno
Zapte(t) und Prof. Dr. H. Z ap f e auch Schwanzlurchreste. Es
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handelt sich um einen Schidelrest, Schulterblitter und Wirbel von
zwei bereits beschriebenen und zwei neuen Arten. Zunichst das
Material bekannter Arten:

Salamandra broilii Schlosser 1922,

4 Rumpfwirbel, 4 Schwanzwirbel sowie 2 Schulterblitter sind
dieser aus dem Oligozin/Miozén Siiddeutschlands bislang be-
kannten groBen Salamanderart zuzuordnen. Die Wirbelkorperlinge
der Rumpfwirbel schwankt im vorliegenden Material zwischen
5,7—7,1 mm, die hintere Wirbelhohe zwischen 4.6—4,8 mm, die
Breite der Querfortsitze zwischen 6,7—6,9 mm. Die Gestalt der
Wirbel aus dem Wiener Becken weicht von den bisher beschrie-
benen nicht ab. Es sind typisch opisthocoele Wirbel mit breitem,
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Abb. 1. Salamandra broilii Schlosser. Rumpfwirbel (Fund Nr.7, Spalte von
Neudorf). a von oben; b von unten; ¢ seitlich.
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Abb. 2. Salamandra broilii Schlosser. Schulterblitter (Fund Nr. 20, 22,
Spalte von Neudorf).

flachem Wirbelbogen, der kaudal wenig ansteigt (Abb.1). Ein
1. Schwanzwirbel von 6,4 mm Korperlinge, 4,8 mm Hohe und
7,0 mm Querfortsatzbreite verdient Erwéhnung; er trigt am opistho-
coelen Wirbelkorper niedere, kaudal sich vergréfernde Himapo-
physen. Die Schulterblidtter (Abb. 2) sind derbknochig und haben
deutliche Muskeleristae. Der Nachweis dieser Art am Rande des
Wiener Beckens zeigt, daB ihr Verbreitungsgebiet rdumlich und
zeitlich weiter gespannt war, als bisher angenommen werden
durfte.

Voigtiella ludwigi Herre 1949,

Auch von dieser bisher sehr seltenen Art befand sich ein
Rumpfwirbel unter dem Material. Seine MaBe: Wirbelkdrperlinge
5,1 mm, Hohe 5,3 mm, Querfortsatzbreite 7,0 mm. Es ist ein qua-
dratischer, opisthocoeler Wirbel mit ziemlich senkrecht abstehenden
Querfortsitzen (Abb. 3). Er weist alle Kennzeichen der Art auf.
Nachdem die ausfiihrliche Beschreibung der Gestalt der Urodelen-
wirbel von Laurinat (1955) vorliegt, ist die Bewertung seiner
Eigenarten erleichtert. Der allgemeine Bautyp weist diesen Wirbel
wegen seines flach ansteigenden Neuralbogens bei Opisthocoelie den
Salamandern zu, aber die deutlich ausgebildete Neuralcrista zeigt
Anklinge an die Wassermolche. Ich mochte diese Form daher als
eine Zwischenform der genannten Gruppen ansprechen. Das neue
Fundstiick trigt somit zur Bewertung dieser Art entscheidend bei.

Zu neuen Arten gehoren folgende Reste:

Bargmannia wettsteini nov. gen. nov. spec.

Noch viel bedeutsamer ist diese neue Art. Es liegen von ihr
vor: 1 Schidelrest, 2 Atlaswirbel, 7 Rumpfwirbel, 6 Schwanz-
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wirbel. Die Korperlinge der Rumpfwirbel schwankt zwischen
3,3—4,1 mm, die hintere Héhe (vom unteren Korperrand bis zur
Oberkante des Neuralbogens) von 2,5—3,4 mm, die Breite der
Querfortsitze zwischen 4,4—4,6 mm. Die Rumpfwirbel sind also
recht zierlich und langgestreckt (Abb. 4). IThr Wirbelkorper ist tief
amphicoel, stark eingeschniirt, der Wirbelbogen sitzt flach auf und

Abb. 8. Voigtiello ludwigi Herre. Rumpfwirbel (Fund Nr. 5, Spalte von Neu-
dorf). a von oben; b von unten; ¢ seitlich.

steigt kaudal recht stark an; er lduft median in 2 Zipfel aus, die
sich wohl knorpelig fortsetzten. Eine Neuralcrista fehlt. Die Quer-
fortsétze sind schlanke, schrig nach hinten gerichtete Knochen-
stibe, untereinander durch eine Knochenplatte verbunden. Beson-
ders bemerkenswert sind Knochenbildungen auf der Ventralseite
des Wirbelkorpers. An allen Rumpfwirbeln befinden sich Hypapo-
physen; am Kranialende sind sie paarig, schrig nach vorn ge-
richtet, zum Teil ragen sie erheblich iiber das Kranialende hinaus.



Abb. 4. Bargmannia wettsteini Herre. Obere Reihe Atlas (Fund Nr. 15, Spalte

von Neudorf). Darunter Rumpfwirbel (Fund Nr. 16, 1, 17, Spalte von Neu-

dorf). Untere Reihe Schwanzwirbel (Fund Nr. 14, Spalte von Neudorf).
Links: Aufsicht, Mitte: von unten, rechts: seitlich.
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Bei einigen Wirbeln, wahrscheinlich solchen der kaudalen Rumpf-
region, schiebt sich zwischen diese paarigen Hypapophysen median
noch eine unpaare Knochenplatte.

Amphicoele Wirbel mit flachem, kaudal durch ein kréiftiges
Supradorsale stark ansteigendem Wirbelbogen kommen unter den
Urodelen nur bei Hynobiiden und Ambystomen vor. Nur Amby-
stomen haben kranial paarige Hypapophysen, wie die Studien von
Laurinat (1955) zeigten. Sie haben eine funktionelle Bedeutung
als Muskelansatzstellen. Das gleiche gilt fiir die medianen, un-
paaren Knochenlamellen, die unter rezenten Schwanzlurchen bei
besonders muskelstarken Tieren vorkommen. Sie finden sich bei
groflen Wasserbewohnern, welche kriftige Bewegungen ausfiihren,
wie Amphiuma und Proteus, aber auch bei kleinen, landbewohnen-
den Plethodontiern. Aus ihrem Vorkommen bei den neuen fossilen
Wirbeln ist der SchluB3 berechtigt, daBl es sich um muskelstarke
Tiere handelt. Die iibrigen Eigenarten aber weisen die Reste sicher
in die Reihe der Ambystomatoidea!

Die Atlaswirbel (Abb. 4) fiigen sich dieser Deutung ein. Auch
ihre Gestalt zeigt starke Anklinge an die bei Ambystomen iiblichen
Formen. Das Wirbelkorperende ist kaudal tief amphicoel, paarige
Hypaphophysen sitzen ihm kaudal an, wie bei den rezenten Amby-
stomen. Zwischen den heiden vorderen Gelenkflichen ist ein méich-
tiger Zahnfortsatz zu erkennen. Der Wirbelbogen héingt kranial
etwas iiber; er iiberragt so den Zahnfortsatz. Die obere Wirbel-
kante verliuft ziemlich gerade. In ihrer Medianen bezeugt eine
breite Vertiefung, daf beim lebenden Tier eine michtige Knorpel-
leiste aufsaB; dies ist vor allem bei jungen Tieren auffillig. Zur
Mitte verjiingt sich der Wirbelkorper, er geht kaudal in die nicht
sehr breit gestellten Zygapophysen iiber. Die Mafle: Wirbelkorper-
linge 2,7—2,8 mm, Gesamthohe 8,6—3,7 mm.

Die Schwanzwirbel haben folgende MaBle: Wirbelkdrperlinge
2,8—3,2 mm, hintere Gesamthéhe 3,7—b5,0 mm. Auch bei ihnen ist
der Wirbelkdrper tief amphicoel. Ein vorn flacher, kaudal sehr
stark ansteigender Wirbelbogen sitzt auf, der ebenfalls zweizipflig
endet. Wie bei den rezenten Ambystomen allgemein ragen die
Himapophysen als schlanke, stabshnliche Knochen kaudal weit
iiber den Wirbelkdrper hinaus; Querfortsétze fehlen.

Das Schidelbruchstiick ist ungiinstig erhalten (Abb.5). Nur
wenige MaBe konnen genommen werden; sie sind wenig kennzeich-
nend. AuBenabstand der Kondylen 3,3 mm, Linge der Parietalia
3,5 mm. Die Kondylen ragen ziemlich weit hervor, das Foramen
ist recht groB, die kaudale Begrenzung der Regio otica leicht bogig
nach vorn geschwungen. Seitlich sind die Gehorblasen zerstort,
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sie waren aber nicht sehr grof. Da die ventrale Begrenzung der
ovalen Fenster erhalten ist, kann ausgesagt werden, dafl diese
lateral gerichtet waren. Von den Knochen der Schideloberseite
sind die Parietalia erhalten, in deren kaudalem Anteil deutliche
Muskelrinnen bemerkenswert sind, welche auf eine kriaftige Kopf-
muskulatur weisen. Auf der Ventralseite ist das Parabasale noch
bestimmend, ein leicht keulig geformter Knochen, auf dessen
Kaudalende querverlaufende Muskelleisten ebenfalls auf kriftige
Muskulatur weisen.

Werden diese Befunde mit den Erhebungen an rezenten
Urodelenschiadeln in Verbindung gebracht, so ergibt sich ebenfalls,

Abb. 5. Bargmannia wettsteini Herre. Schidelbruchstiick (Fund Nr. 21,
Spalte von Neudorf). a von oben; b von unten.

daB die meiste Ahnlichkeit mit Hynobiiden und primitiven Am-
bystomen besteht. Auch bei diesen sind die Gehorblasen klein, die
ovalen Fenster seitwirts gerichtet und die Kondylen ragen weit
vor. Alles in allem 146t sich dieser fossile Schédelrest einem primi-
tiven Ambystomen am besten zuordnen. Der weit nach vorn
ragende Wirbelbogen des Atlas steht mit dem Bau des Foramens
im Einklang, und die kréftigen Muskeleindriicke am Schidel weisen
ebenso wie die kriftigen Hypapophysen auf die allgemein sehr
michtige Muskulatur des Tieres.

Die gestaltlichen Besonderheiten verbieten die Zuordnung der
Reste zu einer rezenten Gattung der Ambystomatoidea. Daher sei
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ein neues Genus Bargmannia aufgestellt'. Kennzeichen: Derber
Schidel mit relativ kleinen Gehorblasen und seitlich gerichteten
Fenestrae ovales, tief amphicoele Wirbel mit kaudal stark an-
steigendem, zweizipflig endendem Wirbelbogen und paarigen
Hypapophysen am Kranialende, oft auch noch mediane Hyp-
apophysen. Als Typus der Gattung gilt die beschriebene Art wett-
steini nov, spec.?

Bargmannia wettsteini war ein annihernd 10 em langer primi-
tiver Ambystomatide, dessen kriftige Muskelentwicklung ich mit

einem Leben in strémenden Gewissern in Zusammenhang bringen
mochte.

Triturus réhrsi nov. spec.

1 Atlaswirbel, 5 Rumpfwirbel und 1 Schwanzwirbel gehoren
zu einem vollig anderen Wirbeltyp.

Zunichst die Rumpfwirbel (Abb. 6): Wirbelkérperldnge 2,5 bis
2,7 mm, hintere Wirbelhohe 2,0—2,4 mm, Breite der Querfortsitze
2,9—3,3 mm. Sie sind deutlich opisthocoel; der Wirbelbogen ist
vorn hoher gewdlbt, er steigt kaudal nicht stark an. Eine breite
Crista sitzt dem Wirbelbogen auf, die am Wirbelende eingekerbt
ist. Die ziemlich dicken Querfortsitze sind eng aneinander gelagert,
der obere ist mit dem Wirbelbogen durch Knochenplatten ver-
bunden. So entsteht das Bild einer breiten Wirbeldachfliche. Auch
die untere Wirbelansicht wirkt flichig, da die unteren Querfort-
siitze mit dem Wirbelkérper durch Knochenbalken verstrebt sind.

Der Atlas, 2,9 mm lang und 3,3 mm hoch, hat einen kranial
breiten Korper. Der Zahnfortsatz ist ebenfalls breit, in der
Medianen etwas eingekerbt. Der Wirbelbogen ist kranial bogig
eingebuchtet, neigt sich kranial nicht der Vorderkante des Zahn-
fortsatzes zu, sondern ist ziemlich senkrecht begrenzt. Das Dach
steigt nach hinten steil an. Das Kaudalende ist etwas eingekerbt.
In der Mittelregion des Atlasbogendaches fehlen irgendwelche
Vertiefungen, welche auf das Vorhandensein von Knorpel beim
lebenden Tier deuten. Die Postzygapophysen laden breit aus.

Am iiberlieferten Schwanzwirbel ist der H#malbogen abge-
brochen. Der Wirbelkorper ist 2,5 mm lang. Thm sitzt ein hoch-
gewdlbter Neuralbogen mit hoher, plattenférmiger Crista auf. An
Stelle der Querfortsitze befinden sich plattenformige Vorspriinge,
die ineinander verflieBend ecine Li-artige Figur bilden.

1 Die Gattung ist zu Ehren des Anatomen Prof. Dr. Wolfgang Barg-
m a nn, Kiel, benannt, .
2 Benannt zu Ehren von Prof. Dr. Otto v. Wettstein, Wien.
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Alle diese gestaltlichen Kennzeichen machen die systemati-
sche Zuordnung eindeutig: Es handelt sich um Wirbel einer
Triturus-Art, um einen kleinen Wassermolch von annihernd 5 cm
Korperldnge, wohl dhnlich dem kleinen rezenten Triturus italicus
(Peracca). Bei den rezenten ITritwrus-Arten entsprechender
Wirbelgrofe ist jedoch die Neuralcrista hoher, ihre Kaudalenden
weichen nicht so stark auseinander. Ich meine, es handelt sich

Abb. 6. Triturus rohrsi Herre. Obere Reihe: Atlas (Fund Nr. 12, Spalte von

Neudorf). Darunter: Rumpfwirbel (Fund Nr. 10, 9, Spalte von _Neudorf).

Unten: Schwanzwirbelrest (Fund Nr. 11, Spalte von Neudorf). Links: von
oben, Mitte: von unten, rechts: seitlich.
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dabei um stammesgeschichtlich primitive Kennzeichen. Eine eigene
Art ist aufzustellen; sie sei Triturus réhrsi nov. spec.® genannt.

III. Zusammenfassende Betrachtung der bisher bekannten
tertiiren Schwanzlurche.

Diesem Fundbericht sei eine Uberschau der bisher beschrie-
benen tertifiren Schwanzlurche angefiigt, nachdem die vortertifiren
Reste und die aus ihnen moglichen SchluBfolgerungen im Hinblick
auf die Phylogenese der Urodelen schon angegeben wurden. Eine
solche Zusammenfassung erscheint auch zur Beurteilung der Neu-
funde hochst niitzlich.

Bei Erorterungen iiber tertiire Urodelen Europas ist wohl
stets mit dem wissenschaftsgeschichtlich so bemerkenswerten
Resten des ,,Homo diluvii‘ zu beginnen, denen der berithmt ge-
wordene Vers:

Betriibtes Beingeriiste von einem alten Siinder,
Erweiche Herz und Sinn der neuen Bosheit Kinder,

gewidmet wurde. Tschudi (1835) erkannte dann, dafl es sich
um die Reste eines Riesensalamanders aus der stammesgeschicht-
lich primitiven Unterordnung der Cryptobranchoidea handelte. Er
bezeichnete diese Art als Andrias scheuchzeri. Ich fasse die fossilen
Reste aus Europa mit den rezenten Vertretern der Riesensala-
mander der ostasiatischen Gattung Megalobatrachus zusammen.
Damit wird die Existenz einer Schwanzlurchgattung — wahr-
scheinlich sogar Art (Herre 1935) — vom Oligocéin (Thenius
1954) bis heute angenommen, was auf die Langzeitlichkeit von
Urodelen weist. Zu #hnlichen Erkenntnissen fiihren weitere Tat-
sachen: Unter dem von Weigelt bei Walbeck geborgenen
paleocinen Fundgut bestimmte ich Koalliella genzeli als einen
den echten Trituri engverwandten Wassermolch. In der eocénen
Braunkohle des Geiseltales befand sich eine Art der heute auf Ost-
asien begrenzten Krokodilmolche der Gattung T'ylototriton; jiingst
beschrieb Frank (1955) die Gattung Palaeotaricha aus dem
Oligocin Nordamerikas. Die Beispiele, welche alle das hohe erd-
geschichtliche Alter von Schwanzlurchgruppen bezeugen, lieBen
sich mehren. Von dieser Erkenntnis her werden auch eigenartig
disjunkte rezente Verbreitungen versténdlich.

Doch diese Erwigungen fiithren dazu, die speziellen Verhélt-
nisse der einzelnen Unterordnungen zu betrachten. Auf Grund ver-

3 Benannt nach Dr, Manfred R6hrs, Kiel.
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gleichend-anatomischer, biologischer und tiergeographischer Daten
unterscheidet die moderne Systematik 4 Unterordnungen der
Urodelen:

1. Cryptobranchoidea, Winkelzahnmolche, 2. Ambystomato-
idea, Querzahnmolche, 3. Salamandroidea, Salamander und Molche,
4. Plethodontoidea, lungenlose Salamander.

Die Cryptobranchoidea sind als primitiv ausgewiesen. Ihre
Wirbel sind tief amphicoel, die Eier werden auBerhalb des miitter-
lichen Korpers befruchtet. Die rezenten Arten dieser Unterord-
nung leben in Asien, unter ihnen der Riesensalamander Megalo-
batrachus japonicus Temmnick 1837, eine Art dringt bis Ost-
europa vor, eine weitere, Cryptobranchus alleganiensis, ist auf
Nordamerika beschrinkt. Schon Tschudi bezeichnete diese
Form als Riesensalamander in klein. Die rezente Verbreitung
dieser Unterordnung ist also disjunkt. Fossile Formen weiten das
Bild; Reste von Riesensalamandern sind bekannt. Sie belegen diese
Art vom Oligocéin bis Pliocin (Thenius 1954) fiir Siid- und
Westdeutschland, Bohmen und das Wiener Becken. Andrias
scheuchzeri Tschudi 1837, Andrias tschudii v. Meyer 1859, Andrias
bohemicus Laube 1898 wurden als Arten unterschieden. Eine Uber-
prifung der Angaben iiber diese Tiere machte es mir (1935) aber
wahrscheinlich, dal es sich nur um verschieden grofie Vertreter
der gleichen Art, um Reste des heutigen Riesensalamanders, han-
delt. Bemerkenswert ist nun, daB auch aus dem unteren Pliociin
von Nebraska der Unterkiefer eines Riesensalamanders als Plica-
gnathus matthewi Cook 1917 beschrieben wurde und Peterson
(1925) iiber pleistocine Cryptobranchus-Reste aus Nordamerika
berichtet. Eine ehemals weite Verbreitung der Cryptobranchoidea
wird damit belegt.

Die Ambystomatoidea sind mit Sicherheit auf die Crypto-
branchoidea zuriickzufiihren. Die Wirbelkdrper sind noch
amphicoel, aber die hohere Entwicklung zeichnet sich in einer
Ausbildung von Fortsdtzen und Wiilsten ab. Vor allem am
kranialen Ende der Ventralseite sind solche Knochenwiilste zu
beobachten, die als Hypapophysen bhezeichnet werden. Bislang
wurden diese Hypapophysen den H#&mapophysen der Schwanz-
wirbel homolog erachtet. Die neuen Studien von Laurinat
(1955) lehren jedoch, daB es sich um Gebilde sui generis handelt,
die als Muskelansatzstellen fiir Fortbewegungsbesonderheiten Be-
deutung haben. Auch der steile Anstieg des Supradorsale im Dach
des Wirbelbogens und seine zweizipfelige Endigung sind Kenn-
zeichen der Ambystomenwirbel (Laurinat 1955). Die Befruch-
tung ist eine innere. Die Eier werden meist in Klumpen abgelegt.
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Rezent sind die Ambystomatoidea auf Nordamerika begrenzt:
Nordamerika konnte daher als Entstehungs- und Entwicklungs-
zentrum gelten. Es war auflerordentlich iiberraschend, als Urodelen-
wirbel aus den paleociinen Spaltenfiillungen von Walbeck auf
Ambystomatoidea bezogen werden muliten: Wolterstorffiella wig-
geri Herre 1950. Dieser Einzelnachweis eines Axolotlverwandten
im europdischen Raum erfihrt nun durch Bargmannia wett-
Steini aus der miociinen Spalte am Rande des Wiener Beckens
eine hochst bemerkenswerte Erweiterung. Vor allem ist bedeutsam,
daB es sich sicher um eine eigene Gattung handelt, die sich von
Wolterstorffiella stark unterscheidet. Eine hohe Formenmannig-
faltigkeit der Ambystomatoidea auch in Europa wird damit in hohem
Grade wahrscheinlich, und weitere interessante Neufunde sind zu
erwarten. Fossile Ambystomen sind aber auch in Nordamerika
grofite paliontologische Seltenheiten. Die von Cope 1876 aus
dem Karbon beschriebenen Formen Scapherpeton tectum, laticolle,
excisum, favosum sowie Hemitrypus jordianus lassen sich wohl zu
den Ambystomatoidea stellen, ebenso die aus dem Paleociin als
Ambystomichnus montanensis (Gilmore) bezeichneten FuB-
spuren (Peabody 1954). Weitere sichere Ambystomen sind aber
erst aus dem Pliocin Nordamerikas bekannt! Plioambystoma kan-
sense Adams 1929 — sehr gut rekonstruierbar —, ferner die
kleine, zartere Art Lanebatrachus martini Taylor 1941 und die
durch kurze, breite Wirbel gekennzeichnete Form Ogallalaba-
trachus horarium Taylor 1941. Tih e n (1955) hat auf Grund neuen
Materials wahrscheinlich gemacht, dafl Plioambystoma kansense
eine neotene Form war, die der Gruppe der rezenten Ambystoma
tigrinum zuzuordnen ist, und betrachtet Laneobatrachus und
Ogallabatrachus als Formen, die moglicherweise auf Tiere des
gleichen Verwandtschaftskreises begriindet sind. Ein weiterer Ver-
treter dieses Zweiges der Gattung Ambystoma ist Ambustoma
hibbardi Tihen 1955 aus dem oberen Pliozéin von Kansas. Danach
miissen nicht nur die Gattung Ambystoma, sondern auch ihre
Artengruppen bereits im Pliozin ausgebildet gewesen sein. Es er-
gibt sich damit auch fiir Ambystomenformen ein Alter. wie es die
dlteren und neueren Funde fiir Salamandriden (Tylofotriton,
Triturus) bereits belegt haben, deren erste Vertreter zum Teil noch
dlter sind.

Die Funde lehren: Die Unterordnung Ambystomatoidea hatte
frither ein weiteres Verbreitungsgebiet und war artenreicher. Un-
sicher ist, ob sich diese Unterordnung aus Cryptobranchoidea in
Nordamerika entwickelte oder ob sie in Europa entstand und
bereits Ambystomen nach Nordamerika kamen und dort ihr Ent-
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wicklungszentrum fanden, weil eine konkurrenzlosere Entfaltung
moglich war. Gerade nach den neuen Funden halte ich diese Denk-
moglichkeit fiir wahrscheinlich.

Die Unterordnung Salamandroidea wird auf die Ambystomato-
idea zuriickgefiihrt, zu ihr ist die Masse der tertiiren Schwanz-
lurche zu stellen. Die Wirbel dieser Unterordnung sind opisthocoel
und oft mit komplizierten Neuralcristae als Muskelansatzstellen
versehen. Kennzeichnend ist die innere Befruchtung, Einzel-
eiablage herrscht vor. An die Basis dieser Gruppe werden die
Salamander gestellt. Fossil sind sie belegt durch Megalotriton
fitholi Zittel 1890, mindestens doppelt so grof3 wie heutige Feuer-
salamander, aus eocin-oligocinen Grenzschichten, ferner die etwas
kleinere und schlankere Art Megalotriton portisi De Stefano 1903
aus der gleichen Fundschicht. Weit verbreitet und hiufig in oligo-
cinen und miocinen Fundstellen Siiddeutschlands und nun auch
im Wiener Becken ist Salamandra broilii Schlosser 1922, an-
ndhernd ein Drittel grofier als der Feuersalamander. Als miocéine
Arten der Gattung Salamandra wurden bekannt: laticeps Meyer
1858, sansansiense Lartet 1839 und goussardiana Lartet 1839.
Verwandte Formen aus dem Miocin Siiddeutschlands sind Palaeo-
salamandra kohlitzi Herre 1949, etwa von der GroBe des rezenten
Feuersalamanders, und Palaeosalamandra renschi Herre 1949, der
bedeutend groBer wurde. Recht merkwiirdige quadratische Uro-
delenwirbel aus dem Miocdn Siiddeutschlands vom Salamandertyp
wurden als Voigtiella ludwigi Herre 1949 bezeichnet. Dall auch
diese Art eine weitere Verbreitung hatte, bezeugt ihr Vorkommen
im Material am Thebner Kogel am Rande des Wiener Beckens.
Diese Funde lehren, daB die als Wurzelgruppe der Salamandroidea
angesprochenen Salamander in Mitteleuropa wihrend des Tertidrs
artenreicher waren. Aber sie blieben europiisch. Der Nachweis
fossiler europiischer Ambystomatoidea ist fiir stammesgeschicht-
liche Erwiigungen wichtig, da die Salamandroidea auf Ambysto-
matoidea zuriickgefiihrt werden. Dieser Anschlufl wird jetzt
auch rdumlich moglich.

Voigtiella ludwigi Herre 1949 zeigt in hoherer Neurapophyse
und anderen Merkmalen Anklinge an die Wirbel der Wasser-
molche. Auch diese sind aus dem Tertidr zahlreich bekannt. Be-
merkenswert fiir das Alter der Gattungen ist, daB einige fossile
Arten als echte T7ituri anzusprechen sind. Beschrieben wurden
bisher aus dem Miocin Westeuropas Triturus sansansiense (Lartet)
1839, Triturus lacasianum (Lartet) 1839, Triturus opalinus (Meyer)
1851, aus Siiddeutschland Triturus wintershofi Lunau 1949, ein
dem rezenten Bergmolch verwandter Bergbachbewohner, ferner
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Triturus schnaitheimi Herre u. Lunau 1950, dem rezenten Triturus
boscai aus Spanien dhnlich. Der neue Triturus rohrsi vom Rande
des Wiener Beckens ist eine noch kleinere Art, besonders inter-
essant, weil sie an den rezenten Triturus italicus anklingt. Eng ver-
wandt untereinander sind Heteroclitotriton zitteli De Stefano 1903
von der Eocédn-Oligocin-Grenze sowie die miocinen Brachycormus
noachicus (Goldful) 1831, Archaeotriton menzeli Laube 1898 und
Archaeotriton basalticus Meyer 1859. Der groBere Artenreichtum
auch der Wassermolche in erdgeschichtlicher Vergangenheit ist
gesichert, die Ableitung vom Salamanderstamm durch Voigtiella
ludwigi nach den Erkenntnissen auf Grund des neuen Materials
vom Wiener Becken wahrscheinlich.

Im 6stlichen Nordamerika sind Wassermolche durch die Gat-
tung Nolophthalmus vertreten, die sich durch eine eigenartige
Hochzeitshiologie als hochentwickelt erweist. Auch der Schidel-
bau 148t diese Auffassung zu. Der Schidel hat einen méchtigen
Stirnschlifenbogen und kriftige Paroccipitalecken, Eigenarten,
welche sich bei europiischen Wassermolchen bereits andeuten.
Danach war eine Zuriickfiihrung dieser nordamerikanischen Molche
auf europiische Gattungen geboten, die riumliche Entfernung bot
jedoch zu zuriickhaltenden Bedenken AnlaB. Es war daher wesent-
lich, daB Oligosemia spinosa Navas 1922 aus dem Oligocin
Spaniens als enger Verwandter der rezenten Gattung Notophthal-
mus erkannt wurde. Die Gattung Oligosemia erwies sich als arten-
reich in Europa: in der miocinen Braunkohle von Orsberg fand
ich (Herre 1949) 2 verschieden groBe Formen, den etwa 5 cm
langen Oligosemia gerhardti und den etwa 6,5 cm langen Oligo-
semia ankeli mit einem gestreckteren Schidel.

Der Westen Nordamerikas wird von der Gattung Taricha
bewohnt, deren generische Selbstindigkeit sich schon aus ihrer
eigenartigen Hochzeitsbiologie ergibt (I erre 1934). Ich machte
darauf aufmerksam (Herre 1939), dafl schon das heutige Ver-
breitungsgebiet auf ein hohes erdgeschichtliches Alter der Gattung
weist. Es ist nun hochst bedeutsam, daBl diese Auffassung durch
den neuen Nachweis einer neuen fossilen Gattung, Palaeotaricha.
durch Frank (1955) aus dem Oligociin von Oregon eine Stiitze
findet.

Vergleichend-anatomische Befunde gestatten die Ableitung
verschiedener weiterer Molchgattungen aus dem Salamanderstamm.
Diese Formen haben Schidel mit ziemlich kleinen, kaudal ge-
rundeten Gehoérblasen und miichtigen Stirnschlidfenbogen, ihre
Rippen sind distal deutlich gegabelt. Als europiischer Vertreter
dieser Gruppe ist der Rippenmolch Pleurodeles iwaltl zu nennen,
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dessen rezentes Hauptverbreitungsgebiet in Spanien liegt. Der
Wirbelbau ist recht einfach (Laurin at 1955). Dafl es sich aber
um eine alte Gattung handelt, ergibt sich schon aus der rezenten
Verbreitung ihrer Arten. Pleurodeles waltl, poireti und hagen-
miilleri drangen als einzige Schwanzlurche nach Afrika vor
Braestrup 1947). Das muB im Miocin geschehen sein, als
Siidspanien noch mit Afrika verbunden war, die Strafie von
Gibraltar ist pliocinen Alters. Aber da im Miocin quer durch
Spanien ein Meeresarm zog, ist wohl ein noch hoheres Alter anzu-
nehmen, da sie auch in Nordspanien hiufig sind. Rippenmolche
sind sogar bis Mitteleuropa verbreitet gewesen, denn aus dem Ober-
miocin des Randecker Maares wurde mir ein fossiler Schwanzlurch
vorgelegt, der den rezenten Rippenmolchen eng verwandt ist. Ich
(Herre 1941) bezeichnete ihn als Palaeopleurodeles hauffi.

Die nichsten Verwandten der rezenten européisch-afrikani-
schen Rippenmolche sind die eigenartigen ostasiatischen Krokodil-
molche der Gattung Tylototriton, die bei #hnlichem Schidelbau
derbere Stirnschlifenbogen und hohere Neuralcristae mit mich-
tigen dorsalen Verbreiterungen besitzen, sowie die auf Italien be-
grenzte Gattung Salamandrina mit eigenartiger Hochzeitsbiologie.
Zunichst ist hervorzuheben, daf sich im Miocén Siiddeutschlands
Wirbel fanden, die als Ubergang zwischen Pleurodeles und Tyloto-
triton zu deuten sind: sie haben hohere Neurapophysen als
Pleurodeles, sind aber nur kaudal durch eine Knochenplatte ge-
kront. Ich habe (1949) diese Wirbel als Grippiella mohrae be-
zeichnet. Im Miocéin Siiddeutschlands finden sich weitere Wirbel,
die sich gestaltlich in eine Reihe von Pleurodeles zu Tylototriton
einordnen lassen: ich habe diese 1949 in der Gattung Tischleriella
vereint. Tischleriella buddenbrocki ist eine kleine Art, Tischleriella
remanei erreichte eine groBere Lénge als Salamandra, zwischen
ihnen steht Tischleriella langi, deren Wirbel sich durch breite
Knochenplatten auszeichneten. Uver diesen Platten lagerten méch-
tige Hautdriisen (Eber 1954). Noch grofere Knochenplatten
hatten die echten Tylototritonen. Es handelt sich um eine sehr
alte Gattung; aus der eocinen Braunkohle Mitteldeutschlands
stammt der um 6 cm lange Tylototriton weigelti Herre 1935.
Tylototriton primigenius Noble 1928 ist eine etwas grofiere Form
aus dem Miocéin Siiddeutschlands, und als einer der kleinsten Uro-
delen iiberhaupt ist der nur 4 em lange Tylototriton kosswigi Herre
1949 aus der miocéinen Braunkohle von Orsberg anzusehen. In die
Nihe dieser Gruppe, wohl noch héher entwickelt, gehort Chelo-
triton paradoxus Pomel 1853, der ganz gewaltige Knochenplatten
auf seinen Neuraleristae entwickelte, ebenfalls aus dem Miocin
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Westeuropas bis Siiddeutschlands. Ferner gehoren in diesen Ver-
wandtschaftskreis Heliarchon furcillatus Meyer 1864 und Poly-
semia ogygia Goldfub 1831, beide aus dem Miocéin. Von der letzten
rezent bekannten Gattung Salamandrina wurde ein miocéner Ver-
wandter Palaeosalamandrina dehmi Herre 1949 beschrieben.

Unter den rezenten Schwanzlurchen nimmt der Grottenolm
Proteus anguineus aus den Hohlen der Ostalpen und angrenzenden
Gebieten eine ungeklirte systematische Stellung ein. Als sein
néichster Verwandter gilt der Furchenmolch Necturus maculosus
aus Nordamerika. Ich halte den Olm fiir einen einseitig angepaBten
hoheren Vertreter der Salamandroidea, der im Tertidr freilebende,
neotene Verwandte besall, und zwar den eocidnen Palaeoproteus
klatti Herre 1935 aus der Braunkohle des Geiseltales und die mio-
cinen Arten Orthophyia longa Meyer 1845 und 0. solida Meyer
1853. Unsicher ist die systematische Einordnung von Batracho-
sauroides dissimulans Taylor u. Hesse 1943 aus dem Miocéin von
Texas.

Es bleibt als letzte Unterordnung jene der Plethodontoidea,
welche die eigenartigen, zum Teil sehr hoch spezialisierten lungen-
losen Arten Amerikas umfaBt; nur eine Art kommt in Siideuropa
vor. v. Wahlert hat jingst eine schone Ubersicht iiber diese
Schwanzlurche gegeben. Die Plethodontoidea werden heute auch
meist auf salamanderihnliche Vorfahren, also eine im wesentlichen
européische Gruppe, zuriickgefithrt. Neuerdings vertrat nun
Laurent (1947) die Meinung, welcher auch Laurinat (1955)
zuneigt, daB sich die Plethodontoidea aus Ambystomatoidea ent-
wickelten. Die tiergeographischen Daten sprechen mehr fiir die
neuere Auffassung. Aber es gibt paldontologische Hinweise, nach
denen auch die Plethodontoidea in Europa einst artenreicher
waren. Aus dem Paleocin von Walbeck beschrieb ich Geyeriella
mertensi Herre 1950 und deutete ihn als primitiven Plethodontier.
Die auf kleine, zarte, amphicoele Wirbel gegriindete miocéine Art
Dehmiella schindewolfi Herre u. Lunau 1950 fassen wir als echten
Plethodontier auf.

Unsicher ist auch die systematische Stellung der Armmolche,
der Gattung Siren Linnaeus 1766 und ihrer Verwandten. Auf
Grund biologischer Eigenarten hiilt die moderne Systematik eine
Verwandtschaft mit den Plethodontiern fiir méglich. Auch von
solchen Formen wurden jiingst fossile Reste bekannt. Goin und
Auffenberg (1955) beschrieben aus dem Pleistocéin von Florida
neben Resten von Siren lacerting Linnaeus 1766 als neue Art
Pseudobranchus robustus; im Pliocin von Florida wurden von
ihnen als weitere neue Arten Siren simpsoni und Pseudobranchus
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vetustus sowie im Miociin des gleichen Gebietes Siren hesberna ent-
deckt. Zunichst wird damit auch fiir diese Gruppe ein hohes erd-
geschichtliches Alter belegt. Von Interesse ist aber auch, daB
Pseudobranchus vetustus der Gattung Siren mehr dhnelt als irgend-
eine andere Form des Genus. Dies wird als Hinweis darauf ange-
sehen, dafl Pseudobranchus nicht lange vor dem Pliocéin sich von
Siren trennte.

Dieser Bericht iiber alle bisher bekannten Schwanzlurchreste
veranschaulicht zunichst die entscheidende Ausweitung des Wis-
sens in den letzten Jahrzehnten. Die neuen Funde belegen das hohe
Alter der einzelnen Schwanzlurchgruppen, was mit den noch
mageren Resten iiber das hohe erdgeschichtliche Alter auch der
Gesamtgruppe in Einklang steht. Uberraschend ist nicht nur die
hohe Artenfiille, welche die Urodelen einst zeigten, sondern die
Weite des ehemaligen Verbreitungsgebietes der Gruppen. Heute
auf andere Kontinente begrenzte Unterordnungen, wie die Ambysto-
matoidea, kamen, wie die Wiener Neufunde lehren, noch im Tertiéir
in Europa vor. Wird die vergleichend-anatomisch begriindete Auf-
fassung beriicksichtigt, wonach die vorwiegend ostasiatischen
Cryptobranchoidea und die nearktischen Ambystomatoidea niher
verwandt sind, so weisen schon die tiergeographischen Daten dar-
auf hin, daBl die Ausbreitung nicht iiber eine der Behringstrafle
dhnliche Verbindungsbriicke vor sich ging, sondern sich iiber
Europa erstreckte. Dafiir bringen die neuen Fossilien die Be-
stiatigung. Europa erweist sich als ein Gebiet mit einst auBer-
ordentlicher Vielfalt von Schwanzlurchen. Es bleibt zu kldren, ob
dies darauf zuriickzufiihren ist, dafl hier ein Entstehungsmittel-
punkt lag, oder ob dafiir nur eine bessere paldontologische Durch-
forschung die Ursache ist. Nach der Fiille der bisher getitigten
Funde kann vielleicht der Hoffnung Ausdruck gegeben werden,
daB weitere Ergebnisse der Paldontologie Europas auch das wich-
tige Problem der Monophylie oder Polyphylie der Amphibien
kldren helfen.

Noch in anderer Hinsicht sind die bisherigen Fossilfunde
wichtig. Immer wieder bestitigen sie die auf Grund vergleichender
Betrachtung rezenter Schwanzlurche gewonnene Auffassung, daB
wenig verknocherte Formen primitiv sind und sich héher ent-
wickelte Salamandriden durch méchtige Verkndécherungen aus-
zeichnen. Diese stammesgeschichtliche Entwicklungstendenz wird
innerhalb der Salamandroidea besonders anschaulich. Es ist daher
wohl nicht gerechtfertigt, bei Urodelen von ,,phyletic drift towards
skeletal degeneracy* (R omer 1947) zu sprechen oder zu meinen,
die Urodelen seien ,,in ithrem Knochenbau weitgehend degeneriert

54*
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(Remane 1954). Solche Meinungen wiren nur berechtigt, wenn
die Herkunft der Urodelen von Stegocephalen erwiesen wire. Das
ist aber nicht der Fall, sondern die Abstammung der Urodelen ist
durchaus noch in Dunkel gehiillt.

IV. Zusammenfassung.

Aus einer miocéinen Spaltenfiillung vom Rande des Wiener
Beckens werden Urodelenreste beschrieben, die sich auf vier Arten
verteilen: 1. Den Verwandten des rezenten Feuersalamanders,
Salamandra broilii Schlosser. 2. Voigtiella ludwigi Herre, eine
Ubergangsform zwischen Salamandern und Wassermolchen. 3. Eine
hochst bemerkenswerte neue Art Bargmannia wettsteini nov. gen.
nov. spec., die einen echten Ambystomen auf europdischem Gebiet
belegt. 4. Einen kleinen neuen Wassermolch, Triturus rohrsi nov.
spec. Im Rahmen einer Ubersicht iiber die bisher bekannten fossilen
Urodelen wird die Bedeutung der Neufunde aufgezeigt und Fragen
zum Problem der Poly- oder Monophylie der Amphibien ange-
schnitten.
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