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Zusammenfassung

Zu den bisher bekannten fossilen Skelettfunden von Andrias scheuchzeri sind in den letzten

Jahren ethche Neufunde von isolierten Skelettelementen hinzugekommen. Es handelt sich

dabei um 2 Maxillaria, 1 Dentale, 19 isolierte Zahnkronen und 4 Wirbel, von denen einer

anomal ausgebildet ist. Sie werden detailliert beschrieben und mit rezenten Skeletten vom
Riesensalamander und außereuropäischen Fossilfunden verglichen. Dabei stellte sich heraus,

daß auch die nordamerikanischen und asiatischen Funde von A. scheuchzeri morphologisch

nicht zu unterscheiden sind. Alle bisher herangezogenen Unterscheidungsmerkmale liegen

innerhalb der großen Variabilität der Art.

Da die rezenten Schlammteufel in Nordamerika und die Riesensalamander in Asien in nahezu

identischen ökologischen Bereichen leben, wird angenommen, daß auch ihre gemeinsamen
Vorfahren diese Lebensbereiche besiedelten. Das heißt, sie lebten ausschließlich in kleineren

Fließgewässern mit steinigem Untergrund in einem warm-gemäßigten, humiden Klimabereich,

wobei randliche Populationen auch etwas niedrigere Temperaturen vertrugen. Diesem Milieu

entspricht recht genau die Fazies der untermiozänen Ulmer Jura-Nagelfluh, in der sich einige

gut erhaltene Reste von Andrias scheuchzeri fanden.

Summary

In the last years several isolated bones and teeth of the giant Salamander Andrias scheuchzeri

were found in the South German Molasse (Miocene): 2 maxillaries, 1 dentary, 19 isolated tooth

crowns, and 4 vertebrae, of which one shows an anomaly. They are described in detail and

compared with skeletons of the Recent Andrias and with fossil remains from North America
and Asia. They show that all previously used differences between the species of Andrias he

within the variability oi Andrias scheuchzeri.

The Recent forms, the helbender in North America and the g'iant Salamander in Asia live in

very similar ecological areas, clear streams with rocky or gravelly bottom in a temperate humid
cUmate. Marginal populations also live at somewhat lower temperatures. Very probably the
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common ancestors lived in similar environments as represented by the gravelly facies of the

Lower Miocene Ulmer Jura-Nagelfluh, were some well preserved remains oiAndrias scheuch-

zeri were found.
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1. Einleitung i
Die seit langem bekannten Funde fossiler Riesensalamander sind von Westphal (1958)

einer eingehenden Neubearbeitung unterzogen worden. Als Ergebnis seiner Untersu-

chungen stellte er fest, daß alle bisher bekannten europäischen fossilen Funde und die

heute noch in China und Japan lebenden Riesensalamander im Skelettbau identisch sind

und damit einer Art, Andrias scheuchzeri (Holl), angehören. Seine Untersuchungen

stützten sich bei dem fossilen Material in erster Linie auf Funde aus Ohningen am
Bodensee (Abb. 1), von wo über 20 mehr oder weniger vollständige Skelette bekannt sind

(Westphal 1958: 25). Weiteres in jener Arbeit berücksichtigtes Material stammt von

Reisensburg bei Günzburg, Jungnau bei Sigmaringen, Rott bei Bonn, Brunn-Vösendorf

bei Wien (Österreich, nicht Deutschland, EsTES 1981 : 16) und Bresüny (früher: Preschen)

in der Tschechoslowakei (Abb. 1). m\

Die Erhaltung der meisten Skelettfunde ist nicht sehr gut. Sie sind in der Regel flachge-
'

drückt, was sich besonders im Bereich des Schädels nachteilig bemerkbar macht (West-

phal 1958: 84). Außerdem haben die FossiHen beim Spalten der Gesteinsplatten oft

Beschädigungen erlitten, da die Brüche die Knochen fast immer durchtrennt haben (West-

phal 1958: 41). Wegen dieser ungünstigen Erhaltung und wegen der bisher sehr geringen

Zahl bekannter Fundstellen hat Westphal (1970) auf die Bedeutung jedes einzelnen

Neufundes hingewiesen.

Den Anstoß zu der vorliegenden Arbeit gaben drei neue Andrias-^tsie, die während

einer Grabung bei Langenau gefunden worden sind. Daraufhin wurde der gesamte Samm-

lungsbestand tertiärer niederer Wirbeltiere des Staatlichen Museums für Naturkunde

Stuttgart (SMNS) durchgesehen, was drei weitere, bisher unerkannte Andrias-Ktsie er-
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brachte. Hinzu kommen noch isoHerte Zahnkronen aus Schlämmrückständen der Gra-

bung Langenau. Insgesamt sind somit heute sechs Skeletteile und zahlreiche Zahnkronen

in der Sammlung des SMNS vorhanden. Alle Funde stammen aus der Brackwassermolasse

der Gegend von Ulm (Abb. 1). Sie sind nachfolgend tabellarisch zusammengefaßt.

1 Maxillare

1 Maxillare

12 Zahnkronen
6 Zahnkronen
1 Zahnkrone
1 Wirbel

1 Wirbel

1 Wirbel

1 Wirbel

Fundort

Langenau
Eggingen
Langenau
Langenau
Langenau
Langenau
Langenau
Eggingen
Oberkirchberg

Fundschicht

Gelbe Schicht

Grimmelfinger Schichten

Gelbe Schicht

Schwarze Schicht

Obere Fundstelle

Gelbe Schicht

Schwarze Schicht

Grimmelfinger Schichten

Kirchberger Schichten

Inventar-Nr,

53925

54793

55065—55069
55070—55072
53944
55000

53877

50031

54794

Hinzu kommt noch ein weiterer Neufund, ein Dentale aus der Oberen Süßwassermolasse,

der im Heimatmuseum Kirchheim (Landkreis Mindelheim) aufbewahrt wird. Auf dieses

Stück hat mich dankenswerterweise H.-J. Gregor aufmerksam gemacht.

Dank

Sehr hilfreich waren die zahlreichen Hinweise bezüglich der Stratigraphie und der Auf-
schlußverhältnisse der Fundorte Langenau und Eggingen, die die Diskussionen mit Dr. E. P. J.

Heizmann, Stuttgart, ergaben. Weitere Hinweise erhielt ich von meinen Stuttgarter Kollegen

Dr. G. Bloos, der auch, wie Dr. E. P. J. Heizmann, das Manuskript kritisch durchsah, Dr. M.
Warth, Dr. R. Wild und Dr. H.-J. Gregor, München. Prof. Dr. F. Westphal, Tübingen, gab

Hinweise auf neuere Literatur und überprüfte die Fundortangabe der Funde von Jungnau. Dr.

H.-H. Schleich, München, stellte mir ein rezentes Skelett von Andrias aus seiner Sammlung zur

Verfügung. Prof. Dr. L. Trunko, Naturkundemuseum Karlsruhe, und Dr. H. Feustel, Hessi-

sches Landesmuseum Darmstadt, ermöglichten mir die Vermessung rezenter Skelette. Herr E.

Striebel, Kirchheim gestattete die Ausleihe des Dentale aus dem Heimatmuseum Kirchheim.

Prof. Dr. W. Reiff, Dr. E. Wallrauch und Dr. S. von Cube, geologisches Landesamt Baden-
Württemberg, ermöglichten mir die Einsicht in Bohrprofile der Ulmer Gegend. Prof. E. Zaho,
Chengdu, und Prof. Z. Huang, Peking, beide VR China, übersandten Verbreitungskarten des

chinesischen Riesensalamanders. Dr. D. Schlee, Stuttgart, war bei der Bedienung des Raster-

elektronenmikroskops des Staatlichen Museums für Naturkunde Stuttgart behilflich, mit dem
die Aufnahmen der Zahnkronen gemacht wurden. Die Fotos wurden in bewährter Weise von
H. Lumpe, Stuttgart, angefertigt. Allen genannten Personen sei an dieser Stelle ganz besonders

gedankt.

2. Die Fundstellen und ihr Alter

Bei der Beschreibung der Fundschichten und ihrer stratigraphischen Einstufung ergaben

sich einige neue, bisher nicht erwähnte Aspekte, die auch im Zusammenhang mit den

Andrias-Funden von Bedeutung sind. Daher ist es notwendig, diesen Teil der Arbeit etwas

ausführlicher abzuhandeln. Da ich die früheren Aufschlüsse nicht aus eigener Anschauung

kenne (die Fundstelle bei Langenau ist seit Abschluß der Baumaßnahmen nicht mehr
aufgeschlossen, der fossilreiche Teil der Sandgrube bei Eggingen ist zugeschüttet), war ich

hierbei vielfach auf Informationen der Kollegen E. P. J. Heizmann und G. Bloos
angewiesen.
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Langenau

Auf der Trasse der seinerzeit im Bau befindlichen Bundesautobahn von Ulm nach

Würzburg wurde im Sommer 1977 vom Stuttgarter Naturkundemuseum eine Grabung

durchgeführt. Die Grabungsstelle Hegt etwa 13 km nördlich von Ulm direkt an der Brücke,

über die die Straße von Langenau nach Göttingen führt (Abb. 1; Heizmann et al. 1980:

Abb. 1). Die Grabung erbrachte neben zahlreichen Säugetierresten und anderen Fossilien

ein Maxillare und zwei Wirbel vom Riesensalamander. Außerdem wurden im Schlämm-

rückstand 19 Zahnkronen dieser Tiere gefunden. Diese Zahl wird sich noch erhöhen, da

bisher erst ein Teil des umfangreichen Materials geschlämmt und ausgelesen ist.

Die Sedimente, die in einer Höhe von ca. 10 m aufgeschlossen waren, ließen sich in drei

Horizonte untergliedern (Martini 1983): Die basale „Gelbe Schicht", die überlagernde

„Schwarze Schicht" und die „Obere Fundstelle".

Die Gelbe Schicht besteht aus einem gelbbraunen, sandigen bis grobkiesigen Mergel, der

lagenweise bis kopfgroße, gut gerundete Weißjura-GeröUe und vereinzelt bis zu kubikme-

tergroße Weißjura-Blöcke enthält (Heizmann 1984). In den Schottern kommen seltener

auch graue Kieselknollen des Oberjura und Gerolle eines Süßwasserkalkes aus der Unteren

Süßwassermolasse vor. Die Gerolle zeigen zahlreiche durch Drucklösung entstandene

Gruben, ein Hinweis auf die dichte Lagerung der Schotter. Derartige Lösungserscheinun-

gen sind auch aus der Jura-Nagelfluh des Hegau bekannt (Schreiner 1965: 308).

In den Sedimenten fanden sich neben zahllosen WirbeltierfossiHen (Heizmann et al.
"'

1980; Heizmann 1983: 816) umgelagerte FossiHen des Oberjura (Schwämme, Korallen,

Muscheln, Brachiopoden, Stacheln und Coronabruchstücke von Seeigeln, Stiele von

SeeHHen), der Oberen Meeresmolasse (Bruchstücke von Crassostrea giengensis mit Boh-

rungen von Polydora, Bruchstücke verschiedener Pectiniden, Teile von Balaniden) und

Steinkerne verschiedener Landschnecken, wie sie in identischer Erhaltung z.B. in der

Gegend von Lehr (nördUch von Ulm) in der Unteren Süßwassermolasse vorkommen
(Material in der Sammlung des SMNS). Als wahrscheinlich autochthone Fossilien enthiel-

ten die Mergel Mollusken (Congerien, Unioniden, verschiedene Gastropoden), Ostrako-

den und Characeen-Oogonien.

Die überlagernde, maximal 2 m mächtige Schwarze Schicht ist rinnenartig in die Gelbe

Schicht eingetieft. Sie besteht aus einem blaugrauen bis schwarzen, zum Teil pyritreichen

Ton (Heizmann 1984). Auch diese Schicht ist reich an Wirbeltierresten, wobei vollständi-

ge Funde des Fisches Clupea humilis hervorzuheben sind (Martini 1983). Zu erwähnen

sind ferner die zahlreichen Frucht- und Samenfunde (Gregor 1982: 32) und die auto-

chthonen Mollusken (Unioniden, Cardien, Congerien, verschiedene Gastropoden). Um-
gelagerte Fossilien des Oberjura (StielgHeder von SeeHHen) und der Oberen Meeresmolasse

(Teile von Balaniden) sind nur selten vorhanden.

Das Profil wird abgeschlossen von gelblichen bis hellgrauen Mergeln mit Kieslagen im

hangenden Teil (Obere Fundstelle). Dieser Horizont ist insgesamt fossilärmer als die

unterlagernden Schichten.

Von Andrias wurden in der Gelben Schicht ein Maxillare, 12 isolierte Zahnkronen und

ein sehr gut erhaltener Wirbel gefunden, in der Schwarzen Schicht 6 Zahnkronen und ein

Wirbel, in der Oberen Fundstelle 1 Zahnkrone.

Die schotterreichen Mergel gehören zu dem seit langem bekannten Vorkommen von

Jura-Nagelfluh nordöstlich von Ulm, das mit der nördlich von Ulm gelegenen Nagelfluh

in Verbindung gebracht wird (Abb. 1; Kiderlen 1931: 344—346). Sie sind von Engel
,

(1882) und Lutzeier (1922) eingehend beschrieben worden, ihre Vorkommen sind von
|
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Klifflinie der
^"^"^^

Oberen Meeresmolasse

:::•:•:•: Graupensondrinne

0HNIN6EN

Abb. 1. Paläogeographie des Westteils des süddeutschen Molassebeckens mit Fundpunkter
von Andrias scheuchzeri.

Dongus (1960, 1974), Schall (1964) und Mall (1968) neu kartiert worden. Dieser

Schotterzug, der von Langenau bis auf die Kuppenalb nördlich des Kliffs der Oberen

Meeresmolasse zu verfolgen ist, wird als Ablagerung eines Flusses, der „Ur-Lone",

gedeutet (Kiderlen 1931 : 344).

Die GeröUe unterscheiden sich von denen der Oberen Meeresmolasse, mit denen sie

ursprünglich vereinigt worden sind (Engel 1882), vor allem durch das Fehlen von Phola-

den-Bohrlöchern (Kranz et al. 1924: 40). Auch Bohrgänge von Polydora und vor allem

Cliona, die in Gerollen am Kliff von Heldenfingen sehr häufig sind, sowie Bewuchs durch

Austern und Balaniden fehlen völlig. Die von Engel (1882: 70) erwähnten wenigen

angebohrten Gerolle aus der Gegend von Beimerstetten sind vermutlich wie die abgeroll-

ten Austern umgelagert. Außerdem liegen die Schotter bei Langenau etwa 60 m unterhalb

der Basis der Oberen Meeresmolasse, die hier in einer Höhe von etwa 535 m gelegen haben

muß (Moos 1925: Karte). Auch dies spricht gegen eine Zugehörigkeit zur Meeresmolasse.

Die Schotter des Fundortes bei Langenau, die erstmals von Dongus (1960) eingehender

beschrieben worden sind, haben die gleiche Zusammensetzung wie die anderen Vorkom-
men südlich des KHffs (Dongus 1960: 58). Völlig unbekannt war dagegen bisher der

Reichtum an Wirbeltierresten, Mollusken und Pflanzenresten. So schrieb Dongus (1960:

59), daß in den Geröllagern für eine Altersangabe brauchbare FossiHen fehlen. Dement-

sprechend war die Ulmer Nagelfluh bisher auch nur schwer zeitlich einzustufen. Im
allgemeinen wurde sie in die Obere Süßwassermolasse gestellt, etwa an die Grenze Torton/
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Sarmat. Dongus (1960: 59) begründete dies unter anderem mit dem Fehlen einer Ero-

sionsphase zwischen der Oberen Meeresmolasse und der Oberen Süßwassermolasse. Dies

widerspricht jedoch der Tatsache, daß zu dieser Zeit die Eintiefung der Graupensandrinne

erfolgte, wobei in der Rinne die gesamte Obere Meeresmolasse und ein Teil der Unteren

Süßwassermolasse erodiert worden sind. So hegt die Basis der Graupensande bei Eggingen

über 100 m tiefer als das 4 km nordöstlich gelegene Vorkommen von Oberer Meeresmolas-

se bei Ermingen. Die Erosion erfolgte jedoch nicht großflächig, sondern in erster Linie

innerhalb der Rinne sowie in ihren Seitentälern. Erst nach Auffüllung der Graupensand-

rinne durch Ablagerungen der Brackwassermolasse begann in der Ulmer Gegend die

Sedimentation der Oberen Süßwassermolasse. Daß die Sedimentation der Ulmer Jura-

Nagelfluh dieser Erosionsphase zuzuordnen ist, läßt sich durch die Fossilfunde von

Langenau belegen.

Biostratigraphisch wird der Fundkomplex an Hand der reichen Fauna terrestrischer

Säugetiere der SäugereinheitMN 4 b zugeordnet (Orleanium, Untermiozän, Tab. 1 ; Heiz-

MANN et al. 1980; Heizmann 1983). Die Fischfauna erlaubt andererseits auch eine Einstu-

fung in das stratigraphische Schema der zentralen Paratethys. Nach Martini (1983) läßt

sie sich am besten mit der Fauna von Eibenschitz (Ivancice) in Mähren vergleichen, die in

die Ottnang-Stufe gestellt wird.

Innerhalb der lithostratigraphischen Abfolge der Molasse lassen sich die Fundschichten

den Kirchberger Schichten der Brackwassermolasse zuordnen (Heizmann et al. 1980: 10).

So zeigt die Fischfauna ÄhnHchkeiten mit der von Kirchberg (Martini 1983), und auch

die Congerien und Cardien sprechen dafür. Da die zum Teil sehr dünnen Schalen dieser

Brackwassermuscheln häufig unversehrt erhalten waren, ist es unwahrscheinlich, daß sie

umgelagert sind. Wegen ihrer ZerbrechHchkeit sind aber nur relativ wenige Exemplare in

die Sammlung gelangt.

Gregor (1982: 33) ordnete die Kiese den Graupensanden zu, die Tone der Grauen

Molasse (Obere Süßwassermolasse). Gegen eine Zuordnung zu den Graupensanden

spricht aber der Fossilreichtum und der Kalkgehalt der Sedimente. Die Graupensande sind

nahezu fossil- und kalkfrei (Kiderlen 1931 : 285). Da außerdem die Schwarze Schicht von

schotterführenden Schichten unter- und überlagert wird, würde hier eine Verzahnung von

Graupensanden und Oberer Süßwassermolasse vorHegen. Dies ist jedoch nicht möglich,

da die Graue Molasse jünger ist als die Graupensande (Grimmelfinger Schichten) und von

diesen durch die Kirchberger Schichten getrennt ist (Doppler 1984: Abb. 1). Es handelt

sich vielmehr um eine Verzahnung von Jura-Nagelfluh und Kirchberger Schichten. Somit

ist die Ulmer Nagelfluh älter als bisher angenommen. Sie entspricht den basalen Schichten

der jüngeren Nagelfluh des Hegau, die sich ebenfalls mit Kirchberger Schichten (Schrei-

ner 1965: 335) und Grimmelfinger Schichten (Kiderlen 1931 : 305) verzahnen.

Die Fundstelle hegt also im Mündungsbereich eines Flusses, der, von der Alb kom-

mend, südlich von Langenau in die Brackwassersee der Graupensandrinne mündete

(Abb. 1; s. auch Heizmann 1984). Der Fluß hat sich nach Ablagerung der Oberen

Meeresmolasse vermutlich zeitgleich mit der Ausräumung der Graupensandrinne in das

Gelände eingetieft. Dabei wurden Ablagerungen der Oberen Meeresmolasse und der

Unteren Süßwassermolasse erodiert. Das Vorkommen der großen, schwach gerundeten

Weißjurablöcke deutet darauf hin, daß in nächster Nähe auch Weißjura abgetragen wor

den ist. Dies entspricht ziemHch genau der Situation im Hegau (Schreiner 1965

Abb. 32).
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* Eggingen

Zusammen mit der Sammlung Ulmer wurden 1976 ein fragmentäres Maxillare und ein

Wirbel von Andhas erworben. Die Sammlung umfaßt hauptsächlich Wirbeltierreste, die

alle aus einer Sandgrube stammen, die südwestUch von Ulm an der Straße von Eggingen

nach Ringingen im Mittelhart Hegt (Abb. 1 ; Gregor 1985 : Abb. 4). Abgebaut werden dort

die Graupensande (Grimmelfinger Schichten). An der Basis der Graupensande Hegt der

nur wenige Zentimeter bis Dezimeter mächtige Geröllhorizont, aus dem die zahlreichen

WirbeltierfossiUen stammen (Heizmann 1984; Gregor & Lutz 1984).

Die Fauna setzt sich zusammen aus Landsäugetieren (Deinotherien: Heizmann 1984;

Rhinocerotiden: Gregor & Lutz 1984), Meeressäugern (Wale: Pilleri 1986; Robben,

Seekühe: Bestimmung durch E. P. J. Heizmann), Schildkröten, Krokodilen, Haifischen

(sehr viele Zähne von Synodontaspis, sehr selten Isurus) und Knochenfischen. Die Kiese und
Schotter enthalten außerdem verkieselte Oberjurafossilien (Schwämme, Bruchstücke von
Ammoniten), Süßwasserquarzite und verkieselte Hölzer (Gregor & Lutz 1984). Kalkige

Gerolle und Molluskenschalen fehlen dagegen.

Sedimentologisch gehört der Kies zu den Grimmelfinger Graupensanden. Dafür spricht

das völHge Fehlen von Kalk, das für die Graupensande typisch ist (Kiderlen 1931 : 285).

Derartige grobkörnige Sedimente wurden vor allem im unteren Teil der Graupensande

und nahe dem nördhchen Rand der Graupensandrinne abgelagert (Kiderlen 1931 : 284).

Beides trifft auch für die Fundschicht zu. So ist auch innerhalb der Grube eine Zunahme
der Korngröße zum nordwestHchen Rand der Rinne zu beobachten. Die groben GeröUe
fanden sich nahe der Straße, wo in den siebziger Jahren abgebaut wurde, während im
südöstHchen Teil, wo heute abgebaut wird, nur noch eine dünne Lage Feinkies mit sehr

wenig Grobkies vorhanden ist. Auch hier finden sich aber noch Säugerreste und Haifisch-

zähne.

Auch die große Schichtlücke zwischen der unterlagernden Unteren Süßwassermolasse

und den Kiesen spricht für eine Zuordnung zu den Graupensanden. Aufgrund der Säuger-

fauna ist das Liegende der Säugereinheit MN oder MN 1 zuzuordnen (Auskunft E. P. J.

Heizmann), während die Kiese wegen des Vorkommens der Deinotherien mindestens

MN 4a sind (Daams & Freudenthal 1981: Abb. 2). Diese Schichtlücke ist durch die

Eintiefung der Graupensandrinne entstanden, wobei die gesamte Obere Meeresmolasse

und ein Teil der Oberen Süßwassermolasse erodiert worden sind. Eine Zugehörigkeit der

Fundschicht zur Oberen Meeresmolasse (Heizmann 1984) ist daher nicht möglich.

Problematisch ist jedoch die Herkunft der FossiHen, da die Graupensande der Ulmer
Gegend als nahezu fossilleer gelten (Kiderlen 1931 : 289—291). Bracher (in Gregor &
Lutz 1984) vermutete, daß die zahlreichen Haifischzähne umgelagert worden sind, was
auch für einen Teil der übrigen Fossilien zutreffen könnte, da sie teilweise stark abgerollt

sind. Bei der Artenvielfalt der Haie und Rochen in der Meeresmolasse müßte allerdings

auch die aufgearbeitete Fauna artenreicher sein. Während Haifischzähne auch schon

früher sehr selten in anderen Horizonten der Graupensande gefunden worden sind (Ki-

derlen 1931:291), tauchen Reste von Meeressäugern erst in der Gegend von Schaffhausen

auf (Kiderlen 1931: 291). Auch aus der Zentralen Paratethys sind ähnhche artenarme

Faunen des Ottnang bekannt (Brzobohaty & Schultz 1973; Schultz 1972). Auch hier

überwiegen Zähne von Synodontaspis, bedeutend seltener sind Isurus und einzelne weitere

Gattungen durch Zähne vertreten. Auch Krokodilreste und Seekuhrippen werden er-

wähnt, Molluskenschalen fehlen dagegen ebenfalls völlig (Schultz 1972).

Die marinen Faunenelemente betrachte ich daher zumindest teilweise als autochthon.
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wobei besondere Strömungsverhältnisse am Rand der Graupensandrinne zu der unge-

wöhnlichen Anreicherung der FossiUen geführt haben. Einige dieser Reste können aber

auch aus der Oberen Meeresmolasse umgelagert sein.

Wenn man ausschließt, daß die Meeressäuger und die Haie bis ins Süßwasser vorgedrun-

gen sind, muß man daher zumindest für den Beginn der Sedimentation der Graupensande

brackische Verhältnisse annehmen. Die Reste der Landwirbeltiere und der Riesensalaman-

der sind durch Flüsse in die Graupensandrinne gelangt. Der Transportweg war dabei recht

unterschiedHch, wie die unterschiedhch gute Erhaltung der beiden Andrias-Keste belegt

Oberkirchberg

Im Jahre 1897 ist zusammen mit der Sammlung E. KoCH ein Wirbel von Andrias

erworben worden. Auf dem Originaletikett von Koch steht: „Tertiär, Fischwirbel, O.

Kirchberg", auf einem alten Etikett der Stuttgarter Sammlung: „Fischwirbel, Brackwas-

ser-Mol., Oberkirchberg, E. K. 97". Weitere Informationen liegen nicht vor. Demnach

stammt der Wirbel aus den Kirchberger Schichten von Oberkirchberg (Abb. 1, Tab. 1). Er

ist bereits von Weiler (1955: 99) als «26mm langer, gut erhaltener Wirbel eines großen

Knochenfisches» aus der «Brackwasser-Molasse von Oberkirchberg» erwähnt worden.

Nach Sedimentresten, die sich noch in den Höhlungen des Wirbels befanden, stammt der

Knochen aus einem grauen, teilweise braun verfärbten, ghmmerreichen, sehr feinkörnigen

Sand, der feinen Schill kleiner Gastropoden enthält. Die Knochensubstanz ist schwarz.

Der genaue Fundhorizont läßt sich zwar nicht mehr feststellen, nach den Profilbeschrei-

bungen von Kranz ( 1 904) kommt aber wohl nur der untere Teil der Kirchberger Schichten

(Paludinen- bis Dreissenenschichten) in Betracht.

Kirchheim

In der Sammlung des Heimatmuseums Kirchheim, nördlich Mindelheim, befinden sich

neben mehreren weiteren Skelettresten verschiedener Wirbeltiere zwei Knochen von

Andrias. Dabei handelt es sich um ein fast vollständiges linkes Dentale, den besterhaltenen

Fossilfund dieser Art überhaupt, und ein kurzes Fragment, das wahrscheinlich von einem

rechten Dentale stammt. Letzteres wird wegen seiner schlechten und unvollständigen

Erhaltung hier nicht weiter behandelt.

Die beiden Funde stammen aus einer Kiesgrube, die etwa 2 km nördUch von Kirchheim,

östlich der Straße zwischen den Orten Derndorf und Tiefenried Hegt. Sie dient heute als

Mülldeponie (Abb. 1).

Die Ablagerungen gehören zur Oberen Süßwassermolasse. Die Begleitfauna, die aus

Turicius, Anchitherium, Palaeomeryx, Cricetodon, Steneofiber und Lagopsis besteht (Be-

stimmung durch E. P. J. Heizmann), läßt eine genauere stratigraphische Einstufung nicht

zu. Nach ihrer geographischen Lage gehören die Sedimente zur mittleren Serie Dehms

(1955) und zur Lithozone L3 von Unger (1983). Das bedeutet, daß die Funde ins Sarmat

einzustufen sind. Da für die 10 km nördHch gelegene Fundstelle Thannhausen als Alter

unteres bis mittleres Astaracium (MN 6/7) angegeben wurde (Schleich 1981 : 371), dürfte

für Kirchheim etwa MN 7 in Betracht kommen. Die Funde sind also etwas älter als die

bereits im basalen Teil der jüngeren Serie Hegenden Funde von Wartenberg (Tab. 1

;

Westphal 1970).

Nach der UntergHederung der Molasse in Phytozonen durch Gregor (1982: Abb. 32)

Hegt der Fundort auf der Grenze der Zonen OSM-3a und OSM-3b, also etwa im oberen

Baden, was der Säugerzone MN6 entspräche (Gregor 1982: Abb. 26).

I
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3. Stratigraphische Verbreitung

Seit der Zusammenstellung der seinerzeit bekannten Funde von Andrias durch West-

PHAL (1970) sind bei der stratigraphischen Untergliederung der süddeutschen Molasse

einige Fortschritte erzielt worden. Daher wird in Tab. 1 erneut eine Übersicht über die

oligozänen und miozänen Vorkommen in Mitteleuropa gegeben. Die dargestellte Korre-

lierung der verschiedenen Untergliederungen des Tertiärs ist aber noch mit zahlreichen

Unsicherheiten behaftet (Zöbelein 1983), was z.B. auch für die Fundschicht von Lange-

nau zutrifft. So widerspricht die Zuordnung der Säugereinheit MN4b zum Ottnang der

Auffassung von Rögel & Steininger (1 984), nach derMN 4 b bereits mit dem Karpath zu

korrelieren wäre. Auch wird die europaweite Korrelierbarkeit der MN-Einheiten ange-

zweifelt (Daams & Freudenthal 1981 : 13).

Einige Probleme bereitet auch die Klärung der Herkunft und damit die stratigraphische

Einstufung der Andrias-Vunde von Hochberg bei Jungnau (Abb. 1). Nach Westphal

(1970) sollen sie aus den Graupensanden stammen, die bei Hochberg aber anscheinend

nicht vorkommen (GoLWER 1978). Schlosser (1902) gibt zwei Fundorte von Wirbeltie-

ren aus dieser Gegend an: Jungnau und Hochberg. Nach Kiderlen (1931 : 220, 327, 352)

Mill.

Jahre
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scheinen die beiden Fundorte häufig verwechselt worden zu sein, was auch die Ursache der

sogenannten Mischfauna von Hochberg sein soll.

Von Jungnau und Hochberg existieren zwei Faunen unterschiedlichen Alters; eine

unteroligozäne (Dehm 1935: 7) und eine miozäne (Kiderlen 1931: 220). Die Herkunft

der unteroligozänen Funde scheint eindeutig zu sein, sie stammen aus den Bohnerzgruben

von Hochberg. Unbekannt ist dagegen die Herkunft der miozänen Faunenelemente, zu

denen neben Säugerresten auch Reste von großen Krokodilen und Landschildkröten sowie

Unioniden und „Paludinen" gehören (Kiderlen 1931 : 327). Aus der Tübinger Sammlung,

in der auch die Andrias-Keste aufbewahrt werden, erwähnte Kiderlen (1931: 328) auch

Selachierreste mit der Fundortangabe „Hochberg bei Jungnau". (s. auch Thenius 1959:

Zu diesem Material könnten auch die Andrias-Keste gehören. Die Fossilien lagerten in

vererzten Sanden mit eingeschwemmtem Bohnerz; die Schicht wurde mit den „Paludinen-

schichten von Oberkirchberg" vergUchen (Kiderlen 1931: 327). Golwer (1959: 39) hat

in der fraglichen Gegend keine derartigen Ablagerungen gefunden und vermutete eine

Verwechslung der Fundortangabe. Da aber bereits Achenbach (1859: 108) zwischen

Bohnerzvorkommen „auf dem Plateau von Hochberg" und „Jungnau" unterschied und

auch Quenstedt (1877: 41) Eisensteine voller Süßwassermuscheln mit Zähnen riesiger

Krokodile und Panzern von Landschildkröten bei Jungnau erwähnte, ist zu vermuten, daß

bei Jungnau Bohnerzvorkommen miozänen Alters existierten. Diese sind vermutlich nach

dem Abbau zugeschüttet worden und daher heute nicht mehr auffindbar (Quenstedt

1877: 42; Zillenbiller 1975: 36, 41). Die Fundschicht könnte auch mit dem Jura-

Nagelfluh-Vorkommen zwischen Jungnau und Hochberg in Zusammenhang stehen.

Auch Kiderlen (1931 : 328) erwog die MögHchkeit, daß der Fundort zwischen den beiden

Orten lag und daher bald Jungnau bald Hochberg für dieselbe Fundstelle angegeben

worden ist. Wegen dieser Unsicherheiten lassen sich die Funde von Jungnau stratigra-

phisch nur bedingt verwerten. Um so größer ist daher die Bedeutung der Funde von

Eggingen, da sie eindeutig belegen, daß Andrias bereits zu Beginn der Sedimentation der

Graupensande im süddeutschen Molassebecken gelebt hat (Unteres Ottnang, Untermio-

zän, Tab. 1).

Die Andrias-Funde und die mit diesen zusammen vorkommende Fischfauna aus den

Tonen von Preschen (Bfestany) stammen aus dem Hangenden des Kohleflözes des Cho-

mutov-Most-Teplice-Beckens im Norden der Tschechoslowakei (Abb. 1; Obrhelovä
1967: 142). Diese Schichten werden heute ins Karpat eingestuft (Milos 1984: 160), womit

sie etwas jünger sind als die Funde aus der Brackwassermolasse (Tab. 1). Früher wurden sie

ins Aquitan gestellt (Laube 1900; Westphal 1958: 70). Als einziger älterer Fund in

Europa verbleibt somit der aus dem Oberoligozän von Rott bei Bonn (Westphal 1958).

Der jüngste Fund in Mitteleuropa stammt aus dem Oberpliozän von Willershausen am
Harz (Abb. 1; Westphal 1967).

4. Beschreibung der Funde

Maxillare von Langenau
Abb.2,3a,b, 13f

Das rechte Maxillare ist unverdrückt und fast vollständig erhalten, lediglich ein Teil der

Pars facialis (Processus frontalis), die die Verbindung mit den Deckknochen des Schädel-

daches herstellt, ist bei der Bergung verlorengegangen. Der Knochen hat eine Länge von 90
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b

Abb. 2. Andrias scheuchzeri; rechtes Maxillare, a) von lingual, b) von ventral, c) von dorsal, d)

von labial; Untermiozän, Gelbe Schicht, Langenau; SMNS Inv.-Nr. 53925.— x 1.

mm (Sehnenmaß) und entspricht in seiner Ausbildung im wesentlichen den Beschreibun-

gen des rezenten Andrias von Osawa (1902), Parker (1882) und Westphal (1958). Dieser

Kieferknochen ist das bisher am besten und vollständigsten erhaltene Exemplar aus dem
europäischen Tertiär.

Den Hauptteil des Knochens bildet die Pars dentalis, an deren weit herabgezogenem,

; zugeschärften Kieferrand lingual die pleurodonten Zähne befestigt waren. Die Zahnkro-

I nen sind nicht mehr vorhanden. Da sie wie bei fast allen Schwanz- und Froschlurchen

, durch eine Sutur vom basalen Teil getrennt sind, fallen sie leicht ab (Parsons & Williams
'. 1962). Die knöchernen Sockel sind in ihrer ganzen Länge am Kieferrand festgewachsen.

I Durch das Aufbrechen dieser hohlen Röhren entsteht die charakteristische senkrechte

! Streifung der Kieferränder, wie sie auch an dem vorliegenden Maxillare in seiner gesamten

i Länge vorhanden ist (Abb. 2 a). Die Gesamtzahl der Zähne hat etwa 70 betragen. Die Höhe
; des Kieferrandes beträgt durchgehend 6 mm, erst am hinteren Ende wird sie niedriger

(Abb. 2 a).

An der Basis des Kieferrandes verläuft lingual eine Rinne (Abb. 2b, 3 a, b), die etwa 15

mm hinter dem Vorderende des Maxillare beginnt und fast bis an das freie Ende des

' Knochens reicht. Am lingualen Rand dieser Rinne befinden sich einige halbkreisförmige

I Eindrücke, die offensichtlich von der Basis der Zahnsockel verursacht worden sind.
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Abb. 3. Querschnitte verschiedener Maxillaria von Andrias.

a—b) Andrias scheuchzeri; rechtes Maxillare, a) 35 mm vor dem Hinterende, b) 30 mm
hinter dem Vorderende. Untermiozän, Gelbe Schicht, Langenau; SMNS Inv.-Nr.

53925.— xl.

c) Andrias scheuchzeri; hnkes Maxillare. Querschnitt im hinteren Bereich der Pars

facialis. Untermiozän, Grimmelfinger Schichten, Eggingen; SMNS Inv.-Nr. 54793.

— xl.

d) Andrias japonicus; Krümmung der Oberfläche des rechten Maxillare im Bereich der

Pars faciaHs; rezent, Japan. Hessisches Landesmuseum Darmstadt.— x 1.

Die freie Hälfte der Pars dentalis hat durchgehend eine Höhe von 12 bis 13 mm. Auf

ihrer inneren Dorsalseite befindet sich hinten eine etwa 24 mm lange Vertiefung, die zur

Aufnahme der bindegewebsartigen Verbindung mit dem Pterygoid diente (Abb. 2 a). In

dieser Vertiefung verlaufen, wie auch auf der Außenseite des Maxillare-Hinterendes

(Abb.2d), zahlreiche feine Längsrillen. Diese vertiefen sich nach vorn, dringen in den

Knochen ein und verlaufen innerhalb des Knochens als feine Röhren weiter nach vorne.

Während die Außenseite der Pars dentalis gleichmäßig konvex gekrümmt ist, ist die

Innenseite oberhalb des Kieferrandes zu einer dicken, gerundeten Leiste aufgebläht

(Abb. 3 a). Diese geht nach vorne in die Pars palatina über, die die Verbindung zum
Gaumen herstellt (Abb. 3 b). Die Sutur gegen den Vomer ist 25 mm lang. Auf der ventralen

Fläche der Pars palatina liegen nahe dem Kieferrand drei Foramina (Abb. 2 b).

Die Sutur gegen das Prämaxillare besteht aus einigen zugeschärften Knochenlamellen

und entsprechenden tiefen Zwischenräumen, was auf eine sehr feste Verbindung dieser

zwei Kieferknochen hindeutet. Beim rezenten Andrias können sie bei alten Tieren sogar

miteinander verwachsen (Parker 1882: 173; Westphal 1958:27).

Dorsal der Pars palatina erstreckt sich auf etwa gleicher Länge die Pars facialis zum
Schädeldach hin (Abb. 2 a, d, 3 b). Sie beginnt ca. 7 mm hinter dem Vorderende des

Maxillare, wo sie den lateralen Rand der rechten äußeren Nasenöffnung bildet, und hat

eine basale Länge von etwa 30 mm. Von ihrem dorsalen Rand ist nur ein kurzes Stück nahe

dem hinteren Ende erhalten, das die Sutur gegen das Präfontale zeigt. Am hinteren Ende

des Knicks zwischen der Pars palatina und der Pars facialis liegt ein größeres Foramen. Es

ist die Öffnung des Canalis infraorbitalis, durch den der Nervus infraorbitalis den Kno-

chen nach vorn durchquert und auf der Außenseite unterhalb der Pars facialis aus den

Foramina infraorbitaUa austritt (Osawa 1902: 236, 304). Das Maxillare ist in seiner

Längsrichtung nur schwach gekrümmt mit konvexer Labialseite, wobei die Krümmung
von hinten nach vorn zunimmt (Abb. 2 a, b, 13 f).

Aus der Maxillarelänge läßt sich näherungsweise auch die Körperlänge des zugehörigen

Tieres berechnen. Nach Meszoely (1966: 507) ist das Verhältnis von Maxillarelänge zu

Körperlänge etwa 1 :1 5 bis 1 : 16. Er bemerkte bereits, daß das Verhältnis mit zunehmender

Körperlänge abnimmt. Diese Tendenz scheint durch die beiden rezenten Skelette aus

Karlsruhe und Darmstadt bestätigt zu werden. So beträgt das Verhältnis beim Karlsruher

Skelett 4,05:56 = 1:13,8, beim Darmstädter Skelett 8,2:107 = 1:13,0. Von den Ver-
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gleichsskeletten von Meszoely (1966) sind ZM^ei sehr klein (28 cm, 1 :16,0; 29 cm, 1 :15,5),

eins ist etwas größer als das Karlsruher Skelett (70 cm, 1 : 14,9). Als Länge des zugehörigen

Tieres zum Langenauer Maxillare ist daher etwa 1,2 m anzunehmen. Für das von Meszoe-

ly (1966) beschriebene Maxillare errechnet sich eine Länge von 1,3 bis 1,4 m. Das Tier war

also nicht ungewöhnlich groß.

Maxillare von Eggingen
Abb. 3c, 4

Von diesem linken Maxillare ist nur der vordere Teil mit einem Teil der Pars faciaUs, der

Pars palatina und einem kurzen Stück des Kieferrandes erhalten. Auch das Vorderende des

Maxillare fehlt. Die Brüche sind zum Teil frisch, zum Teil alt und abgerundet. Auch die

senkrechte Streifung des Kieferrandes ist nur noch schwach zu erkennen, was auf einen

längeren Transportweg hindeutet. Die Länge des Bruchstücks beträgt 32 mm, die Höhe
22 mm.

Abb. 4. Andrias scheuchzeri; fragmentäres linkes Maxillare, Bereich der Pars facialis, a) von
lingual, b) von labial, c) von hinten; Untermiozän, Grimmelfinger Schichten, Eggin-

gen. SMNS Inv.-Nr. 54793.— x 1

.

Von der Pars facialis ist nur die hintere Hälfte erhalten. Auf ihrer Innenseite ist die

Suturfläche gegen die Knochen des Schädeldachs zu erkennen, die eine kräftige, schräg

dorsocaudad gerichtete Streifung zeigt (Abb. 4a). Ihre glatte Außenfläche geht mit einer

gleichmäßig zunehmenden Krümmung in die Pars dentalis über (Abb. 3 c, 4 c). Der Winkel

zwischen beiden ist flacher als beim Maxillare von Langenau, was zur Folge hat, daß die

Zahnreihe stärker nach außen geneigt ist (Abb. 3 b, c). Die Pars palatina ist kräftig ausgebil-

det und durch eine tiefe Furche von der Pars facialis getrennt. Der Übergang in die Pars

dentaHs ist dagegen recht flach, eine Zahnrinne ist nur schwach angedeutet (Abb. 3 c). Am
hinteren Ende der Pars facialis Hegt das große, zweigeteilte Foramen für den Nervus

infraorbitalis, auf der labialen Seite der Pars dentalis sind vier Foramina infraorbitalia

vorhanden. Außerdem befinden sich noch zwei Foramina in der Zahnrinne.

Die Größe des Bruchstücks deutet auf ein Maxillare hin, das noch größer war als der

Langenauer Fund, so daß das zugehörige Tier über 1,2 m lang gewesen sein dürfte.

Dentale von Kirchheim
Abb. 5,

6

Das linke Dentale ist unverdrückt und fast vollständig erhalten, lediglich das hintere

Ende ist teilweise abgebrochen. Da diese Brüche jedoch frisch sind, muß der Knochen in
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b c A^

Abb. 5. Andrias scheuchzeri; linkes Dentale, a) von dorsal, b) von labial, c) von lingual, d) von
ventral. Mittelmiozän, Obere Süßwassermolasse, Kirchheim; Heimatmuseum Kirch-

heim.— X 1.

vollständigem Zustand eingebettet worden sein, was auf einen nur kurzen Transportweg

hindeutet. Die vorhandene Länge beträgt 124 mm (Sehnenmaß), von der ursprünglichen

Gesamtlänge fehlen wahrscheinlich nur wenige Millimeter.

Das Dentale ist an der Symphyse stark labio-lingual verdickt, wodurch die Symphysen-

fläche einen gerundet viereckigen Umriß bekommt (Abb. 6 a). Die Fläche ist fast glatt und

stark dorso-ventral konvex gekrümmt. Die labiale Oberfläche des Knochens ist im wesent-
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liehen glatt, lediglieh unmittelbar hinter der Symphyse ist sie in Längsrichtung gestreift.

Etwa 8 mm hinter der Symphyse beginnt ein Längskiel, der parallel zum dorsalen Kiefer-

rand verläuft und am Ende der Zahnreihe in zahlreiche Leisten und Furchen ausfranst

(Abb. 5 b). Diese Ausbildung ähnelt der am hinteren Ende des Maxillare von Langenau.

Wie dort vertiefen sich die Furchen nach vorn und dringen als feine Kanäle in den Knochen
ein. Unterhalb des Kiels Hegen 6 Foramina, von denen die beiden vorderen rinnenartig in

die Länge gezogen sind (Abb. 5 b).

Der zugeschärfte dorsale Kieferrand, an dem innen die pleurodonten Zähne befestigt

waren, hat durchgehend eine Höhe von 5,5 mm, lediglich auf den hinteren 8 mm ist der

Rand schräg abgestutzt (Abb. 5c). Die Zahnkronen sind wie übhch nicht erhalten, und
auch die Zahnsockel sind alle aufgebrochen, wodurch die charakteristische senkrechte

Streifung entstanden ist. Die Gesamtzahl der Zähne betrug 82, die Länge der Zahnreihe

beträgt 79 mm (Sehnenmaß). An der Basis der Zahnsockel verläuft durchgehend eine flache

Rinne, in der unregelmäßig verteilt mehrere Foramina liegen (Abb. 5 a, 6 b—d)). Die Rinne

wird vorn durch die Symphysenfläche abgeschlossen (Abb. 5 a). Da sie auch hinten abge-

schlossen ist, ist es unwahrscheinhch, daß sich die Zahnreihe auf dem Coronoid (Spleniale

Parker) fortgesetzt hat, wie dies Parker (1882: 175) erwähnte. Außerdem wird der

Processus coronoideus nicht vom Dentale gebildet (Parker 1882: 174), sondern vom
Coronoid (Osawa 1902: 244). Er ist dementsprechend auch an dem vorHegenden Dentale

nicht ausgebildet.

Abb. 6. Andrias scheuchzeri; linkes Dentale, a) Symphysenfläche, b—d) Querschnitte, b) 18
mm hinter der Symphyse, c) 46 mm hinter der Symphyse, d) 7 mm vor dem Ende der
Zahnreihe. Mittelmiozän, Obere Süßwassermolasse, Kirchheim; Heimatmuseum
Kirchheim.— x 1

.

Die Höhe des Dentale unterhalb des zahntragenden Teils beträgt im vorderen Viertel 8,8

mm. Sie nimmt nach hinten deutlich zu, erreicht ihr Maximum am hinteren Ende der

Zahnreihe mit 20 mm und nimmt danach wieder ab.

Auffällig ist die große Grube für den Meckelschen Knorpel auf der Innenseite des

Dentale (Abb. 5 c). Am hinteren Ende bedeckte das Dentale die Außenseite des Knorpels

nur noch als dünne Lamelle, weshalb der Knochen hier auch abgebrochen ist. Am
erhaltenen Ende beträgt die Knochenstärke nur noch 1 mm. Die Grube wird nach vorn

schmaler, nähert sich dem Dorsalrand, der die Grube zunehmend auch von lingual

überdeckt (Abb. 5 c, 6c, d), bis er sich schHeßhch mit dem Ventralrand vereinigt, so daß

der Meckelsche Knorpel vorn vollkommen vom Dentale umhüllt ist. Die Naht zwischen

Dorsal- und Ventralrand der Grube verläuft in einer Rille weiter nach vorn, wo sie etwa

20mm vor der Symphyse in die Zahnrinne mündet. Die Grube wurde lingual vom
Coronoid abgedeckt, worauf noch die zum Teil kräftige Längsstreifung des Dentales

oberhalb und unterhalb der Grube hindeutet. Das Coronoid endete etwa 3 cm vor der

Symphyse.
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Am Dorsalrand der Grube, etwa in Höhe des Hinterendes der Zahnreihe, dringt ein

Kanal in Längsrichtung in den Knochen ein (Abb. 5 c). In ihm verlief wahrscheinlich der

Nervus alveolaris (Osawa 1902: 306), dessen Enden vorn auf der labialen Seite aus den

Foramina mentalia und aus den Foramina in der Zahnrinne wieder aus dem Knochen

austraten. Der Nerv wurde begleitet vom Ramus alveolaris der Arteria temporalis (Osawa

1902:355).

Die Ventralseite des Dentale ist im vorderen Drittel zugeschärft, im hinteren Teil

gerundet (Abb. 6 b—d). Sie steigt zur Symphyse hin an (Abb. 5 c), verläuft im vorderen

Viertel etwa parallel zum Dorsalrand und biegt dann leicht nach unten ab.

Die ursprüngliche Gesamtlänge des Dentale läßt sich durch Vergleiche mit den rezenten

Skeletten errechnen. So beträgt die Länge des zahntragenden Teils 60 bis 65% der Gesamt-

länge des Dentale, was für den Kirchheimer Fund eine Länge von etwa 130 mm ergibt. Da
Coronoid und Dentale hinten etwa in gleicher Höhe enden (Osawa 1902: Taf. 14, Fig. B),

ergibt sich eine Länge für das Coronoid von etwa 100 mm. Das Coronoid ist also länger als

die halbe Kieferlänge (Westphal 1958: 29) und stimmt hierin sehr gut mit den rezenten

Skeletten überein (Länge des Coronoids = 73—78% der Länge des Dentale). -

Das Dentale von Kirchheim ist geringfügig kürzer als das des Darmstädter Skeletts (139 li

bzw. 141 mm bei 107 cm Gesamtlänge), was auf eine Länge von etwa einem Meter für das

Tier von Kirchheim schließen läßt.

Zahnkronen von Langenau
Abb. 7

Alle bisher in Langenau gefundenen Zahnkronen von Andrias zeigen recht deutlich zwei

Spitzen, eine Hauptspitze und eine nur schwach ausgebildete, niedrigere und schmalere

Spitze auf der labialen Seite der Hauptspitze. Die zur Mundhöhle hin gekrümmte, zungen-

förmige Hauptspitze ist apical labio-lingual abgeflacht und läuft beiderseits in eine zuge-

schärfte Kante aus. Die Länge der Schneidekanten variiert zwischen der Hälfte und einem

Drittel der Kronenhöhe. Auch die Stärke ihrer Krümmung ist unterschiedlich (Abb. 7/1 b,

2b). Die Schneiden sind jedoch immer der labialen Seite näher als der lingualen. Die

zweite, bedeutend kleinere Spitze ist ebenfalls zungenförmig und läuft wie die Hauptspitze

seitlich in Schneidekanten aus. Diese sind aber nicht so deutlich ausgeprägt, da die

Sekundärspitze nur als dünne Lamelle an die Hauptspitze angeschmiegt ist. Die Sekundär-

spitze ist, von der Basis der Zahnkrone aus gerechnet, stets ca. 20% kürzer als die

Hauptspitze, wobei aber die Länge der Schneidekanten entsprechend derjenigen der

zugehörigen Hauptspitze variiert (Abb. 7/1 b, 2 b). Die Zahnkronen sind nicht immer

symmetrisch ausgebildet, das heißt, die Hauptspitze kann nach einer Seite geneigt sein

(Abb. 7/2 a). Bei der Nebenspitze wirkt sich diese Neigung nicht aus. Diese Zähne stam-

men aus den hinteren Teilen der Zahnreihen, wo die Zahnspitzen zum Rachen hin geneigt

sind (Schmidt 1958: 48). Die labiale Oberfläche der Nebenspitze ist gewöhnHch konvex

gewölbt, bei einigen Exemplaren ist sie jedoch vollkommen eben. Die Zahnspitze ist mit

Schmelz überzogen, der bis etwas unterhalb der Schneiden reicht. Labial und lingual reicht

die Schmelzkappe nicht ganz so weit herab. Die Grenze Schmelz/Dentin ist an den hier

abgebildeten, mit Gold beschichteten Exemplaren kaum zu erkennen, an den unbeschich-

teten Kronen ist sie dagegeji recht deutlich sichtbar. An einigen Zähnen ist eine dunkel-

braune Färbung zu erkennen, die an der Kronenspitze am intensivsten ist, und die etwas
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Abb. 7. Andrias scheuchzeri; Zahnkronen. Untermiozän, Langenau.— x 20.

1) Schwarze Schicht; SMNS 55071; a) von labial, b) von lateral, c) schräg von basal-
lateral;

2) Gelbe Schicht, SMNS Inv.-Nr. 55069; a) von labial, b) von lateral;

3) Gelbe Schicht, SMNS Inv.-Nr. 55068; von lateral.

die beiden Seiten hinab verläuft. Entsprechende Färbungen sind auch von rezenten Zähnen
bekannt (Schmidt 1958).

Unterhalb der Schneiden ist die Krone leicht seitlich eingeschnürt (Abb. 7/1 a, 2a). Die
Oberfläche des unteren Kronenteils ist im wesentlichen glatt, lediglich im basalen Teil sind
zahlreiche feine Längsfurchen vorhanden (Abb. 7/1 c, 2 b). Im Gegensatz zur Kronenspit-
ze ist die Kronenbasis seitlich komprimiert, was vor allem durch eine massive, von der
übrigen Krone leicht abgesetzte Verdickung auf der labialen Seite hervorgerufen wird
(Abb. 7/1 c). Die Verdickung kann bei einzelnen Exemplaren recht stark ausfallen (Abb. 7/

3). Diese Morphologie der Kronenbasis hängt mit der gelenkigen Verbindung von Krone
und Sockel zusammen, die im Detail von Greven &; Clemen (1980) beschrieben worden
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ist, und die offensichtlich auch beim fossilen Riesensalamander ausgebildet gewesen ist.

Die Öffnung der Pulpa (Abb. 7/1 c) ist bedeutend kleiner als bei den von Greven &
Clemen (1980) abgebildeten rezenten Zähnen, was mögHcherweise mit dem unterschiedli-

chen Alter der Individuen zusammenhängt. Bei etlichen Zahnkronen (nicht bei den

abgebildeten) ist der basale Teil mehr oder weniger stark von dem nachfolgenden Ersatz-

zahn resorbiert worden, und zwar immer lingual stärker als labial.

Aufgrund der großen ÄhnHchkeit mit den von Schmidt (1958) und Greven & Clemen

(1980) beschriebenen und abgebildeten Zahnkronen von rezenten Riesensalamandern und

ihrer Größe (Höhe der Kronen bis 2,2 mm) ist eine Zugehörigkeit der fossilen Kronen zu

Andrias scheuchzeri offensichtlich.

Wirbel von Langenau (Gelbe Schicht^

Abb. 8, 10a 1Der Wirbel ist vollständig erhalten und nur geringfügig verdrückt. Das Zentrum hat eine

Länge von 29 mm, ist tief amphizöl und in der Mitte seitlich komprimiert. Seine Gelenk-

gruben haben eine Höhe von 20 mm. Die Spitzen der Hohlkegel liegen nicht so weit dorsal

wie bei den anderen Wirbeln, was auch in dem stärker nach unten durchgebogenen Boden

des Neuralrohres zum Ausdruck kommt (Abb. 10a). Der Ventralkiel ist hinten und

besonders vorn wulstig aufgebläht, ein kleines Foramen für die Arteria abdominalis, die

die Verbindung zwischen der Aorta und den Arteriae vertebrales collaterales herstellt

(OsAWA 1902: 246), liegt rechts von ihm. Die großen Querfortsätze haben eine Länge von

28 mm und stehen in einem Winkel von etwa 70° zur Körperlängsachse. Nach Bruchstellen

an ihrer Basis zu urteilen war der ursprüngliche Winkel jedoch etwas spitzer. Die ventralen

Kanten der Fortsätze liegen waagrecht, die dorsalen Kanten verlaufen unter einem Winkel

von 20° nach oben (Abb. 8 a). Dadurch vergrößert sich die Höhe der Querfortsätze von 10

bis 11 mm an der Basis auf 20 mm an den distalen Enden. Während der Querschnitt der

Fortsätze an der Basis dreieckig ist, sind die distalen Enden stark cranio-caudad kompri-

miert und nach hinten geneigt (Abb. 8 c). Die Basis wird vom Canalis transversarius

durchbrochen, durch den die Arteria vertebralis coUateraUs verläuft (Osawa 1902: 247).

Oberhalb der vorderen Öffnungen der Canales transversarii erheben sich die beiden

Präzygapophysen schräg dorso-craniad. Die Gelenkflächen sind länglich-oval und konkav

gekrümmt, ihre Längsachsen divergieren craniad. Auf den Flächen Hegen zahlreiche feine

Poren (Abb. 8 b). Der Vorderrand des Neuraldaches, der sich zwischen ihnen erstreckte,

ist nicht mehr erhalten. Auf ihm entsprang ein scharfer Kiel, der unter einem Winkel von

ca. 40° nach hinten ansteigt und dort den First der dachförmigen Vorderfläche des

Processus spinosus bildet (Abb. 8 a). Der Dornfortsatz, der den Wirbelkörper erheblich

nach hinten überragt, endet offen (Abb. 8 b). SeitUch am Dornfortsatz liegen in halber

Höhe die beiden Postzygapophysen, deren Gelenkflächen länglich-oval und konvex ge-

krümmt sind. Auch sie Hegen noch hinter dem Rand des Zentrums (Abb. 8 c).

Die Wirbelbreite mit den Querfortsätzen beträgt 76 mm. Wenn man die Stellung der

Querfortsätze, die durch Verdrückung etwas zu weit abgespreizt sind, korrigiert, beträgt

sie 72 mm. Die Höhe bis zur Spitze des Dornfortsatzes beträgt 52 mm.
Obwohl an einem einzelnen Wirbel nur schwer feststellbar ist, aus welchem Bereich der

Rumpfwirbelsäule er stammt (Westphal 1958: 31; Meszoely 1966: 503), spricht hier

einiges dafür, daß es sich um einen Sacralwirbel handelt. Zum Vergleich dienten vor allem

die beiden rezenten Skelette in Karlsruhe und Darmstadt, deren Herkunft Qapan oder
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Abb. 8. Andrias scheuchzeri; Sacralwirbel, a) von vorn, b) von dorsal, c) von rechts; Unter-

miozän, Gelbe Schicht, Langenau; SMNS Inv.-Nr. 55000.— x 1.

China) allerdings nicht bekannt ist. Nach der ovalen Form der Augenhöhlen könnte es sich

um japanische Riesensalamander handeln (Estes 1981 : 16).

Für die Deutung als Sacralwirbel sprechen folgende Punkte:

1. Am auffälligsten ist die große Höhe der distalen Enden der Querfortsätze (Abb. 8 a),

die am Sacralwirbel gewöhnlich deutlich größer ist als an allen anderen Wirbeln (Osawa
1902: 248). Dies trifft auch für das Karlsruher Skelett zu; bei dem aus Darmstadt ist die

Situation nicht ganz so eindeutig. Hier besitzen auch die vorderen Rumpfwirbel recht

hohe Querfortsätze, beim Sacralwirbel ist nur der rechte Fortsatz hoch, der linke ist relativ

niedrig. Im Verhältnis zur Wirbellänge ist die Höhe der Querfortsätze beim Langenauer

Wirbel jedoch größer als bei allen Wirbeln der Vergleichsskelette.

2. Die Gelenkflächen der Zygapophysen stehen relativ schräg (Abb. 8 a), was besonders

im vorderen und hinteren Rumpfbereich der Fall ist.

3. Die Gelenkflächen sind schmal, was ebenfalls nur für den vorderen und besonders

den hinteren Rumpfbereich und den vorderen Schwanzbereich zutrifft. Im mittleren

Rumpfbereich sind sie bedeutend breiter und fast kreisrund (Westphal 1958: Abb. 3).

4. Der Dornfortsatz überragt die Postzygapophysen deutlich nach hinten. Bei den

rezenten Skeletten ist im gesamten Rumpfbereich das Gegenteil der Fall (Westphal 1958:

Abb. 3), beim Sacralwirbel enden sie in gleicher Höhe, und erst beim ersten Schwanzwir-
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bei, der sonst einem Rumpfwirbel gleicht, ist der Dornfortsatz länger, wie auch bei den

folgenden Schwanzwirbeln (Westphal 1958: Abb. 3).

5. Die unterschiedliche Höhenlage der Zygapophysen (Abb. 8 c). Die Innenränder der

Gelenkflächen liegen bei den Präzygapophysen 5 mm über dem Dorsalrand des Zentrums,

bei den Postzygapophysen 9 mm. Dies weist darauf hin, daß auch die Präzygapophysen

des nachfolgenden Wirbels höher gelegen haben müssen. Derartige Verhältnisse wurden

nur am zweiten Schwanzwirbel des Darmstädter Skeletts vorgefunden, also nahe dem
Sacralwirbel.

Der Wirbel stammt von einem sehr großen Tier, das möglicherweise das bisher größte

bekannte Exemplar aus dem europäischen Tertiär, das Exemplar 1 aus Zürich mit einer

geschätzten Länge von 1,35 m (Westphal 1958: 59), an Größe noch übertraf (Abb. 14).

Wirbel von Langenau (Schwarze Schicht)

Abb. 9, 10c

Dem Wirbel, der einige Anomalien zeigt, fehlen der linke Querfortsatz, die rechte

Präzygapophyse und die linke Postzygapophyse. Der Neuralbogen mit dem Processus

spinosus ist verdrückt.

Das caudale Ende des Wirbelzentrums zeigt die typische Ausbildung eines Andrias-

Rumpfwirbels mit dem tiefen, asymmetrischen Hohlkegel, dessen Spitze weit nach dorsal

verschoben ist (Abb. 9 d). Die Höhe der Gelenkgrube beträgt 20 mm. Der rechte Processus

Abb. 9. Andrias scheuchzeri; anomaler Rumpfwirbel, a) von rechts, b) von ventral, c) von

vorn, d) von hinten. Untermiozän, Schwarze Schicht, Langenau; SMNS Inv.-Nr.

53877.— xl.
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a D c

Abb. 10. Andrias scheuchzeri; Längsschnitte verschiedener Wirbelzentra, von hnks gesehen;

X 1; a) Sacralvv^irbel, Untermiozän, Gelbe Schicht, Langenau; SMNS Inv.-Nr. 55000;

b) Rumpfwirbel, Untermiozän, Kirchberger Schichten, Oberkirchberg, SMNS Inv.-

Nr. 54794; c) anomaler Rumpfwirbel, Untermiozän, Schwarze Schient, Langenau;
SMNS Inv.-Nr. 53877.

transversus, der das Wirbelende deuthch nach hinten überragt, steht in einem Winkel von

ca. 60° zur Körperlängsachse (Abb. 9b). Wie bei Andrias übhch, ist die Basis durch den

Canahs transversarius zweigeteilt. Der dorsale Rand der Basis liegt etwa in Höhe des

Dorsalrandes des Wirbelzentrums und damit tiefer als gewöhnlich (Abb. 9 c). Außerdem
beginnt der Querfortsatz direkt am Hinterrand des Zentrums (Abb. 9 b), und nicht etwas

von diesem abgerückt, wie es bei rezenten (Westphal 1958: Abb. 3) und auch bei fossilen

Wirbeln von Andrias üblicherweise der Fall ist (Abb. 8c, IIb, 12b). Der Processus

spinosus war, soweit noch zu erkennen ist, recht groß und überragte, wie die Postzygapo-

physe, das Wirbelende beträchtlich (Abb. 9 a). Die Präzygapophyse endet am Vorderrand

des Wirbelkörpers. Ihre Gelenkfläche ist genauso ausgebildet wie die an dem Wirbel aus

der Gelben Schicht.

Während diese Ausbildungen nur geringe Unterschiede zu einem typischen Wirbel von

Andrias erkennen lassen, ist das Vorderende des Zentrums, das leider nicht ganz vollstän-

dig erhalten ist, sehr ungewöhnlich gestaltet (Abb. 9c, 10 c). So ist es nicht wie üblich tief

konisch ausgehöhlt, sondern besitzt eine fast ebene Endfläche. Diese craniale Endfläche ist

auch nicht kreisrund, sondern sie zeigt nach rechts (auf Abb. 9 c nach links) eine deutliche

Ausbuchtung. Die gesamte Oberfläche des Zentrums ist unterhalb der Querfortsätze von

zahllosen kleineren und größeren Foramina durchbrochen (Abb. 9b), wodurch der Kno-
chen ein schwammiges Aussehen bekommt, wie es ähnlich auch ein von Chkhikvadze
(1982: Taf. 2, Fig. 6) abgebildeter Wirbel von Zaisanurus beliajevae Chernov zeigt. Auch
an dem rezenten AndriasS^&Xeix. von Schleich hat ein Wirbel eine ähnlich poröse Ober-

fläche, während die übrigen Wirbel „normal" ausgebildet sind. Ein größeres Foramen für

die Arteria abdominalis ist nicht vorhanden.

Ungewöhnlich ist auch die Länge des Zentrums, denn es ist bedeutend kürzer als die

Zentra der in der Größe vergleichbaren Wirbel aus der Gelben Schicht von Langenau und

von Oberkirchberg (Abb. 10, 14). Hinzu kommt, daß es ventral 4 mm kürzer ist als dorsal.

Derartige Längenunterschiede innerhalb eines Wirbels sind ungewöhnlich, treten in ähnli-

chem Umfang aber auch an einem Wirbel des rezenten An^n'^^is-Skeletts von Schleich auf.

Dies ist (zufällig?) derselbe Wirbel, der auch die poröse Knochenoberfläche zeigt.

Wahrscheinlich war der Wirbel durch eine unvollkommene Synostose mit dem vorher-

gehenden Wirbel verbunden. Das Wirbelende war zwar abgeflacht, was mit einer Verkür-

zung des Wirbels einhergegangen ist, aber die Verwachsung war nicht sehr innig. Daher

haben sich die Wirbel nach dem Zerfall des Skeletts wieder voneinander getrennt. Beim
rezenten Riesensalamander treten Synostosen innerhalb der gesamten Wirbelsäule auf.
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Auch hierbei ist eine Verkürzung der Wirbel zu beobachten (Claus 1877: 815, Abb. 10,

11; Shimada 1911: 7; Westphal 1958: 33). Entsprechendes ist auch von den rezenten

Salamandra salamandra und Salamandra terdigitata bekannt (LiST 1884; Wiedersheim

1875:118).

Auch dieser Wirbel stammt von einem recht großen Tier von vermutlich etwa 1,3 m
Länge (Abb. 14).

Wirbel von Eggingen

Abb. 11

Dem Wirbel fehlen ein Teil des Neuralbogens sowie Teile der Zygapophysen und die

distalen Enden der Querfortsätze. Das Wirbelzentrum hat eine Länge von 20 mm und

zeigt die für einen Rumpfwirbel von Andrias typische Ausbildung. Die Gelenkgruben

haben eine Höhe von 11,5 mm. Auffällig ist die sehr starke laterale Einschnürung des

ventralen Teils des Wirbelkörpers. Dadurch ist ein recht scharfer Ventralkiel entstanden,

auf dessen rechter Seite ein kleines Foramen für die Arteria abdominalis liegt (Abb. IIb).

Eine Gabelung der Transversalkanäle, wie sie Thenius (1954) beschrieben hat, ist weder

an diesem noch an einem der anderen Wirbel zu beobachten. Da sie auch von rezenten

Wirbeln unbekannt ist, ist die Gabelung wohl als Ausnahme zu betrachten. Sie wurde

vermutlich verursacht durch die Gabelung der Vertebralarterie, die sich normalerweise

jedoch erst außerhalb des Knochens gabelt (Osawa 1902: 358). Ai

Der Wirbel zeigt eine Ausbildung, die bisher nur von Wirbeln des rezenten Andrias

beschrieben worden ist. Auf beiden Seitenwänden des Neuralrohres befindet sich in der

Mitte zwischen Vorder- und Hinterrand auf halber Höhe je eine kurze, zugeschärfte

Knochenleiste, die sich in Längsrichtung erstreckt. Bei diesem Wirbel ist nur die rechte

Leiste erhalten (Abb. 11c, d). Es handelt sich um den Seitenbandfortsatz (Processus

Ugamenti longitudinalis, Shimada 1911: 12), an dem das Seitenband des Rückenmarks

(Ligamentum longitudinale laterale, Shimada 1911 : 75) befestigt ist. Auch an dem Wirbel

aus Brunn-Vösendorf ist einer dieser Fortsätze erhalten (Thenius 1954: Abb. 1 c). Unter-

halb der Leisten liegen einige kleine Foramina. Wie auch an rezenten Wirbeln zu beobach-

ten ist, münden die feinen Kanälchen in die Transversalkanäle. Es bestehen also außer

durch die Foramina intervertebralia weitere Verbindungen zwischen dem Neuralkanal

und den beiden Transversalkanälen.

Der Wirbel stammt von einem etwa 0,9 m langen Tier (Abb. 14).

Abb. 11. Andrias scheuchzeri; Rumpfwirbel, a) von rechts, b) von ventral, c) von vorn, d) von
hinten. Untermiozän, Grimmelfinger Schichten, Eggingen. — SMNS Inv.-Nr.

50031.— xl.
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Abb. 12. Andrias scheuchzeri; Rumpfwirbel, a) von rechts, b) von ventral, c) von vorn, d) von
hinten. Untermiozän, Kirchberger Schichten, Oberkirchberg; SMNS Inv.-Nr.

54794. -xl.

Wirbel von Oberkirchberg
Abb. 10b, 12

Dem sehr großen Wirbel fehlt fast das gesamte Neuraldach mit dem Dornfortsatz und

den Postzygapophysen, die Querfortsätze und ein Teil des caudalen Endes des Zentrums.

Das Zentrum hat eine Länge von 27 mm, die vordere Gelenkgrube ist 21 mm hoch. Es ist in

der für Andrias typischen Weise tief amphizöl, vi^obei die Kegelspitzen weit nach dorsal

verschoben sind (Abb. 10 b). Auf der Ventralseite des Zentrums, etwas Hnks von der Mitte,

liegt neben einem kleineren Foramen das sehr große Foramen für die Arteria abdominalis

(Abb. 12 b). Bemerkenswert ist die große Zahl der Foramina, besonders unterhalb der

Querfortsätze (Foramina nutritiva, Schumacher 1956), sowie eine größere Vertiefung

dorsal der Fortsätze, wie sie Schumacher (1956: 728) auch vom rezenten Andrias be-

schrieben hat.

In der übrigen Ausbildung stimmt der Wirbel im wesentlichen mit den anderen Wirbeln

überein. Auch die Foramina und einer der beiden Seitenbandfortsätze im Neuralkanal sind

vorhanden (Abb. 12 c, d). Das Dach des Neuralrohres ist zwischen den beiden Präzygapo-

physen noch nahezu eben (Abb. 12 c) und noch nicht hochgewölbt wie bei dem vollständi-

gen Wirbel von Langenau (Abb. 8 a). Der Anstieg des Dornfortsatzes, der nicht erhalten

ist, kann daher frühestens in der Mitte des Wirbels begonnen haben. Dies könnte darauf

hindeuten, daß der Wirbel aus dem mittleren Rumpfbereich stammt.

Das zugehörige Tier hat nach den von Westphal (1958: 72) angegebenen Wirbellängen

eine Länge von etwa 1,3 m besessen, womit es etwa dem großen Züricher Exemplar

entspricht, dessen Wirbel ebenfalls eine Länge von 27 mm haben (Heer 1865: 403).

5. Diskussion

Zur Familie Cryptobranchidae Fitzinger, 1826, gehören zwei Gattungen mit drei

rezenten Arten, die asiatischen Riesensalamander mit der japanischen Art A. japonicus

(Temminck) und der sehr ähnlichen chinesischen Art^. davidianus (Blanchard) und die

nordamerikanischen Schlammteufel Cryptobranchus alleganiensis (Daudin) (Frost

1985). Die morphologischen Unterschiede und auch die Unterschiede in der Lebensweise

dieser Tiere sind jedoch so gering, daß Thenius (1954) und später auch Naylor (1981)

vorschlugen, beide Gattungen zusammenzufassen. Westphal, der 1958 die bis heute

I
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ausführlichste Bearbeitung der Fossilfunde dieser Tiergruppe vorlegte, behielt jedoch die

Trennung in zwei Gattungen bei, ebenso wie später auch EsTES (1981) und Frost (1985).

Da die Unterteilung in Cryptobranchus und Andrias inzwischen in zunehmendem Maße
auch in die SekundärHteratur übernommen worden ist, bin ich dafür, diese jetzt erreichte

Vereinheitlichung der Systematik nicht durch erneuten Wechsel der Gattungsnamen zu-

nichte zu machen.

Wie bereits bei den Beschreibungen deutlich geworden ist, bestätigen die neuen Kno-

chenfunde die bereits durch Westphal (1958) festgestellte Übereinstimmung zwischen

den fossilen mitteleuropäischen und den rezenten ostasiatischen Formen der Riesensala-

mander. Dabei ergänzen die Neufunde wegen ihrer zum Teil sehr guten Erhaltung die

Beschreibungen von Westphal (1958, 1970) in einigen Punkten, die an den flachgedrück-

ten Skeletten nicht zu beobachten waren, wodurch sie einen Vergleich der fossilen und

rezenten Formen in zusätzlichen Punkten ermöglichen. Besonders wird hierdurch auch

ein Vergleich mit dem nordamerikanischen und asiatischen Fossilmaterial möglich, das

sich zum Teil durch eine ähnlich gute Erhaltung auszeichnet.

Als diagnostisches Merkmal des Maxillare wurde von Meszoely (1966) vor allem die

Form der Pars faciaHs verwendet, da diese bei Cryptobranchus nur mit dem Präfrontale

und dem Frontale in Kontakt steht, bei Andrias dagegen zusätzlich noch mit dem Nasale.

Innerhalb der Gattung hielten Tihen & Chantell (1963) und Meszoely (1966) bei A.

matthewi aus dem Miozän der USA die Krümmung des Maxillare und die relative Höhe
des freien Teils der Pars dentalis für bedeutend. In beiden Merkmalen besteht vollkomme-

ne Übereinstimmung zwischen A. matthewi und dem Maxillare von Langenau. Die Pars

dentalis ist bei A. matthewi 13,2 bis 15 mm hoch bei einer Gesamtlänge des Maxillare von

101,7mm (Meszoely 1966), 12 bis 13 mm hoch bei 90 mm Gesamtlänge beim Langenauer

Maxillare. Die Krümmung ist an den beiden rezenten Skeletten von Andrias dagegen

stärker als bei A. matthewi und dem Langenauer Maxillare (Abb. 13). So entspricht die

Krümmung des Maxillare aus Karlsruhe (Maxillare-Länge = 40,5 mm) exakt der eines

Exemplars von C. alleganiensis (L = 48,0 mm, Tihen 6c Chantell 1963: Abb. 2 Mitte),

und die des Maxillare aus Darmstadt (L = 82,0 mm) der eines anderen Exemplars von C.

alleganiensis (L = 34,0 mm, Tihen & Chantell 1963: Abb. 2 Hnks). Der Grad der

Krümmung hat daher für die Systematik hier keine Bedeutung, da die Differenzen zu

gering sind und die Variationsbreite beider Gattungen nahezu übereinstimmt. Das gleiche

gilt wohl auch für die Tiefe der Zahnrinne, die bei A. matthewi geringer sein soll als bei den

fossilen europäischen und den rezenten Formen (Meszoely 1966: 514). So hat das

Maxillare von Langenau eine tiefe Zahnrinne (Abb. 3 a, b), ebenso wie das Karlsruher

Skelett, das fragmentäre Maxillare von Eggingen zeigt dagegen nur die Andeutung einer

Rinne (Abb. 3 c), ebenso das rezente Skelett aus Darmstadt. Auch der Querschnitt im

Bereich der Pars facialis scheint recht variabel zu sein (Abb. 3 b, c). Besonders die

Eindellung auf der Außenseite ist nur beim Langenauer Maxillare vorhanden, bei keinem

anderen fossilen oder rezenten Skelett wurde sie in dieser Deutlichkeit festgestellt.

Bei dieser Variabilität ist es fragUch, ob die Unterschiede im Querschnitt, die die kleinen

Fragmente von^. saskatchewanensis aus dem Paläozän von Nordamerika zeigen (Naylor

1981: Abb. 3F, G), ausreichen, um eine artliche Abtrennung zu rechtfertigen. Auch die

Maxiilaria von A. karelcapeki und Zaissanurus beliajevae aus dem Tertiär Asiens

(Chkhikvadze 1982) zeigen keine signifikanten Unterschiede gegenüber dem Maxillare

von Langenau oder dem des rezenten Andrias.

Die Anzahl der Zähne je Maxillare beträgt nach Westphal (1958: 29) beim rezenten

Andrias 80—100. Dies stimmt mit dem Skelett von Darmstadt überein (92), am Karlsruher
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Krümmung verschiedener Maxiilaria von Cryptobranchus und Andrias.

a) C. alleganiensis, rezent (Tihen & Chantell 1963: Abb. 2 links).

b) A. japonicHs, rezent, Darmstadt.

c) C. alleganiensis, rezent (Tihen & Chantell 1963 : Abb. 2 mitte).

d) A. japonicHS, rezent, Karlsruhe.

e) A. scheuchzeri (= C. mccalli, = A. matthewi), Obermiozän (Tihen & Chantell
1963: Abb. 2 rechts).

f) A. scheuchzeri, Untermiozän, Gelbe Schicht, Langenau; SMNS Inv.-Nr. 53925.

Maßstab = 1cm

Skelett sind es jedoch nur 65 Zähne. Auch zwei rezente Skelette aus Bern zeigen jeweils nur

etwa 60 Zähne (Greven & Clemen 1980: Abb. 1 b, c). Die Anzahl der Zähne scheint nur

bedingt größenabhängig zu sein, da das große Berner Skelett nur 15 cm kleiner ist als das

Darmstädter Exemplar, aber trotzdem 30 Zähne weniger aufweist. Auch bei Cryptobran-

chus sind Anzahl der Zähne und Größe des Tieres nicht exakt korrelierbar (Tihen &
Chantell 1963: 508). Somit liegt das Maxillare von Langenau mit ca. 70 Zähnen im

Bereich des rezenten Andrias. Dies trifft auch auf die nordamerikanische Art ^. matthewi

zu, wo bei einem Tier von ca. 0,8 m Länge 75 Zähne, bei einem Tier von ca. 1,4 m Länge

107 Zähne vorhanden sind (Meszoely 1966: 506, 509). Die Anzahl der Zähne auf dem
Maxillare schwankt also zwischen 60 und 110, wobei eine gewisse Größenabhängigkeit

feststellbar ist. Bei dem kleineren Cryptobranchus liegen die Zahlen noch niedriger, etwa

zwischen 38 und 60 je Maxillare (Reese 1906: 287; Tihen & Chantell 1963: 508).

Entsprechend dem Maxillare sind auch die Unterschiede in der Ausbildung des Dentale

zu unwesentlich, um eine artliche Trennung der verschiedenen Vorkommen vornehmen

zu können. Dies gilt für geringe Unterschiede in der Längskrümmung ebenso, wie für die

Tiefe der Zahnrinne (Meszoely 1966). Während die Zahnrinne am Karlsruher Skelett in
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ihrer Ausbildung etwa dem Kirchheimer Dentale entspricht, ist sie am Darmstädter Skelett

sehr breit und flach.

Außer diesen beiden Merkmalen wurde vor allem das Verhältnis von Höhe des zahntra-

genden Teils zur Gesamthöhe im vorderen Teil des Dentale für die Systematik herangezo-

gen (HoLMAN 1977). Während am rezenten Andrias das Verhältnis nach Holman (1977)

1:2 ist, beträgt es am Karlsruher Skelett 1:2,4 und am Darmstädter Skelett 1:3. Da alle

fossilen Dentalia innerhalb dieser Variationsbreite liegen, hat auch dieses Merkmal keine

systematische Bedeutung.

Als weiteres Unterscheidungsmerkmal wurde von Holman (1977) das Vorhandensein

oder Fehlen einer länglichen Grube entlang der Foramina mentalia auf der labialen Seite

des Dentale erwähnt. Auch dies ist jedoch nur eine individuelle Variation. In diese Grube

münden die Enden des Nervus alveolaris (Westphal 1958 : 29). Dabei kann diese Grube in

voller Länge offen sein oder teilweise geschlossen, wie dies beim Kirchheimer Dentale der

Fall ist. Die verbleibenden Öffnungen haben daher auch meist eine längliche Form. Eine

ähnliche Erscheinung wird auch von der Zahnrinne beschrieben, die über eine gewisse

Länge von Knochen überwachsen sein kann (Meszoely 1966: 508).

Die Anzahl der Zähne am Dentale beträgt nach Westphal (1958: 29) 80—100. Wie am
Maxillare sind jedoch auch hier die Differenzen größer (Karlsruhe 65 und 69, Darmstadt 96

und 101), so daß die Anzahl kaum von systematischer Bedeutung ist. Das Kirchheimer

Dentale besaß 82 Zähne, das große Dentale von A. matthewi ca. 110 (Meszoely 1966:

508). Die Zunahme der Zahnzahl bei zunehmender Größe kommt beim Dentale also

deuthcher zum Ausdruck. Das fast vollständige Dentale aus dem Pleistozän von Japan soll

nur 33 Zähne besessen haben, was mir, verglichen mit der Abbildung, allerdings wesent-

Hch zu niedrig erscheint (Shikama 8c FLvsegawa 1962). Beim rezenten Cryptobranchus

wurden 45 Zähne gezählt (Reese 1906: 297), beim fossilen C. guildayi aus dem Pleistozän

Nordamerikas etwa 35 bis 55 (Holman 1977, 1982).

Die nur in seltenen Fällen an den Kiefern der Skelette von Ohningen erhalten gebliebe-

nen Zähne sind von Westphal (1958) nicht näher beschrieben worden. Wie hier gezeigt

werden konnte, stimmen auch sie bis in Einzelheiten mit denen des rezenten Andrias

überein. Es sind bicuspide, durch eine Ringnaht in Sockel und Krone geteilte Zähne.

Wegen der äußerst schwachen Ausbildung der zweiten Spitzen sind diese von Westphal

(1958: 29) übersehen worden. Auch die Art der gelenkigen Verbindung von Krone und

Sockel war in gleicher Weise ausgebildet.

Derartige zweispitzige Zähne kommen nur bei metamorphosierten Amphibien vor

(Greven & Clemen 1980: 57). Sie belegen daher, daß der miozine Andrias wie der rezente

in diesem Punkt die Metamorphose vollzog, während er in anderen Merkmalen larvale

Züge beibehielt. Dies bestätigt die bereits von Westphal (1958: 63) anhand der Kiemen-

bogenknochen gewonnene Feststellung, daß die fossilen und rezenten Formen den glei-

chen Grad der Neotenie repräsentieren.

Auch bei den Wirbeln ergaben sich zusätzliche Übereinstimmungen zwischen denJ

fossilen und rezenten Formen, wie z.B. die identische Befestigung des Rückenmarks im

Neuralrohr. Auf eine mögliche systematische Bedeutung des Winkels, den der Dornfort-

satz mit der Körperlängsachse bildet, hat Meszoely (1966) hingewiesen. Er hat bei einem

Skelett des rezenten Andrias 28° bis 32° gemessen, beim rezenten Cryptobranchus aus

Nordamerika 15° bis 20° (Meszoely 1966: 503). Der Wirbel von Langenau (Gelbe

Schicht) entspricht mit seinen 40° also eher Andrias als Cryptobranchus. Andererseits

haben Shikama & Hasegawa (1962) einen Rumpfwirbel von Andriasjaponicus abgebildet

(Taf. 29, Fig. 9), der in seinem extrem flach Hegenden Dornfortsatz dem von Meszoely
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Abb. 14. Graphische Darstellung der Längen der Wirbelzentra (L, mm) und der Höhen der

zugehörigen Gelenkgruben (H) aus dem präcaudalen Bereich von Andrias und
Cryptobranchus in Korrelation zur Gesamtlänge der zugehörigen Tiere (L, cm).

Wegen der Variation innerhalb der Wirbelsäule und ZM^ischen den verschiedenen

Individuen ist die Körperlänge mit einem Fehler von ± 10% behaftet.

Ad. — A. davidianus, alle Rumpfwirbel eines Individuums (Meszoely 1966); Aj —
A. japonicHS, Skelett aus Darmstadt; Am = A. matthewi (Meszoely 1966); As = A.

saskatchewanensis (Naylor 1981); C = C. alleganiensis, alle Rumpfwirbel eines

Individuums (Meszoely 1966); Cg = C. guildayi (Holman 1982: Abb. 3); E = A.

scheuchzeri von Eggingen; J = A. japonicus aus dem Pleistozän von Japan (Shikama
& Hasegawa 1962); Ls = A. scheuchzeri von Langenau, Schwarze Schicht, d =
Länge dorsal, v = Länge ventral; Lg — A. scheuchzeri von Langenau, Gelbe Schicht;

Ok = A. scheuchzeri von Oberkirchberg.

(1966: Fig. 5 c) abgebildeten Wirbel von Cryptobranchus alleganiensis vollkommen

gleicht. Das andere Extrem zeigte Schumacher (1956: Fig. 5), dessen abgebildeter

5. Wirbel von Andrias japonicus einen senkrecht aufgebogenen Dornfortsatz zeigt. Die

Brauchbarkeit dieses Merkmals für die Systematik erscheint daher fraglich. Ebenso ist die

Ausbildung eines Ventralkiels nicht nur auf die Wirbel von Cryptobranchus beschränkt

(Meszoely 1967: 347), sondern ist gelegenthch auch bei Andrias vorhanden. Dies ist an

dem rezenten Skelett in Basel im mittleren Rumpfbereich zu erkennen (Westphal 1958:

Taf. 3, Fig. 1), und auch der hier beschriebene Wirbel aus Eggingen besitzt einen deutlich

ausgebildeten Kiel (Abb. IIb).
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Als weiteres Bestimmungsmerkmal hat Meszoely (1966: 514) das Verhältnis von

Zentrumslänge zu Höhe der Gelenkgrube verwendet. Dies ist bei der Unterscheidung der

Gattungen möglich, wobei Cryptobranchus die im Verhältnis längeren Wirbel besitzt

(Abb. 14). Innerhalb der Gattungen ist dieses Merkmal wegen der Variabilität dagegen

kaum brauchbar. So ergeben die von Meszoely (1966) und Naylor (1981 : 80) gemesse-

nen Werte von Andrias matthewi Quotienten von 1,31 bis 1,57, die nur geringfügig unter

denen von^. davidianus liegen (1,51 bis 1,71, Meszoely 1966: Tab. 2). Die Quotienten

der in dieser Arbeit beschriebenen Wirbel liegen bei 1,29 (Oberkirchberg), 1,45 (Lange-

nau, Gelbe Schicht) und 1,74 (Eggingen). Auch die Wirbel aus dem Pleistozän von Japan

Hegen innerhalb dieses Bereichs (Abb. 14; Shikama & Hasegawa 1962), ebenso wie die

Wirbel der ältesten amerikanischen Art A. saskatchewanensis (1,56 bzw. 1,75, Naylor
1981:79).

Auch das Verhältnis von Breite zu Höhe (mit Querfortsätzen und Dornfortsatz) des

Langenauer Wirbels (1,38:1) liegt innerhalb der Variationsbreite der rezenten Wirbel von

A. japonicus (1.171 bis 1,88:1), wobei die Extremwerte in der Beckenregion liegen (West-

PHAL 1958: 73). Ein ähnHches Verhältnis zeigt auch ein vollständiger Wirbel von A.

matthewi (1,50:1, Meszoely 1966: Abb. 6b). Die Länge des Langenauer Wirbels ist im

Verhältnis zur Gesamtbreite dagegen etwas zu kurz (0,40 gegenüber 0,45 bis 0,59:1,

Westphal 1958: 72). Auch hierin besteht große Ähnlichkeit zu dem Wirbel von A.

matthewi {Q,A\-A,MESZOiiÄ.Y 1966: Abb. 5a, 6b).

Wegen der bereits von Herre (1935) und Westphal (1958) festgestellten und hier

bestätigten großen Variabilität der Skelette der Riesensalamander fällt es daher schwer,

einzelne Arten zu unterscheiden. Das gleiche gilt übrigens auch für Cryptobranchus,

dessen Skelett ebenfalls extrem variabel ist (Estes 1981: 14). Nach Westphal (1958: 80)

müßten eigentlich alle fossilen und rezenten Arten von Andrias wegen nicht vorhandener

osteologischer Unterschiede zu der einen Art A. scheuchzeri zusammengefaßt werden.

Dem ist man in der Praxis jedoch nicht gefolgt (Estes 1981 : 16). Bezüglich des süddeut-

schen Materials ist die Klärung dieses Problems unerheblich, da die Funde aufgrund der

Priorität auf jeden Fall den Artnamen scheuchzeri erhalten müssen. Die Frage ist nur, ob

man die rezenten und fossilen Arten vereinigen soll oder nicht. Estes (1981) faßte wegen

runder Augenhöhlen yl. scheuchzeri und A. davidianus zu einer Art zusammen und stellte

sie^. japonicus mit ovalen Augenhöhlen gegenüber. Die ehemalige Form der Augenhöh-

len an einem flachgedrückten Schädel festzustellen, ist jedoch kaum möglich. Dies wird

schon bei der Abbildung 2 bei EsTES (1981) deutlich, wo der fossile Schädel von Rott

deutlich ovale Augenhöhlen zeigt, der Schädel von A. davidianus dagegen runde. Beide

sollen jedoch wegen der einheitlichen Form zu einer Art gehören. Außerdem würde dies

bedeuten, daß für eine rezente Art ein für eine fossile Art aufgestellter Artname verwendet

werden müßte. Wie die vergangenen fast dreißig Jahre seit der Veröffentlichung von

Abb. 15. Geographische Verbreitung aller bisher bekannten Vorkommen fossiler und rezenter

Cryptobranchidae und ihre mutmaßlichen Ausbreitungswege. Verteilung der Kli-

mazonen im Verbreitungsgebiet der rezenten Vorkommen.
Pa = Paläozän, E = Eozän, O = Oligozän, M = Miozän, P = Pliozän, PI —
Pleistozän. Nachweise für die Verbreitung der fossilen Vorkommen siehe Erläute-

rungen zu Tab. 2; Verbreitung der rezenten Vorkommen in Nordamerika nach

NiCKERSON & Mays (1973), in Japan nach Shikama & Hasegawa (1962) und in

China nach einer Verbreitungskarte, die E. Zaho freundlicherweise zugesandt hat.

Klimazonen nach W. Köpfen & R. Geiger in Müller (1980) und Strahler (1973).

Lage der Turgai-Straße im Eozän nach Grossheim & Khain (1967: Kt. 5).
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Westphal (1958) jedoch gezeigt haben, wird dies nicht akzeptiert. Der Gattungsname

Andrias hat sich zwar für die fossilen und rezenten Arten durchgesetzt, als Artnamen

werden für die rezenten Formen aber weiterhin ausschließlich davidianus und japonicus

benutzt (Duellman & Trueb 1986, Estes 1981, Frost 1985, Zaho & Hu 1984). Es ist

daher wahrscheinlich zweckmäßiger, die fossilen Arten von den rezenten getrennt zu

halten, obwohl sie im Skelettbau keine Unterschiede aufweisen.

Nach der Zusammenstellung von EsTES (1981) gibt es von Andrias zwei fossile Arten: A.

scheuchzeri in Europa und Asien (= Zaissanurus beliajevae Chernov) und A. matthewi

im Miozän von Nordamerika. Wie bereits festgestellt wurde, stimmt A. matthewi in allen

bisher bekannten Merkmalen mit dem süddeutschen Material überein, so daß sich eine

Abtrennung von^. scheuchzeri vorläufig morphologisch nicht begründen läßt. Auch die

Art A. saskatchewanensis gehört nach Größe und Proportion der Wirbel eindeutig zu

Andrias (Abb. 14) und nicht zu Cryptohranchus, wie Estes (1981: 14) meinte. Naylor
(1981: 79) stellte diese Art zu Cryptohranchus, weil Qr Andrias als Synonym zu Crypto-

hranchus betrachtete. Die wenigen bisher bekannten Fossilien dieser Art lassen jedoch

ebenfalls keine signifikanten Unterschiede zu^. scheuchzeri erkennen. Auch A. karelcape-

ki Chkhikvadze (1982) aus dem Miozän von Kasachstan ist wohl zu A. scheuchzeri zu

stellen. Weitere Vorkommen von Cryptobranchiern in Asien sind von Chkhikvadze

(1982) ohne nähere Angaben bekannt gemacht worden (Tab. 2).

Es lassen sich also innerhalb der Cryptobranchidae zwei Gattungen unterscheiden,

Cryptohranchus und Andrias, und innerhalb der Gattung Andrias drei Arten: die fossile

Art A. scheuchzeri mit Vorkommen in Europa, Asien und Nordamerika, und die rezenten

Arten A. japonicus und A. davidianus (Tab. 2). Dabei ist jedoch anzumerken, daß diese

drei Arten im Skelettbau nicht unterscheidbar sind.

EsTES (1981) und Milner (1983) nahmen als Ursprungsland der Cryptobranchidae

Asien an, was durch die Neufunde aus Asien bestätigt wird (Chkhikvadze 1982). Da in

Europa Vorkommen aus dem Paläozän und Eozän bisher nicht bekannt sind, erfolgte die

Besiedlung Nordamerikas wahrscheinlich über die Bering-Landbrücke und nicht über

Grönland (Abb. 15). Nach Europa \ionnte Andrias erst im Oligozän vordringen, nachdem

die Turgai-Straße, die bis dahin Europa von Asien getrennt hatte (RusSEL 1975), verlandet

war. Dadurch erlangten die Riesensalamander im Miozän etwa zwischen 40° und 50°

nördlicher Breite weltweite Verbreitung (Abb. 15).

Von den tertiären Verbreitungszentren im zentralen Nordamerika und in Zentralasien

haben sich die Riesensalamander dann wegen der Klimaverschlechterung im Pleistozän

jeweils in südöstlicher Richtung in ihre heutigen Verbreitungsgebiete zurückgezogen

(Abb. 15). In Europa dagegen war ihnen dies wegen der geographischen Situation nicht

möglich, so daß sie hier ausgestorben sind. Innerhalb der Flora auf den drei Kontinenten

läßt sich ähnUches beobachten (Thenius 1972: 159). So sind z.B. die fossilen und die

rezenten Verbreitungsgebiete des Tulpenbaumes Liriodendron (Fukarek et al. 1980: 208)

mit denen von Andrias (Abb. 15) fast identisch. Wegen der relativ wenigen Fossilfunde ist

die Rekonstruktion der Ausbreitungsgeschichte der Cryptobranchidae jedoch noch mit

manchen Unsicherheiten behaftet. So skizzierten Duellman & Trueb (1986: 484) z.B.

ein vollkommen anderes Bild, wobei sie jedoch die von Chkhikvadze (1982) erwähnten

Vorkommen in Asien unberücksichtigt ließen.

Es wird daher auch in Zukunft notwendig sein, alle neuen Funde von Riesensalaman-

dern bekanntzumachen, zumindest wenn sie neue zeitliche oder regionale Vorkommen
darstellen. Auch eine Beschreibung und genaue Lokalisierung der von Chkhikvadze

(1982) nur erwähnten Funde aus dem Paläozän der Mongolei wäre wünschenswert.
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Riesensalamandern überein, bei denen die größeren Tiere in den Unterläufen der Gewässer

leben, die Jungtiere dagegen in höher gelegenen, kleineren Gewässern (ISHIKAWA 1904).

Auch die Fundschichten von Bfesiiany in Böhmen werden als Ablagerungen des Unter-

laufes oder Deltas eines Flusses gedeutet, in denen aber— im Gegensatz zu Langenau—
nur feinkörnige Sedimente abgelagert wurden. Allerdings bevorzugen auch einige der hier

zusammen mit Andrias gefundenen Fische klares Wasser und sandigen oder steinigen

Boden (Obrhelovä 1967: 177). Ein entsprechendes Miheu dürfte daher nicht allzuweit

entfernt vorhanden gewesen sein. Obrhelovä (1966: 402) nahm an, daß die fischführen-

den Sedimente zusammen mit „verfaulten Fischen" im Strömungsschatten abgelagert

worden sind, was auch im Andrias zutreffen könnte. Nach HuRNiK (zitiert in Obrhelovä
1967: 177) kam dieser Fluß wahrscheinlich von Süden, womit die Zweifel von Thenius

(1954) ander Annahme von LiEBUS (1929: 119), daß derA^^^/n'i^s von Bfesiiany in Gebirgs-

bächen des Erzgebirges gelebt habe, bestätigt werden. Die Funde von Eggingen und

Oberkirchberg sind wahrscheinlich durch Flüsse in die Graupensandrinne transportiert

worden, wobei der Wirbel von Oberkirchberg aus einem von Süden einmündenden

Gewässer stammen könnte (Kiderlen 1931: 320; Lemcke et al. 1953: Abb. 6). Ähnlich

verhält es sich mit den Funden aus dem schwach brackischen See von Brunn-Vösendorf

(Thenius 1982: 700).

Die Einzelfunde aus dem Oligozän von Rott und dem Pliozän von Willershausen

(Westphal 1967) stammen dagegen aus Seeablagerungen. Da die Sedimente auf ein

anoxisches MiÜeu hindeuten (Schwarzbach 1952: 17; Meischner 8c Paul 1982), kön-

nen die benthonisch lebenden Tiere hier allenfalls an den Seeufern gelebt haben, oder sie

sind zusammen mit den Leichen der Landwirbeltiere in die Seen gedriftet. Schwarzbach

(1968: 52) vermutete wegen des Fischreichtums des kleinen Sees bei Rott, daß eine

fluviatile Verbindung mit anderen Gewässern bestand. Die Gewässer könnten aus dem
nahen vulkanischen Siebengebirge gekommen sein, für das Schwarzbach (1968) eine

damalige maximale Höhe von 900 bis 1000 m annahm. Dies entspräche der Höhe der

Gebirge im heutigen Lebensraum von Andrias in Südjapan. Auch in den See von Willers-

hausen mündete ein rasch fließender Bach, aus dem zahlreiche Tiere in den See gelangten

(Remane 1970).

Am Boden des Sees bei Ohningen hat zeitweilig ebenfalls ein stark sauerstoffarmes

Miheu geherrscht (Thenius 1972: 158). Da die Cryptobranchidae zu über 90% durch die

Haut atmen— zumindest Cryptobranchus (Guimond & Hutchison 1973), wahrschein-

Hch wohl auch Andrias — und da der See außerdem von einem breiten Schilfgürtel

umgeben war (Rutte 1956: 169), ist anzunehmen, daß der See nicht der Lebensort von

Andrias gewesen ist. Wegen der artenreichen Fischfauna muß, wie bei dem Rotter See, eine

Verbindung zum übrigen Gewässernetz vorhanden gewesen sein, in dem Andrias wahr-

scheinlich gelebt hat.

Die Fundhäufigkeit in Seeablagerungen läßt sich wohl eher mit den guten Erhaltungsbe-

dingungen in diesen Gewässern erklären, in denen kaum Strömungen vorhanden waren

und in denen kein Benthos die Leichen zerstören konnte. Außerdem sind die entsprechen-

den Gesteine über lange Zeit überwiegend von Hand abgebaut worden, was ebenfalls zur

Fundhäufigkeit beigetragen hat. Die gleichalten fluviatilen Ablagerungen sind dagegen,

wenn sie überhaupt noch erhalten sind, kaum abgebaut worden.

Man kann daher annehmen, daß der fossile Andrias, wie der rezente, in Bächen und

Flüssen mit steinigem Untergrund gelebt hat (Langenau, Schotter), aus welchen er dann

nach größeren Unwettern oder aus anderen Ursachen in Totarme oder ruhige Buchten

(Langenau, Schwarze Schicht; Bfesfany), in kleine Seen (Ohningen, Rott, Willershausen)
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oder in größere brackische Gewässer (Brunn-Vösendorf, Eggingen, Oberkirchberg) ver-

driftet ist. Dabei konnten sich vollständige Skelette nur unter den ruhigen Sedimentations-

bedingungen der Seen und Totarme erhalten.

Klima

Wie die Lebensbereiche sind auch die Klimabereiche, in denen die rezenten Crypto-

branchidae leben, weitgehend identisch (Abb. 15). Die Schlammteufel Nordamerikas

leben überwiegend in einem warm-gemäßigten Regenklima (C) ohne Trockenzeiten (f) mit

Temperaturen im Monatsdurchschnitt zwischen —3° und 22°C (a, = Cfa-Klima nach

Koppen in Blüthgen 1980: 668 ff.). Wie die Klimadiagramme von Walter et al. (1975)

zeigen, liegen die Monatsmittel im Verbreitungsgebiet von Cryptobranchus aber überall

über 0°C. Nur ein sehr kleiner Teil des Verbreitungsgebietes im Nordosten liegt im

Bereich des Dfb-Klimas, das sich im wesentlichen nur durch die etwas niedrigeren Tempe-

raturen vom Cfa-Klima unterscheidet.

Die Riesensalamander in Japan und im östlichen Teil ihres Verbreitungsgebietes in

China leben ebenfalls im Cfa-Klima. Die westliche Population lebt dagegen im Cwa-
Klima, das wintertrocken (w) ist. Die Niederschläge sind aber auch hier immer noch höher

als die Verdunstung, so daß es nicht zu ariden Verhältnissen kommt (Walter et al. 1975).

Auch hier kommen die Tiere, wie in Nordamerika, randlich im kühleren Dwb-Klima vor.

Dabei ist jedoch zu bedenken, daß diese Klimaeinteilungen nur Durchschnittswerte

angeben. So liegen die westlichsten Vorkommen in einer sehr gebirgigen Landschaft mit

Höhen von über 5000 m. Da die Riesensalamander jedoch nur in den bedeutend tiefer

liegenden Tälern vorkommen, sind die Temperaturunterschiede gegenüber dem östlich

angrenzenden Cwa-Klima wahrscheinlich nicht so gravierend.

Die Angaben über die Verbreitung der chinesischen Riesensalamander unterscheiden

sich je nach Autor nicht unerheblich (Chang 1936; Rimpp 1985; Thorn 1968). Diese

Unterschiede wurden zum Teil dadurch verursacht, daß nur eine geringe Anzahl von

gesicherten Informationen zur Verfügung stand. So hat Chang (1935) auch Hinweise

verwendet, die er sehr alten Schriften entnommen hat (Konfuzius und andere). Solche

Angaben sollten aber wegen ihrer Unsicherheit und wegen möglicher Klimaveränderun-

gen, die seitdem eingetreten sein könnten, nicht benutzt werden. Hinzu kommt, daß

anscheinend seit langer Zeit die Tiere innerhalb Chinas gehandelt und sogar von Japan in

größerer Zahl importiert worden sind (Schnee 1900), da sie in beiden Ländern gern

gegessen oder als Kuriositäten gehalten worden sind (Pope & Boring 1940: 19). Auch
heute noch werden die Tiere in China für kommerzielle Zwecke gezüchtet (Adler 1986).

Durch entkommene oder ausgesetzte Tiere kann es daher zu einer Verfälschung der

natürlichen Verbreitung kommen, was besonders für die Küstenregionen und die

Großstädte gilt (Pope & Boring 1940: 19). Die hier angegebene Verbreitung (Abb. 16)

beruht auf Angaben, die Professor Ermi Zaho, Chengdu, freundlicherweise zur Verfü-

gung gestellt hat. Nach seiner Auskunft reicht die Verbreitung möglicherweise noch weiter

nach Nordosten, jedoch liegen hier keine genauen Fundortangaben vor. Auch diese

Vorkommen lägen im kühleren Dwb-Klima.

Zusammenfassend kann gesagt werden, daß die rezenten Cryptobranchidae überwie-

gend in einem warm-gemäßigten Regenklima leben, in dem Trockenzeiten entweder

fehlen oder im Winter auftreten können, in dem aber durchgehend humide Verhältnisse

herrschen. Die Jahresniederschlagsmenge liegt etwa zwischen 1000 und 1600 mm. Die

Temperaturen liegen im monatlichen Mittel etwa zwischen -1-2° und 28° C, an den Rändern
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der Verbreitungsgebiete können sie etwas niedriger sein. Die Jahresmitteltemperatur liegt

zwischen 13° und 20° C, wobei im Winter Fröste auftreten können.

Dieser Klimabereich stimmt gut mit den bisherigen Klimarekonstruktionen für die

fossilen Vorkommen von Andrias in Europa überein. So wird für die meisten Vorkommen
(Molasse, Rott, Brunn) ein Cfa-Klima angenommen (Gregor 1982; Schwarzbach 1968;

Thenius 1982). Lediglich im Oberpliozän von Willershausen herrschte ein etwas kühle-

res, humides KHma (Gottwald 1981; Kovar & Gregor 1984; Mohr 1986), was der

allgemeinen Klimaentwicklung im Tertiär entspricht (Schwarzbach 1968). Diese Ver-

schlechterung der Lebensbedingungen konnten die Tiere aber durchaus verkraften, wie

auch ihre heutige Verbreitung zeigt. Erst die weitere Abkühlung im Pleistozän zwang sie,

andere Lebensbereiche aufzusuchen, die sowohl in Nordamerika als auch in Asien in

Küstennähe lagen (Abb. 15).

Im Gegensatz hierzu steht allerdings die Klimadeutung von Schleich (1983), der

aufgrund des Vorkommens von Chamäleon in der Oberen Süßwassermolasse (MN6) von

Sandelzhausen ein Cs-Klima annahm, wobei im Sommer aride Verhältnisse herrschen.

Hier taucht ein ähnliches Problem auf, wie es auch bei der Klimarekonstruktion anhand

der Pflanzen existiert, wo das Vorkommen von trockenheitsliebenden Pflanzen gewisse

Schwierigkeiten bereitet (Gregor 1980).
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