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Paliobiologie heute —
Themen der Paldobiologie in modernen
Forschungsprojekten der Wirbeltierpaldontologie
am Institut fiir Paliontologie 1970-2013

Gernot RABEDER

An Hand von Beispielen aus der Wirbeltierpaliontologie wird gezeigt, dass viele Aspekte
der von Othenio ABEL begriindeten ,,Paliobiologie heute mit modernen Methoden am
Institut fiir Paldontologie der Universitit Wien weitergefiihrt werden. Besonders hervor-
gehoben werden neue Wege (DNA, stabile Isotopen, microwear) zur Erforschung von
Evolution und Phylogenie aber auch von Erndhrungsweisen fossiler Siugetiere sowie die
daraus resultierenden Aussagemdglichkeiten iiber das einstige Klima. Aber auch etwas
ausgefallene Themen wie ,fossile Gehirne“ und ,,Spurenfossilien an tertidren Siugetier-
knochen® kommen zur Geltung,.

RABEDER G, 2013: Paleobiology today — Issues of paleobiology in recent research pro-
jects on vertebrate paleontology at the Institute of Paleontology 1970-2013.
Examples from vertebrate paleontology show that many aspects of “paleobiology”, estab-
lished by Othenio ABEL, continue to be studied today with modern methods at the In-
stitute of Paleontology, University of Vienna. A particular focus is on new approaches to
research on evolution and phylogeny (DNA, stable isotopes, micro wear), but also on the
diets of fossil mammals and the resulting conclusions about the former climate. Other,
unusual topics such as “fossil brains” and “trace fossils of Tertiary mammalian bones” are
also emphasised.

Keywords: Palacobiology, fossil vertebrates, evolution, phylogeny, ancient DNA, immi-
gration, extinction pattern, palacodiet, paleoneurology.

Im Gegensatz zur klassischen Paldontologie betrachtet die Paldobiologie im Sinne von
Othenio ABEL die Fossilien nicht als Zeitmarken, die fiir viele geologisch-stratigraphische
Fragestellungen unentbehrlich sind, sondern behandelt sie ausschliefSlich als Reste einstiger
Lebewesen: die meisten Teildisziplinen der Biologie wie Physiologie, Okologie, Ethologie
und Genetik, ja sogar Neurologie konnen auch fiir Fossilien herangezogen werden, das gilt
besonders fiir die Wirbeltiere, die dank ihrer meist stark mineralisierten Skelette ein hohes
MafS an Bioinformationen liefern kénnen.

An Hand von sechs ausgewihlten Beispielen aus dem Institut fiir Paliontologie wird ge-
zeigt, dass die von Othenio ABEL geprigten Themen bis heute an Aktualitit niches verlo-
ren haben

1. Evolution — Phylogenese — Stammesgeschichte

Der wirbeltierpaliontologische Forschungsschwerpunkt des Instituts fiir Paldontologie in
Wien lag seit mehr als 100 Jahren bei den neogenen und pleistozinen Siugetieren. In meh-
reren Gruppen von Grof3- und Kleinsiugern war es in dem genannten Zeitraum zu iiberaus
raschen Evolutionsabliufen gekommen, die mit den einschneidenden klimatischen Verin-
derungen ab dem Obermiozin zusammenhingen. In zahlreichen Publikationen von Doris
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NaGeL und Gernot RABEDER spielen Evolution und Phylogenese eine zentrale Rolle, be-
sonders bei den Siugetierordnungen Insectivora, Rodentia und Carnivora.

»Insectivora® (Eulipotyphla)

Einige Gruppen der heute mit drei Familien in Europa verbreiteten Insektenfresser (In-
sectivora) haben in der jiingeren geologischen Vergangenheit — sogar noch im Pleistozin
— relativ starke Evolutionsschiibe erlebt. Besonders betrifft dies die Spitzmause (Soricidae),
aber in unterschiedlichem Ausmaf3. Neben der Hauptlinie der Gattung Sorex, deren Evo-
lution hauptsichlich in der Verinderung der Kérpergrofle und des Kiefergelenks erkennbar
ist (RABEDER 1972a), gibt es Nebenlinien mit starken Gebissanpassungen an eine malako-

phage Ernihrung (s. Kap. Palidodiit!).

Die Igel (Erinaceidae) sind heute in Europa nur mit einer Gattung (Erinaceus) vertreten,
die im Laufe des Plio-Pleistozins nur geringe Verdnderungen erfuhren. Vertreter der so ge-
nannten ,Borstenigel“ (Echinosoricinae, heute in Asien lebend) hatten im Obermiozin
eine erstaunlich rasche Evolution. Der Autor untersuchte die Zihne von Galerix s.l. aus
der ehemaligen Ziegelei Vésendorf und vom Eichkogel (RaABEDER 1973), die zwei aufein-
ander folgenden MN-Zonen angehoren) und fand betrichdiche Unterschiede in der Ten-
denz zur Abspaltung bestimmter Zahnhécker (Mesostyle) in den Oberkiefermolaren, was
spiter zum Namen Schizogalerix (ENGESSER 1980) gefiihrt hat. Die iltere, wesentlich pri-
mitivere Form heil$t heute Schizogalerix voesendorfensis, die jingere, héher evoluierte vom
Eichkogel Schizogalerix moedlingensis (s. Abb. 1)

Rodentia

Zahlreiche Beispicle von fossil belegbaren Evolutionsvorgingen konnen unter den Nage-
tieren prisentiert werden. Die Gruppe mit den schnellsten Evolutionsschritten sind die
Wiihlmiuse (Arvicolidae). Sie gelten als die geologisch jiingste Familie oder Unterfamilie
(Arvicolinae), weil sie erst an der Grenze vom Obermiozin zum Pliozin — also vor rund
sechs Millionen Jahren entstanden sind und mit einem enormen Tempo ihr Gebiss an eine
harte Pflanzennahrung angepasst haben: ausgehend von brachydonten Molaren, dhnlich
den Zihnen der heutigen Hamster, wurden die Backenzihne immer hoherkronig, bis sie
mit der Wurzellosigkeit die Moglichkeit des andauernden Wachstum erreicht haben. Da-
mit war die Optimierung der Molaren aber noch nicht abgeschlossen: es wurden weitere
Kauelemente eingebaut, eine Entwicklung, die bis in die Gegenwart andauert.

Die Entdeckung und Ausbeutung von zwei grofSen Fundkomplexen in der Nihe von Wien
haben die Phylogenie mehrerer Arvicoliden-Gruppen entscheidend verindert: die tiber 50
Spalten- und Héhlenfiillungen im Steinbruch von Bad Deutsch-Altenburg mit einem Zeit-
umfang vom Mittelpliozin bis zum Mittelpleistozin (ca.3,5 bis 0,6 M]) und das Losspro-
fil von Stranzendorf, das im Mittelpliozdn beginnt und das ganze Jungpliozin umfasst (ca.
2,8-1,8 MJ). Die Stammesgeschichte der Arvicoliden ist durch viele Parallelevolutionen
geprigt, die in mehreren Evolutionslinien mit unterschiedlichen Geschwindigkeiten gelau-
fen sind. Durch Kombination von Funden aus dem Stranzendorfer Profil und den Fund-
stellen von Deutsch-Altenburg konnten phylogenetisch Zusammenhinge geklirt werden,
besonders bei den Mimomys-Gruppen und den Gattungen Pliomys, Ungaromys-Villanyia,
Clethrionomys und Microtus (RABEDER 1981, 1986d).
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Carnivora

Canidae

Fir die Phylogenie der Fiichse (Gattung Vidpes) sind die Spalten- und Héhlenfullungen
der Hainburger Berge von Bedeutung. Nachdem TueN1US (1954) mit Vidpes angustidens
eine Zwischenform beschrieben hat, die zwischen den altpleistozinen und rezenten Rot-
fichsen vermittelt, kam im Steinbruch Hollitzer bei Deutsch-Altenburg ein sehr reiches
Schidelmaterial von altpleistozinen Fiichsen zu Tage, mit dem der Verlauf der Stammes-
geschichte der Vulpes-Linien (Subgenera Vipes und Cynalopex) wesentlich genauer erfasst
werden konnte (RABEDER 1976).

Mustelidae

Auch fiir die Phylogenie der Marder konnten aus den Fundmaterialien von Deutsch-Alten-
burg viele Erkenntnisse gewonnen werden, so iiber die Evolution der Dachse, fiir die eine
altpleistozine Zwischenform (Meles hollitzeri), die zwischen dem oberpliozinen Meles tho-
rali und dem rezenten Meles meles vermittelt (Abb. 2): die Verbreiterung der ersten Mola-
ren (M' und M) werden als Anpassung an eine omnivore Ernidhrung gedeutet (RABEDER
1976).

Eine grofle Uberraschung war der Fund eines kompletten Schidels (Abb. 3) eines Tigeril-
tisverwandten, Oxyvormela maisi, der gegeniiber der rezenten Form (Vormela) eine starke
Anpassung an eine rein riuberische Lebensweise zeigt (RABEDER 1973)

Ursidae

Seit fast 100 Jahren ist die Erforschung der Hohlenbiren ein zentrales Thema der Paliobio-
logie an der Universitdt Wien. Das mag hauptsichlich an den riesigen Mengen von Biren-
fossilien liegen, die durch die staatliche Hohlendiingeraktion ab 1917 aus mehreren alpinen
Hohlen zu Tage kamen. Die erste Phase dieser Forschungsrichtung hatte mit dem Erschei-
nen der groflen Monographie iiber die Drachenhshle von Mixnitz ihren Hohepunkt (ABeL
& KyreEe 1931); sie war mehreren paliobiologischen Themen gewidmet wie Paldopatho-
logie, Funktionsmorphologie, Evolution und Extinktion.

Eine zweite Phase wurde ab 1925 von K. EHRENBERG getragen, der in mehreren alpinen
Birenhohlen z.T. vieljahrige Grabungen (Schreiberwandhéhle, Salzofenhéhle, Schlenken-
Durchgangshéhle) durchfiihree. ,Alpines Protolithikum® und ,,Schadelkult waren Schlag-
worte dieser Zeit — also Themen, die mit der prihistorischen Archiologie verbunden sind.

Die dritte Phase der Hohlenbérenforschung wurde durch die intensive Grabungstitigkeit
unter der Leitung von G. RABEDER geprigt: nicht nur in alpinen Birenhéhlen Osterreichs
(Ramesch-Knochenhéhle, Gamssulzenhohle, Brieglersberghohle, Brettsteinhohle, Och-
senhalthohle, Herdengelhohle, Schwabenreith-Hohle, Nixloch bei Losenstein-Ternberg,
Arzberghohle, Hartelsgrabenhéhle), sondern auch der Schweiz (Sulzfluhhshlen), Siidtirols
(Conturineshodhle) und Sloweniens (Potocka zijalka, Krizna jama, Herkova jama) sowie
auch in aufleralpinen Hohlen (Loutra Almopia cave, Griechenland), Vindija (Kroatien)
und der Slowakei (Medvedija jaskyna, Vazecka jaskyna).

Im Zentrum dieser Forschungstitigkeit stand die Evolution des Gebisses (RABEDER 1999),
aber auch der Extremititenknochen (Witaarm 2001) im Hinblick auf die Anpassungen
an das Hochgebirge. Durch die neuen Moglichkeiten der Altersdatierung mit der Radio-
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karbon-Beschleunigermethode und der Uran-Serien-Methode war es moglich geworden,
das geologische Alter zahlreicher Hohlenbirenfaunen zu bestimmen, so dass nun auch Fra-
gen der Evolutionsgeschwindigkeit behandelt werden konnten. Beim Vergleich der Faunen
untereinander hat sich herausgestellt, dass sic vorwiegend aus dem Mittelwiirm (65.000 bis
31.000 Jahre vor heute) stammen und dass eine enge Korrelation zwischen Hohenlage der
Birenhohle und dem Evolutionsniveau der Biren besteht.

Die groflen Unterschiede in den Dimensionen und den Evolutionsniveaus von gleich alten
Faunen im selben Gebirgsstock (Ramesch- und Gamssulzenhéhle im Warscheneckstock)
haben zur Hypothese gefiihrt, dass hier zwei getrennte Arten vorliegen (RABEDER 1995).
Diese Vermutung konnte wenige Jahre spiter durch die Analyse der fossilen mDNA besti-
tigt werden. Die beiden Arten wurden als Ursus spelaeus eremus und Ursus ingressus bezeich-
net (RABEDER et 2004). Schliefilich konnte auf Grund der DNA-Sequenzen auch noch eine
dritte Hohlenbirenart als Ursus ladinicus beschrieben werden (Abb. 4 und 5).

Hyaenidae (s. Kap. 6)
Felidae

Das hoch spezialisierte Gebiss der Katzen war schon im Pliozin optimal entwickelt. Die
einzelnen Evolutionslinien bleiben, was das Gebiss betrifft, morphologisch iiber lingere
Zeitriume konstant. Aus einer Einsturzdoline bei Vraona in Griechenland konnten zahl-
reiche Panthera pardus-Reste — erstmals auch eine groffere Menge postkranialer Knochen
— geborgen werden. Morphometrische Analysen durch Doris NageL (1999) zeigen eine
okologische Anpassung der Metapodien. Die leichte Verplumpung der Mittelhand- und
-fuffknochen ist am ehesten mit jenen des Schneeleoparden zu vergleichen, der sich vor al-
lem in felsigem Geldnde aufhilt.

2. Palidkologie

Fragen iiber einstige 6kologische Bedingungen zichen sich durch fast alle Bearbeitungen
von fossilen Faunen. Dabei kommt das ,aktualistische Prinzip® zur Anwendung: vom Auf-
treten bestimmuter Arten oder Artenspektren wird aus den Verhilenissen der Gegenwart auf
fossile 6kologische Bedingungen geschlossen.

Im Bereich der terrestrischen Palidokologie wurden grofle Erfolge durch die 8kologische
Auswertung von Kleinsiuger- und Molluskenfaunen erzielt. Ausgehend von den heutigen
Anspriichen ganzer Faunen und den rezenten Verbreitungsarealen konnten die Umweltbe-
dingungen von plio-pleistozinen Faunen viel besser rekonstruiert werden. In Kombination
von dkologischen Daten der Landschnecken mit dem Artenspekerum der Mikrovertebraten
und radiometrischen Datierungen konnten die einstigen Lebensbedingungen viel besser re-
konstruiert werden als bisher (D6PPES & RABEDER 1997).

Ein besonders schénes Beispiel von dkologischer Auswertung fossiler Faunen ergab sich in
den jungpleistozinen Lossprofilen von Niederdsterreich. Losse gelten im Allgemeinen als
kaltzeitliche Ablagerungen. Tatsichlich gibt es in den Profilen Abschnitte, deren Mollus-
kenfauna auf ein subarktisches Klima schliefen lisst, dabei kommt es nicht nur auf einzelne
Klimaindikatoren an (z.B. Columella und Puppilla-Arten), sondern auf die ganze Schne-
ckenassoziation. Es gibt aber auch Profilabschnitte mit Gastropodenfaunen, die ein Klima
rekonstruieren lassen, welches dem heutigen sehr nahe kommt, was die Temperatur betrifft.
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Diese klimatisch begiinstigten Bedingungen herrschten bei uns im Zeitabschnitt des Mit-
telwiirm, das ist die Zeit ca. zwischen 65.000 und 35.000 Jahren vor heute, wihrend die
wirklich kalten Lossabschnitte dem Spitwiirm (35.000 bis 18.000 Jahre v.h.) zuzurechnen
sind. Diese iiberaus feine 6kostratigraphische Methode wurde von Christa FRaNk entwickelt
und mit groflem Erfolg an den Léssstationen angewendet (s. FRANK & RABEDER 1997).

Die Zusammensetzung von Carnivoren-Faunen ist ebenso aussagekriftig wie die Bearbei-
tung ihrer einzelnen Vertreter. So wurden guild-Analysen an Raubtierassoziationen in ver-
schiedenen Zeitebenen durchgefiihrt, um deren Anderungen auf 6kologische Muster zu
untersuchen. Zu diesem Zweck wurden Gewichtsabschitzungen, Fortbewegungsmus-
ter und Nahrungspriferenzen ermittelt und gegen einander aufgetragen. Diese Untersu-
chungen ergaben, dass sich die Zusammensetzung der carnivoren Vertreter eindeutig mit
den okologischen Bedingungen dndert (NaGgeL & Morro 2003, NaGeL & Kouros 2009,
Morro et al. 2010), eine Tatsache, die bis dahin nur den Huftieren zugestanden wurde.

Im marinen Bereich kommen zur Frage tiber die Temperatur auch Fragen tiber die Wasser-
tiefe (Bathymetrie) und der Salinitdt dazu. Besonders die Bryozoen liefern schone Beispie-
le fir diese Forschungsrichtung. Im Sinne einer Paldobiologie Othenio ABELs sind auch
Untersuchungen an Bryozoenfaunen des 6sterreichischen Kinozoikums zu sehen, wie sie —
in Fortfithrung der von C. A. Bosiks begonnenen Studien — von N. VAvra seit 1972 durch-
gefithrt werden. Ging es zunichst einmal um die Klirung taxonomischer Probleme, um so
eine gesicherte Ausgangsbasis zu erarbeiten, so traten bald paliodkologische, palioklima-
tologische und auch biogeographische Aspekte in den Vordergrund dieser Bemithungen.

Paliodiit

Die Ernihrungsweise ausgestorbener Tiere gehorte schon immer zu den interessantesten
Fragestellungen der Paldobiologie. Durch Vergleiche mit rezenten Tieren ist es moglich,
aus der Morphologie der Zihne und des ganzen Kauapparats auf die bevorzugte Nahrung
zu schliefen. Die so gewonnenen Ergebnisse kénnen nun mit modernen Methoden wie
der Analyse stabiler Isotope tiberpriift werden. Dabei geht es nicht nur um die Frage car-
ni-. omni- oder herbivor sondern auch um genauere Kenntnis der Pflanzennahrung (Gri-
ser, Kriuter oder Blitter) oder der tierischen Nahrung (Fleisch, Aas, Knochen, Insekten,
Mollusken etc.).

Herbivorie der Hohlenbiren

Schon unter Othenio ABEL wurde die Ansicht vertreten, dass die ausgestorbenen Hohlen-
biren (Ursus spelaeus) vorwiegend Pflanzen gefressen haben. ABEL (1914) schreibt wort-
lich: , indessen scheint Ursus spelaeus ein im ganzen friedliches Tier gewesen zu sein, das sich
vorwiegend von Pflanzenkost ernibrt hat, wie aus den héiufig tief abgekauten Backenzihnen
zu erschlieffen ist“ Das geht auch aus den Spezialisierungen ihres Gebisses (RABEDER 1999)
hervor: im Vergleich zum omnivoren Braunbiren sind die einspitzigen Primolaren stir-
ker reduziert, so dass ein Diastem entsteht, wie es fiir reine Pflanzenfresser (Pferde, Rinder,
Nagetiere etc.) typisch ist, und die Molaren zeigen Usurflichen, wie sie nur bei Pflanzen-
fressern vorkommen. Wegen der grofSen Eckzihne wird auch heute noch immer der Idee
nachgehangen, dass Hohlenbiren zumindest zeitweise tierisch Nahrung aufgenommen ha-
ben. Die Anwendung der Analyse stabiler Isotopen vor allem des Stickstoffs (N15) und des
Kohlenstoffs (C13) brachte eindeutige Resultate: Hohlenbiren waren reine Herbivoren, die
grofSen Eckzihne sind als Droh- und Brunfiwaffe zu deuten (BocHERENS et al. 2011). Das
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gilt im Besonderen auch fiir die Hochgebirgsbaren (HoRAcEk et al. 2011), denn es zeigten
sich interessante, zunichst nicht erklirbare Unterschiede zwischen den Hohlenbirenfaunen
aus verschiedenen Hohenlagen und unterschiedlicher taxonomischer Stellung.

Gegen alle Erwartung ist der Gehalt an C13 in den Knochen aus hoch gelegenen Hohlen
deutlich geringer als aus den Birenresten der tiefer gelegenen Fundstellen (Abb. 6). Das
steht im Widerspruch zum Trend, den wir von der Vegetation kennen: die hochalpine Flo-
ra speichert mehr C13 als die subalpine Vegetation.

Der Widerspruch ist nur so zu erkliren, dass die Hohlenbiren in verschiedenen Hohen-
stufen der Alpen Futterpflanzen mit unterschiedlichem C13-Gehalt gefressen haben. Weil
wir von den Futterpflanzen keine direkten fossilen Beweise haben, wird nun versucht, mit
zwei modernen Methoden dieses Ritsel zu lésen:

1. Mit der ,micro-wear-Analyse kann herausgefunden werden, ob die Nahrung vorwie-
Yy g g
gend aus weichen Kriutern, Blittern und Grisern bestand oder auch aus Friichten, Sa-
men oder Wurzeln.

2. DARA-Methode: Durch Kombination der ,,Zementring-Methode® (fiir das ontoge-
netische Alter) mit dem ,Abkauungsindex (fiir das Ausmaf§ der Abkauung am ersten
Unterkiefermahlzahn) wird die jihrliche Menge des abgekauten Zahnmaterials quan-
tifiziert. DARA ist ein Acronym von ,Dental Abrasion Rate Analysis“. Zwei Extreme
sind in Abb. 7 gegeniiber gestelle. Die Hohlenbiren (Ursus ladinicus) der auf 2800 m
liegenden Conturineshéhle haben sich von wesentlich weicheren Pflanzenteilen ernihrt

als die Biren (U. ingressus) aus tiefer gelegenen Hohlen wie z. B. der Gamssulzenhshle
auf 1300 m (HoLLaND & RABEDER 2012).

Hoch interessant ist auch der Zusammenhang mit dem Klimaverlauf in den Alpen vor

60.000 bis 40.000 Jahre vor heute.

Malakophagie bei Spitzmiusen (Soricidae)

Ebenfalls aus der Gebissmorphologie ist auf eine Erndhrungsweise zu schlieflen, die als
Malakophagie (Weichtieressen) bezeichnet wird. Verbreiterte, kuppelformige Backenzihne
werden fiir die Zerkleinerung von Schalen tragenden Tieren entwickelt. Ein schones Bei-
spiel dafiir ist die auch aus der Spalte von Hundsheim bekannte Gattung Drepanosorex, die
von omnivoren Soriciden abstammt und wegen der immensen Vergrofierung der vorderen
Backenzihne den dritten Molar reduziert hat. Im Alepleistozin von Deutsch-Altenburg 2
und 4 konnte mit der neuen Gattung Dimylosorex eine Extremform (Abb. 8) dieser Ent-
wicklung entdeckt werden (RaBEDER 1972c, 1982): der letzte Primolar ist halbkugelfor-
mig und extrem vergrofiert, der letzte Molar hingen ist véllig reduziert, was als Anpassung
an eine Erndhrung von Schalen tragenden Evertebraten (hauptsichlich groffen Landschne-
cken) zu deuten ist.

Carnivorie der Hyaenodonta

Die Hyaenodontiden lebten vom Eozin bis in das Miozin Eurasiens und Nordamerikas.
Ihr Gebiss erscheint auf den ersten Blick hydnenartig und wiirde daher in die Ordnung Car-
nivora weisen. Diese Ahnlichkeiten beruhen jedoch auf Konvergenzen. Hyaenodontiden
gehoren zur Gruppe der ,,Creodonta® (Urraubtiere). Mit Hilfe der micro-wear Methode
(Untersuchung von kleinsten Abnutzungserscheinungen an Zihnen, die wihrend der Nah-
rungsaufnahme entstehen) versuchte man vor allem Hyaenodontiden besser zu verstehen
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und kam bei den groflen Formen zu der Erkenntnis, dass sie nicht einfach mit heutigen
Hyinen zu vergleichen sind, wie bisher angenommen, sondern eher einem Léwen entspre-
chen (BastL et al. 2012). Hyaenodonten waren vorwiegend Riuber und nicht Aasfresser.

Im Zuge dieser Untersuchungen, die auch juvenile Formen einschlossen, konnte man
Unterschiede im Zahnwechsel erkennen. Der Zahnwechselmodus ist nicht variabel und
das Ergebnis impliziert eine lingere getrennte Entwicklung von nordamerikanischen und
europdischen Hyaenodontiden (BastL et al. 2011). Die hier abgebildeten Stiicke repra-
sentieren Stadien im Zahnwechsel von Hyaenodon und fithrten zu neuen Erkenntnissen in
Bezug auf die juvenile Phase und biogeographische Unterschiede innerhalb der Gattung
(BastL et al. 2011) — siche Abbildung 9.

3. Palidoklimatologie

Das Klima der Vorzeit gehort heute zu den interessantesten Themen der Paldobiologie. Fos-
silien sind biologische Datentriger, die uns wesentlich genauere Angaben iiber das einstige
Klima geben kénnen als anorganische Befunde. Der allgemein bekannte enge Zusammen-
hang zwischen dem Vorkommen von bestimmten Pflanzen- und Tier-Arten und dem Kli-
ma ist die Voraussetzung fiir die Erklirung des einstigen Klimas. Fiir eine genaue Klima-
rekonstruktion sind zwei Voraussetzungen notwendig: die als Fossilien vorliegenden Taxa
miissen moglichst eng an ein bestimmtes Klima gebunden sein, und die Fossilien miissen
direkt oder indireke datierbar sein. Fiir die heutige Klimadiskussion ist der Klimaverlauf
der jiingsten geologischen Vergangenheit besonders relevant.

Héhlenbiren als Klimazeugen

Statistisch auswertbare Hohlenbirenfaunen aus verschiedenen Héhenstufen der Gebirge
ergaben metrische und morphodynamische Mittelwerte, die eine enge Beziechung zur Ho-
henlage zeigen (RABEDER 2001, RABEDER et al. 2008): es gibt sowohl negative Korrelatio-
nen wie z. B. die Kérpergrofie bei Ursus s. eremus und U. Ladinicus, aber auch positive Kor-
relationen wie z. B. die morphodynamischen Indices bei Ursus ingressus.

Diese hohenabhingige Zonierungist ein Merkmal der Hohlenbéren; daraus lisst sich schlie-
Ben, dass die Pflanzen fressenden Biren eine bestimmte Hohenzone bevorzugt haben.

Wihrend Braunbiren grofie Wanderungen unternehmen, waren die Hohlenbéren orts-
gebunden d. h. auf eine bestimmte Hohenzone des Gebirges beschrinkt. Diese Erkennt-
nis ist ein wichtiges Argument in der Diskussion um den Klimaverlauf im Jungpleistozin.
Birenhohlen in einer heute vegetationsarmen oder vegetationslosen Umgebung im Hoch-
gebirge kdnnen nur bei einem Klima bewohnt gewesen sein, das deutlich wirmer war als
heute. Damit sind die altersdatierten Faunen aus der Conturineshshle (2800 m), dem Stei-
nernen Meer (Schneiberhéhlen 2100 m) oder dem Toten Gebirge (Ramesch-Knochenhsh-
le 1960 m, Brieglersberghshle 1960 m, Salzofenhéhle 1960 m) wichtige Klimazeugen des
Mittelwiirms (ca. 65.000 bis 35.000 vor heute) in den Alpen. Die Waldgrenze in den Alpen
muss in dieser Zeit mehrere hundert Meter hoher gelegen sein als heute (D6pPES et al.
2011).

Spitglaziale Mikrovertebratenfaunen

Aus alpinen und aufleralpinen Hohlen und Spalten sind schon seit Langem immer wieder
fossile Faunen bekannt geworden, die altersmi8ig mit den Hohlenbiren in Verbindung
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gebracht wurden. Sie enthalten jedoch meist arktische und hochalpine Elemente wie Lem-
minge (Abb. 10 und 11), Schneemiuse, Schneehasen, Murmeltiere und Schneehiihner, die
nicht zu den Héhlenbiren passen, denen man eine kriuterreiche Nahrung aus den sub-
alpinen oder montanen Vegetationsstufen zuschreibt. Dieses Zusammenvorkommen von
Héhlenbirenresten und von boreo-alpinen Elementen in derselben Hohle (Drachenhéhle
von Mixnitz, Merkensteinhéhle etc.) hat wohl dazu beigetragen, dass man den Hohlen-
biren einen eiszeitlichen (kaltzeitlichen) Charakter zuwies. Die Grabungsbefunde und die
Datierungen im Nixloch bei Losenstein-Ternberg konnten diesen Widerspruch ausriu-
men (NAGeL & RaBEDER 1991). Die boreo-alpinen Mikrovertebraten stammen nicht aus
der Hohlenbirenzeit sondern aus dem Spitglazial (18.000 bis ca.13.000 Jahre vor heute).
In dieser Zeit der allmihlich sich zuriickzichenden Gletscher waren die Berggebiete noch
waldfrei und den Eulen, denen wir die Anhdufung der Mikrovertebratenreste verdanken,
standen noch keine Baumhghlen zur Verfiigung; sie zogen ihre Jungen in Héhlen auf und
sorgten so fiir die Anhdufung von Gewdllresten.

Die Vermischung von spiteiszeitlichen Mikrovertebraten und mittelwiirmzeitlichen Grof3-
sdugerresten (mit Hohlenbiren, Hohlenléwen, Leoparden, Hohlenhyinen, Steinbdcken
und Wolfen) wurde dann auch in zahlreichen anderen Fundstellen nachgewiesen, wie
Gamssulzenhohle, Merkensteinhéhle, Badlhhle, Schusterlucke, Gansgraben bei Limberg,
Teufelslucke bei Eggenburg, Lettenmayerhdhle (s. DorpEs & RABEDER 1997).

4. Palioneurologie (,,fossile Gehirne®)

Unter fossilen Gehirnen versteht man natiirliche Ausgiisse des Gehirnraumes, auf denen auf
die Oberflichenmorphologie des Gehirn sowie der duf$eren Hirngefifle geschlossen werden
kann. E STEININGER (1975) bearbeitete die fossilen ,,Gehirne® aus dem jungpleistozinen
Travertin von Weimar-Ehringsdorf in Thiiringen. 17 natiirliche Schidelhdhlensteinkerne
konnten taxonomisch zugeordnet werden, sie stammen von Biren, Pferden, Nashornern,
Hirschen (Riesenhirsch, Elch, Rothirsch und Reh) sowie von Bisons. Um Vergleichsstiicke
von rezenten Tieren zu erhalten, miissen entweder die Schidel zerschnitten und mit Gips
ausgefiillt werden, oder es werden Ausgilisse aus Kautschuk angefertigt, die wegen ihrer
Elastizitit durch das Foramen magnum aus dem Schidelhohlraum herausgezogen werden
konnen ohne den Schidel zu beschidigen.

Durch den Einsatz moderner Aufnahmetechniken wie der Computertomographie kén-
nen die Schidelhohlriume der Tiere wesentlich genauer dargestellt werden. Das hat Mar-
tin DockNER (2006) beim Vergleich von Hyinenschideln eindrucksvoll zeigen (Abb. 13).
Dabei konnten keine Unterschiede zwischen den Schideln von pleistozinen Hohlenhyi-
nen (Crocuta c. spelaea) und rezenten Tipfelhydnen (Crocuta c. crocuta) gefunden werden.
Es wurde jedoch erkannt, dass die Vergroflerung der Sinusbildungen mit der Kauleistung
in Zusammenhang steht.

Besonders schon erhaltene Schidelhohlraumausgiisse wurden im Steinbruch Hollitzer bei
Bad Deutsch-Altenburg gefunden (Abb. 12). Aus altpleistozinen Sanden (ca. 1,2 MJ alt)
wurden nicht nur die Ausgiisse des Gehirnraumes samt Gefifausgiissen, sondern auch der
Sinusbildungen (Sinus frontoparietalis) geborgen. Aus der relativ geringen Uberlagerung
des Grofshirns durch die Sinushohlriume konnte vermutet werden, dass hier der urtiimli-
che Braunbir (Ursus arctos suessenbornenesis) vorliegt, eine Annahme, die durch die aus der
gleichen Schicht stammenden Zihne und Extremititenknochen bestitigt wurde.
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5. Palioethologie-Lebensweise

Auf die Lebensweise und das Verhalten von fossilen Tieren zu schlief$en ist meist mit groffen
Schwierigkeiten verbunden, besonders wenn es sich um ausgestorbene Gruppen handelt.

Bei fossilen Spuren, die von Tieren stammen, deren nichste Verwandte heute noch leben,
sind oft langwierige Vergleichsstudien notwendig, bis die Verursacher namhaft gemacht
werden konnen. Ein besonders schones Beispiel sei hier vorgestellt.

Asthenopodichnium

Aus miozinen Schottern und Sanden des Wiener Becken und der Molassezone aber auch
aus den Dinotheriumsanden Rheinhessens sind immer wieder eigentiimliche Lebensspu-
ren auf fossilen Hélzern, aber auch auf Knochen, Zihnen und Geweihstiicken bekannt
geworden, die frither als Nagespuren oder als Fralspuren von Kifern gedeutet wurden.
Trentus (1979) konnte zeigen, dass es sich um Wohnspuren von Nymphen oder Larven

der Eintagsfliegen (Ephemeroptera) handelt, die sich ausschlieflich im Siiflwasser entwi-
ckeln (Abb. 14).

Sexdimorphismus bei Hohlenbiren im Gebirge

Das Brunftverhalten von Grof§siugern kann unter besonderen Bedingungen an der Gro-
e von so genannten Brunft- oder Drohwaffen abgelesen werden. Was die Dimensionen
der Geweihe und Hornzapfen von Paarhufern aussagen konnen, gilt auch fiir die Eckzih-
ne der Hohlenbiren: besonders grof8e Brunfiwaffen sind bei Populationen ausgebildet, die
ein ausgeprigtes Harem-Verhalten zeigen, wo das stirkste Minnchen tiber eine groflere
Anzahl von weiblichen Tieren herrsche, was gegen die anderen Minnchen verteidigt wer-
den muss. Bei einer Hohlenbirenart (Ursus ladinicus) ist nun bekannt geworden, dass der
Sexdimorphismus (das ist der Groflenunterschied zwischen minnlichen und weiblichen
Eckzihnen) mit zunehmender Hohenlage der Fundstellen abnimmt, was darauf schlie-
{Sen ldsst, dass im Hochgebirge eher die Paarbildung als die ,Harembildung“ vorherrschte
(FriscHAUF & RABEDER 2011).

6. Paliobiogeographie

Die oft ritselhaft erscheinenden Unterschiede von heutigen Faunen und Floren in verschie-
denen Kontinenten lassen sich meist nur durch die Fossilgeschichte erkliren. Datierbare
Fossilien zeigen uns den Weg von Migrationen und Aussterbeereignissen.

Hyinen in Mitteleuropa

Die Erforschung der fossilen Hyiniden hat am Institut fiir Paldontologie eine lange Tradi-
tion (EHRENBERG 1938, KERNERKNECHT 1940, THENIUS 1965 und 1966, ZAPFE 1939),
die durch Doris NageL fortgefiihrt wird (NaGeL 2009, RoHLAND et al. 2004).

Hyinen sind heute auf Afrika und Asien beschrinkt. Ihre Verbreitungsgebiete sind vor al-
lem Trockengebiete der Subtropen nérdlich und siidlich der Sahara. Nach spirlichen Vor-
kommen im Miozin ist ihr Erscheinen im Jungpleistozin ein markantes Ereignis. Vertre-
ter der Gattung Crocuta kamen zum ersten Mal an der Basis des Mittelpleistozins (vor ca.
650.000 Jahren) nach Mitteleuropa, markant ist die Einwanderungswelle am Beginn des
Mittelwiirms vor 50.000 bis 60.000 Jahren, als sie zusammen mit Léwen, Leoparden, Ur-
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sus ingressus und dem anatomisch modernen Menschen (Homo sapiens) nach Mitteleuropa
und in den Alpenraum vordrangen. Das Beutespektrum der GrofSkatzen und Hy4dnen um-
fasste die groflen Pflanzenfresser der Steppe, die sich bis zum Fuf§ der Alpen ausgebreitet
hatte: Elefanten, Nashorner, Bisonten, Riesenhirsche u. a. Wihrend die Léwen und Leopat-
den auch die hoher gelegenen Alpenbereiche durchstreiften und dort Jagd auf Steinbocke,
Gimsen und wohl auch Héhlenbiren machten, blieben die Tipfelhydnen im Alpenvorland
und in den tieferen Lagen der Voralpen.

Bis heute besteht Uneinigkeit tiber den taxonomischen Status der Hohlenhyine; einer-
seits wird sie als eigenstindige Art Crocuta spelaea verstanden, andererseits nur als Unterart
(C. crocuta spelaea) der heute noch in Afrika lebenden Tiipfelhyine Crocuta crocuta.

Analysen der fossilen Mitochondrial-DNA haben nun gezeigt, dass es zumindest zwei Ein-
wanderungen gegeben hat, da beide Populationsgruppen, die eine nérdlich — die andere
siidlich der Sahara lebend, in den Hohlen Mitteleuropas nachgewiesen wurden (RoHLAND
& al. 2005, ENGELBRECHT 2012) .

Immigrations- und Aussterbemuster bei pleistozinen Biren

Die Geschichte der Biren liefert nicht nur schéne Beispiele fiir Wanderungen und Anpas-
sungen, sondern auch fiir die Vermutung des Verdringen (Replacement): eine ansissige Art
sei durch einen eingewanderten Konkurrenten verdringt worden. Der grofe, im Gebiss
hoch evoluierte Ursus ingressus wanderte vor etwa 50.000 Jahre — von Osten kommend —
nach Mitteleuropa ein und erreichte auf seinen Weg nach Norden und Westen zumindest
die Schwibische Alb. Er trifft hier auf den autochthonen Ursus spelaeus, zu dem er wegen
der gleichen Ernihrungsweise — beide Arten ernihrten sich rein herbivor — und derselben
Uberwinterungsstrategie in Konkurrenz stehen musste. Nach den ersten DNA- und AMS-
Daten entstand die Idee, dass hier ein ,replacement” vorliegt, also eine véllige Verdringung
der autochthonen Art durch den Eindringling (MUNzEL & al. 2012). Allerneueste Datie-
rungsergebnisse haben aber nun ergeben, dass das nicht zutrifft. Ursus spelaeus eremus und
Ursus ingressus lebten mindestens 18.600 Jahre im gleichen Gebiet Totes Gebirge), ohne
sich zu vermischen oder zu erdringen (Abb. 15).

Dass Ursus ingressus um etwa 2700 Jahre linger gelebt hat als U. s. eremus, kann daran lie-
gen, dass die Gamssulzenhshle mit U. ingressus um 700 m tiefer liegt als die Ramesch-Kno-
chenhéhle mit U. s. eremus und daher wegen der Klimaverschlechterung (ab rund 35.000
Jahre vor heute gingen die Temperaturen allmihlich zuriick) noch linger als Winterquartier
genutzt werden konnte (FrRiscHAUF & RABEDER 2012).

Aussterbemuster

Das Aussterben von Arten wird hiufig mit Katastrophen in Zusammenhang gebracht. Fiir
die Hohlenbiren wurde an Hand der vorliegenden Radiokarbondatierungen ein allmih-
liches Verschwinden vor etwa 29.000 Jahren (kalibriert) wahrscheinlich gemacht (Pacuer
& Stuarr 2008), verursacht durch die um 35.000 Jahre vor heute einsetzende Klimaver-
schlechterung. Noch deutlicher sind die Resultate bei den alpinen Héhlenbirenvorkom-
men. Aus den hochst gelegenen Hohlen (rd. 2800 m) verschwanden diese Biren schon ab
47.000 Jahren vor heute. Die Alter der geologisch jiingsten Daten sinken auf 36.000 Jahre
(in 2250 m Hohe), auf 31.000 Jahre in Héhlen um 2000 m und schliefSlich auf 29.000 Jah-
re in den Hohlen, die zwischen 1600 m und 1700 m liegen. Uberraschenderweise steigen
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die Aussterbedaten mit sinkender Seehohe wieder an: auf 32.000 in 600 m, auf 34.000 in
500 m und letztendlich auf rund 43.000 Jahre in 200 m Sechohe.

Diese eigentiimlich Aussterbemuster (Abb. 16) ist fiir die hoch gelegenen Héhlen mit der
Temperaturverminderung zu erkldren, fiir den eigentiimlichen Verlauf der Exstinktions-
kurve in Lagen unter 1300 m ist dagegen eine andere Erklirung notwendig. Es konnte die
Versteppung in dieser Zeit auch das Gebirge erfasst haben, auch der Einfluss des paldoli-
thischen Jagers darf nicht gang aufSer Acht gelassen werden (FriscHAUF & RABEDER 2012).

Abb. 1: Evolution der Oberkiefermolaren (M' und M? dex) von Schizogalerix voesendorfensis (Rabeder)
(untere Reihe) zu S. moedlingensis (RABEDER) (obere Reihe), n. RABEDER 1973a. — Fig. 1: Evolution
of upper molars (M! and M? dex) of Schizogalerix voesendorfensis (RaBEDER 1973) (lower row) to S.
moedlingensis (RABEDER 1973) (upper row), RABEDER 1973a.
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Meles thorali Meles hollitzeri Meles meles
St. Vallier ca. 1,8 MJ D.-Altenburg ca. 1,2 MJ rezent, ab 0,6 MJ

Abb. 2: Die Evolution der Dachse am Beispiel der M1 sup.-Morphologie: der Zahn wird linger und
zusitzliche Hocker verbessern die Kauleistung, typisch fiir die Evolution von omnivoren Siugetieren
(n. RaBEDER 1976). — Fig.2: The evolution of badgers based on M1 sup. morphology: tooth length
has increased and accessory cusps enhance the efficiency of chewing, typical for the evolution of her-
bivorous mammals (RABEDER 1976).

Abb. 3: Der komplette Schi-
del (oben) von Oxyvorme-
la maisi aus dem Steinbruch
Hollitzer bei Deutsch-Alten-
burg (Niederdsterreich) sowie
die Occlusalansicht der Ba-
ckenzihne P4 sup. und MI
sup. (dex.) von Oxyvormela
maisi (links) und dem rezen-
ten Tigeriltis Vormela peregus-
na (rechts), nach RABEDER
(1973b). — Fig. 3: The com-
plete skull (above) of Oxyvor-
mela maisi from the quarry
Hollitzer near Deutsch-Alten-
burg (Lower Austria) and the
occlusal view of cheek teeth
P4 sup. and M1 sup. (dex.) of
Oxyvormela maisi (left) of the
extant marbled polecat Vorme-
la peregusna (right), after Ra-
BEDER (1973b).




Paldobiologie heute — Themen der Paldobiologie in modernen Forschungsprojekten
der Wirbeltierpalidontologie am Institut fiir Paldontologie 1970-2013

51

u hiede in der drialen DNA von Héhlen- und Braunbéren
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Abb. 4: Unterschiede in der mitochondrialen DNA von Héhlen- und Braunbiren. (grofie Kreise be-
deuten Unterschiede im Bezug zum Braunbiren, kleine Kreise Ubereinstimmungen). — Fig. 4: Dif-
ferences in the mitochondrial DNA of cave bears and brown bears (big circles indicate differences in
relation to brown bears, small circles indicate agreement).

Polar ABC-

Islands
bear Alaska EuAs NAm EuAs  NAm

New phylogenetic
tree of Big Bears

brown bears cave bears Abb. 5: Der so genannte ,neue

TER 2004).

Stammbaum® der Grofibiren (n.
RaBEDER & HOFREITER 2004). —
Fig. 5: The so-called “new tree” of
large bears (RABEDER & HOEREI-
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Abb. 6: Alle N15/C13-Daten der alpinen Hohlenbiren liegen im Bereich der Herbivorie (Horacex
etal. 2011). — Fig. 6: All N15/C13 datings are in the cluster of herbivorous mammals (HorACEK et

al. 2011).
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ADbb. 7: Vergleich der Abkauungsflichen der 1. Unterkiefermolaren in Bezug zum ontogenetischen
Alter: die Zihne aus der Gamssulzenhdhle sind wesentlich stirker abgekaut als die Conturines-Zih-
ne. Es wird vermutet, dass die Futterpflanzen der beiden Birenpopulationen schr verschieden waren.
— Fig. 7: Comparison of data from Gamssulzen cave and Conturines cave. Note the different inclina-
tions of the regression lines, which indicate different abrasion rates. The assumption is that the fodder

plants of the bear populations differed.
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Mandibel dex. von

Dimylosorex tholodus
Deutsch-Altenburg 2,

ca. 1,3 MJ (Altpleistozin)

al und a2 kuppelartig aufgeblaht,
m?3 fehlt!

Lateralansicht (ca. xx-fach)
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Abb. 8: Vergleich der Mandibel (dex.) von Dimylosorex tholodus Rabeder 1972 aus Deutsch-Altenburg
2 (Altpleistozin) und Sorex helleri aus Hundsheim (Mittelpleistozin). — Fig. 8: Comparison of mandi-
bles (dex.) of Dimylosorex tholodus Rabeder 1972 from Deutsch-Altenburg 2 (Early Pleistocene) and

Sorex helleri from Hundsheim (Middle Pleistocene).

Abb. 9: oben: GMM A5.103 Mandibel rechts mit dp4, m1 und m2 sowie fragmentiertem p3 und durch-
brechendem m3. Der Keim von p4 ist voll angelegt (Dank an M. BERTLING, Sammlung der Bayerische
Staatssammlung fiir Paldontologie und Geologie, Miinchen, Deutschland). Foto: Rudolf Gorp (Ins-

titut fiir Paldontologie, Universitit Wien).
Unten: Rechtes Mandibelfragment (SMNS
47.259) mit Alveolen von p3, durchbre-
chendem p4 und m1-2 (Dank an G. Ross-
NER, Sammlung des Geomuseums, West-
filische Wilhelms-Universitit Miinster,
Deutschlands). Foto: Rudolf GoLp (Insti-
tut fiir Paldontologie, Universitit Wien). —
Fig. 9: Above: GMM A5.103 right mandi-
ble with dp4, m1 and m2 plus fragmented
p3 and emerged m3. The germ of p4 is ful-
ly applied (thanks to M. BERTLING, col-
lection of the Bavarian State Collection
for Palacontology and Geology, Munich,
Germany). Photo: Rudolf Gorp (Institu-
te of Paleontology, University of Vienna).
Bottom: Right mandible fragment (SMNS
47.259) with alveoli of p3, p4 and m1-2
breaking through (thanks to G. ROESSNER,
collection of Geomuseums, Westfilische
Wilhelms-Universitit Miinster, Germany).
Photo: Rudolf GoLp (Institute of Paleon-
tology, University of Vienna).
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Abb. 10: Heutige Verbreitung der Lemminge (Lemmus griin, Dicrostonyx blau) in Europa und das
Fundgebiet in den Héhlen der Ostalpen (rot) 13.000 bis 18.000 Jahre bevor heute. — Fig. 10: Today’s
range of lemmings (Lemmus green, Dicrostonyx blue) in Europe and the sites in caves of the Eastern
Alps (red) 13.000-18.000 a BP,

Abb. 11: Unterkiefermolar (m1) von Dicrostonyx (Halsbandlemming) aus dem Nixloch bei Losens-
tein-Ternberg (OO). — Fig. 11: Lower jaw molar (m1) of Dicrostonyx (collar lemming) from the Nix-
loch/ Losenstein-Ternberg (Upper Austria).
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Abb. 12: Natiirlicher Endocranialausguss (,fossiles Gehirn®) von Ursus arctos suessenbornensis Soergel
1926 aus dem Altpleistozin von Deutsch-Altenburg 4 (oben) und Interpretation der Oberflichen-
morphologie (unten); b Bruchflichen, fs fissura sylvii, fto fissura tentorii ossei, Scn sinus cerebellonu-
chalis, scr sulcus cruciatus, Scom sinus communicans, ses sulcus ectosylvius, sth sulcus rhinalis, Ssag
sinus sagittalis, Str sinus transversi, vcl venae cerebri lateralis (n. RABEDER et al. 2010). — Fig. 12: Na-
tural endocranial filling (“fossil brain”) of Ursus arctos suessenbornensis Soergel 1926 from the Early
Pleistocene of Deutsch Altenburg 4 (top) and interpretation of the surface morphology (bottom); b
fractured surfaces, fs fissura sylvii, fto fissura tentorii ossei, Scn sinus cerebellonuchalis, scr sulcus cru-
ciatus, Scom sinus communicans, ses sulcus ectosylvius, sth sulcus rhinalis, Ssag sinus sagittalis, Str
sinus transversi, vcl venae cerebri lateralis (RABEDER et al. 2010).
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Abb. 13: Schidel einer Hohlenhyine (Crocuta crocuta spelaea) aus der Teufelslucke (Jungpleistozin).
Die (urspriinglich teilweise mit Sediment verfiillten) Hohlriume des Sinus frontoparietalis sind weif$
hervorgehoben. Die immense Vergroflerung der Nebenhéhlen wird (wie bei den Héhlenbiren) heu-
te als Ausweitung der Ansatzflichen fiir die Kaumuskulatur gedeutet. Gescannt am Landeskranken-
haus Innsbruck, bearbeitet von Martin DockNER (Institut f. Anthropologie). — Fig. 13: Skull of a
cave hyena (Crocuta crocuta spelaea) from Teufelslucke (Upper Pleistocene). The cavities (originally
partially infilled with sediment) of the sinus frontoparietalis are highlighted in white. The immense
increase of the sinuses is (as in the cave bear) now interpreted as an extension of the attachment areas
for the masticatory muscles. Scanned at the State Hospital Innsbruck, edited by Martin DOCKNER
(Institute of Anthropology).

Magersdorf, Obermiozan

Kleln-Hadersdarf,
Mittelmiozdn

Abb. 14: Zwei besonders schéne Stiicke mit den Spuren von Ephemeropteren: Ein Stof§zahnfragment
eines Mastodonten aus dem Pannonium (O-Miozin) von Magersdorf bei Hollabrunn und ein Kno-
chenfragment (indet.) aus dem M-Miozin (Badenium) von Klein-Hadersdorf bei Poysdorf (NO). Der
Maf3stab zeigt cm an. (Foto: R. GoLb). — Fig. 14: Two impressive pieces with traces of Ephemeroptera:
A tusk fragment of a mastodon of the Pannonian (Upper-Miocene) of Magersdorf near Hollabrunn
and a bone fragment (indet.) from the M-Miocene (Badenian) of Klein-Hadersdorf near Poysdorf
(NE). Scale in cm. (Photo: R. GoLp).
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Hohlenbaren im Toten Gebirge
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Abb. 15: Das Diagramm zeigt das zeitliche Vorkommen von Ursus spelaeus eremus Rabeder et al. 2004
in der Ramesch-Knochenhéhle (1960 m) und der Ochsenhalthéhle (1660 m) sowie von Ursus ingres-
sus in der Gamssulzenhohle (1300 m). — Fig. 15: The diagram shows the temporal occurrence of Ur-
sus spelaeus eremus Rabeder et al. 2004 in Ramesch-Knochenhéhle (1960 m) and the Ochsenhalthsh-
le(1660 m) and Ursus ingressus in Gamssulzenhéhle (1300 m).

Aussterben der Hohlenbaren in den Alpen
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Abb. 16: Aussterbemuster der Hohlenbiren in den Alpen (nach FriscHAuF & RaBeDER 2012). — Fig.
16: Range of cave bears in the Alps (after FRiscHAUF & RABEDER 2012).
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