
HELMUT HEMMER

DIE FELIDEN AUS DEM EPIVILLAFRANCHIUM VON

UNTERMASSFELD

1. Einleitung

Die an die Basis der Jaramillo-Polarität des unteren Pleistozäns mit etwa einer Million Jahren datierte 

(R.-D. Kahlke 1997) Werratal-Fundstätte von Untermaßfeld bei Meiningen lieferte im Rahmen einer 

teilweise in hervorragender Erhaltung dokumentierten und sehr umfangreichen Großsäugerfauna Reste 

von insgesamt sechs mittelgroßen und großen Felidenarten. Sie belegen das gesamte Spektrum aus dem 

europäischen Villafranchium bekannter Katzenformen, hier aber in einmaliger Weise zusammen aus ei­

nem einzigen Stratum. Keine der großen, klassischen Villafranchium-Faunen bietet diese Gesamtvielfalt. 

Auch aus dem Epivillafranchium (sensu R.-D. Kahlke 1994) bzw. dem gesamten Unterpleistozän liegt 

bisher keine vergleichsweise felidenreiche Fauna vor.

Die Bearbeitung der Fehden von Untermaßfeld versprach daher von vornherein nicht allein gute Ein­

blicke in die am Ende des Villafranchiums erreichten evolutiven Stadien sämtlicher europäischer unter- 

pleistozäner Arten über Kleinkatzengröße, sondern sollte auch dem Verständnis synökologischer Be­

ziehungen zwischen den hier insgesamt vertretenen Feliden selbst, mit den übrigen Carnivoren und im 

Blick auf die Interferenz ihrer potentiellen Beutespektren aus dem Kreis der Herbivoren dienlich sein. 

Um diesen Zielen gerecht werden zu können, wird im Hauptteil zunächst das Fundmaterial hinsichtlich 

seiner Grundbedeutung zur Kenntnis der einzelnen Arten behandelt. Anschließend werden biogeogra­

phische und ökologische Aspekte diskutiert.

2. Das Fundmaterial und seine Bedeutung zur Kenntnis der Arten

Jedes Artkapitel wird mit Vorbemerkungen eingeleitet, die einen Kurzüberblick zum Stand der Kennt­

nis geben und eventuell offene Fragen darlegen. Soweit bereits auf dieser Basis Erkenntnisfortschritte er­

zielt werden können, ohne weitere Untersuchungen vornehmen zu müssen, so wird dies in die Kurz­

einleitungen integriert.

Nach der Auflistung des der jeweiligen Art zugerechneten Fundmaterials folgen die Beschreibung und 

vergleichende Behandlung für die Kenntnis der Art als wesentlich erachteter Stücke. Dies wird mit 

zeichnerischen und photographischen Abbildungen sowie mit Maßtabellen belegt und ergänzt.

Schlußfolgerungen als Diskussionsteil jedes Artkapitels versuchen, jeweils eine Einordnung des Mate­

rials von Untermaßfeld in das derzeit bekannte Bild der Evolution der betreffenden Art vom oberen 

Pliozän bis zum unteren Mittelpleistozän zu begründen und daraus taxonomische Zuordnungen vorzu­

nehmen. Es werden aus dieser Bearbeitung folgende Erkenntnisse zum Struktur-Funktions-Gefüge be­

sprochen. Aus der zur Diskussion der ökologischen Einbindung jeder Art grundlegend wichtigen Schät­

zung ihres Körpergewichtes werden im Rezentbezug Lebensraumansprüche und wahrscheinliche Beu­

tespektren im Blick auf die Herbivorenfauna der Fundstelle behandelt.

2.1. Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938)

2.1.1. Vorbemerkungen

Großsäugerfaunen des europäischen Pleistozäns sind in der Regel durch die Existenz mindestens einer 

Art der Pantherkatzen (Genus Panthera) gekennzeichnet. Als erste der drei betreffenden Arten (Jaguar, 

Löwe, Leopard) erscheint am Ende des Pliozäns vor etwa 1,7 Millionen Jahren der europäische Jaguar 

in der italienischen Fauna von Olivola und der niederländischen Fauna von Tegelen. Im oberen Vil- 
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lafranchium vertritt der Jaguar die Gattung Panthera in Europa allein. Nach dem Auftauchen des 

Löwen und des Leoparden wohl zu Beginn des unteren Mittelpleistozäns scheinen seine Populationen 

auszudünnen. Schließlich erlöschen sie vor etwa 0,5 Millionen Jahren (Hemmer 1971b; Torre et al. 

1992).

Eine erste ausführliche vergleichende Bearbeitung reichhaltigen italienischen Fundmaterials nahm Del 

Campana (1915) unter dem Namen Leopardus arvernensis (Croizet et Jobert) vor. Schaub (1949) er­

kannte die Notwendigkeit, diese Pantherkatze der Toskana von Felis arvernensis zu trennen. Er be­

nannte sie Felis toscana. Torre (1967) stellte wesentliche Gemeinsamkeiten des Schädelbaues mit P. tigris, 

P.pardus und P onca, gegenüber P leo, fest. Ficcarelli u. Torre (1968) präzisierten die Stellung der Art in 

Größe und Schädelmerkmalen zwischen Tiger und Jaguar. Sie ordneten als Felis (Panthera) schreuderi 

durch Von Koenigswald (1960) beschriebene Zahnfunde von Tegelen der Synonymie von P toscana zu. 

Mit der Neubearbeitung einer Mandibel aus den Mosbacher Sanden wiesen Hemmer u. Schütt (1969) 

auf die Konspezifität mit der von Kretzoi (1938) Leo gombaszoegensis genannten ungarischen Form hin 

und gaben eine aktuelle Synonymieliste. Hemmer (1971b) charakterisierte die Art auf der Basis des da­

maligen Kenntnisstandes als europäischen Jaguar, der in phylogenetischer Sicht als »Jaguar auf dem Weg 

zum Löwen« bezeichnet werden könnte, wenn er auch allein schon von der Zeitstellung her zumindest 

in seiner europäischen Population nicht als tatsächlicher Löwenvorfahr in Frage kommt. In einem 

Stammbaumschema wurde P. gombaszoegensis nahe der Basis des Subgenus Panthera (mit P. leo, P par- 

dus, P. onca, P gombaszoegensis) eingeordnet. Von Bonifay (1971) als Jansofelis vaufreyi beschriebene 

Funde wurden von Hemmer (1972) als ebenfalls zu P. gombaszoegensis gehörig aufgezeigt. Die Jagu- 

arähnlichkeit verdeutlichte sich anhand dieses neuen Materials von L’Escale weiterhin. Kurten (1973a) 

verwies aus dem Studium pleistozäner nordamerikanischer Jaguare auf die Möglichkeit, daß P. gomba­

szoegensis und die unterpleistozänen Jaguare Nordamerikas nichts anderes als Glieder einer zunächst 

durchgehenden, circumpolaren Jaguarpopulation gewesen sein mögen. Sotnikova (1989) und Sotnikova 

u. Vislobokova (1990) erweiterten die Kenntnis der Verbreitung von P gombaszoegensis mit dem Nach­

weis aus Lakhuti, Süd-Tadschikistan, in wesentlichem Maße.

Mit diesem ersten mittelasiatischen Zwischenglied beginnt sich die geographische Lücke zwischen den 

Jaguarpopulationen Europas und Nordamerikas zu füllen. Zeitlich liegt die Besiedlung Amerikas mit 

frühen, noch als generalisiert zu betrachtenden Jaguaren etwa parallel mit derjenigen Europas (Kurten 

u. Anderson 1980). Die bisherige morphologische Betrachtung zeigt in keinem Punkt einen Unterschied 

zwischen den europäischen und den nordamerikanischen unterpleistozänen Jaguaren, die über das Maß 

bei anderen Pantherkatzen üblicher intraspezifischer Variabilität hinausgingen. Zur Trennung der bei­

den Formen auf dem Artniveau besteht daher kein Anlaß. Der Versuch einer phylogenetischen Analyse 

mit Hilfe der Hennigschen Prinzipien der phylogenetischen Systematik durch Hemmer (1981) ergab die 

Möglichkeit alternativer Einordnung des europäischen Jaguars einerseits als Schwesterart des Jaguars, 

andererseits als fortlebende Stammart aus der Radiation zu Löwe, Leopard und Jaguar. Nun verkörpert 

unter diesen rezenten Arten ebenfalls der Jaguar am ehesten den Typ einer fortlebenden Stammart. Aus 

diesem Ansatz läßt sich jedenfalls kein Widerspruch zur taxonomischen Zusammenfassung der unter­

pleistozänen Jaguare Nordamerikas und Europas ableiten. Im Interesse einer mit taxonomischen Maß­

nahmen möglichst zu erreichenden Klarheit der Zuordnung wird auf dieser Basis die Konsequenz ge­

zogen, der europäischen Population eigenen Artrang abzusprechen. Die evolutive Altschicht des Jaguars 

umfaßt dann neben P onca augusta im nordamerikanischen Pleistozän die im Sinne von Chronosub- 

spezies unterscheidbaren (Hemmer 1972) europäischen Formen P. onca toscana vom Ende des mittleren 

bis zum oberen Villafranchium und P. onca gombaszoegensis aus dem späteren Unterpleistozän und dem 

unteren Mittelpleistozän (zur Grenzziehung mit der paläomagnetischen Grenze Matuyama/Brunhes 

folgt der Verfasser der entsprechenden INQUA-Empfehlung, zit. n. R.-D. Kahlke 1994).

Das Problem des Entstehungszentrums des Jaguars, der in seiner generalisierten frühpleistozänen Form 

nach wie vor als überlebende Stammart des Subgenus Panthera betrachtet werden darf, bleibt derzeit 

noch offen. Aus der Rezentanalyse (Hemmer 1981) ist die Ableitung des Löwen aus einer solchen ge­

neralisierten, jaguarhaften Stammform zwingend. Weitere Zusammenhänge in Raum und Zeit werden
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erst nach einer Revision dem Löwen zugeschriebener oberpliozänen Funde Afrikas (vgl. A. Turner 

1990a, b) zu erkennen sein.

2.1.2. Material

(Abb. 1, 2; Taf. 132-134)

Oberkieferfragment mit Inzisiven, Canin dex, allen Prämolaren und M1 dex, IQW 1984/20268 

(Mei. 19 788).

Oberkieferfragment dex. mit I3, IQW 1986/21 783 (Mei. 21 302).

Mandibelfragment sin. mit C und P3-M1, IQW 1983/19169 (Mei. 18 689). 

Mandibelfragment sin. mit I2,13, C, P3, P4, IQW 1992/24137 (Mei. 23 666).

Mandibelfragment dex. mit I2, C, P3~M13 IQW 1995/25 343 (Mei. 24 872).

I3 sin., IQW 1986/21 784 (Mei. 21 303).

C max. dex, IQW 1986/21 775 (Mei. 21294).

P3 dex, IQW 1986/21 777 (Mei. 21 296).

M1 sin, IQW 1986/21 781 (Mei. 21 300).

P3 dex, IQW 1986/21 782 (Mei. 21 301).

P4 sin, IQW 1986/21 789 (Mei. 21 308).

P4-Fragment dex, IQW 1986/21 778 (Mei. 21 297).

Mj dex, IQW 1986/21 780 (Mei. 21299).

Mj-Fragment sin, IQW 1986/21 776 (Mei. 21295).

Mi dex, IQW 1980/17157 (Mei. 16 678).

Humerus dex, IQW 1980/16247 (Mei. 15 758).

Humerusfragment, dex, IQW 1980/15 513 (Mei. 15 025).

Ulnafragment sin, IQW 1982/18126 (Mei. 17646). 

Scapholunare dex, IQW 1980/15 755 (Mei. 15267). 

Metacarpale I dex, IQW 1980/16 625 (Mei. 16146). 

Metacarpale II dex, IQW 1980/16621 (Mei. 16142). 

Metacarpale III dex, IQW 1980/16 622 (Mei. 16143). 

Metacarpale IV dex, IQW 1980/16 624 (Mei. 16145). 

Metacarpale V dex, IQW 1980/16623 (Mei. 16144). 

Pelvisfragment sin, IQW 1980/17482 (Mei. 17004).

2.1.3. Beschreibung und Vergleich

Zur Bestimmung der Mindestindividuenzahl wurden die Kriterien Körperseite, Größe, morphognosti- 

sche Unterschiede und Zahnabnutzungsgrad verwendet. Den postkranialen Stücken zufolge liegen Re­

ste von mindestens zwei Individuen vor, wovon bei mindestens einem der Epiphysenschluß noch nicht 

überall vollzogen war. Kiefer- und Gebißfunde verweisen auf wahrscheinlich fünf Individuen. Dem 

Grad der Zahnusuren zufolge waren davon zwei Tiere noch sehr jung, in einem nicht sehr weit über die 

Vollendung des Zahnwechsels hinausgehenden Alter. Zwei weitere dürften nur wenig älter gewesen sein. 

Ein mit mehreren, als zusammengehörig anzusehenden Einzelzähnen belegtes Individuum befand sich 

hingegen offensichtlich in einem sehr fortgeschrittenen Alter. Individuen mittleren Alters fehlen in der 

Fundserie. Der postkraniale Befund läßt sich mit den Gebißbefunden gut zur Deckung bringen.

Eine sichere Aussage zum Geschlechtsverhältnis ist nicht möglich. Das von Einzelzähnen repräsentier­

te, sehr alte Tier sollte im Blick auf die weit abgehobene Gebißgröße mit einiger Sicherheit männlichen 

Geschlechtes gewesen sein. Bei den beiden zahnmäßig kleinsten Individuen mag an Weibchen gedacht 

werden.

Individuelle Zusammengehörigkeit der großen und stark abgenutzten Einzelzähne vorausgesetzt, dürf­

te der betreffende alte Kater die rechte Kieferseite während seines Lebens stärker zum Fleischschneiden 

mit der Brechschere genutzt haben als die linke. Bei einem der jung-adulten Individuen war der rechte 

Canin des Oberkiefers gebrochen. Der Rest wurde anschließend im Gebrauch schräg von hinten ge-
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Tab. 1 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938), Untermaßfeld. Zahnmaße des Oberkiefers (in mm).

IQW 1984/20268 

(Mei. 19788)

IQW 1986/21775 

(Mei. 21294)

IQW 1986/21777 

(Mei. 21296)

IQW 1986/21781 

(Mei. 21300)

dex. sin.

Schnauzenbreite über die Caninen 82

^max

Länge am Schmelzrand — — 20,8

Breite am Schmelzrand — — 16,9

P2

Länge 7,6 7,8

Breite 5,2 5,3

P3

Länge 22,0 22,1 23,2

max. Breite n,o 11,2 ca. 11,7

vordere Breite 9,8 10,0 9,6

Paraconhöhe 11,4 11,3 —

P4

Länge 32,0 32,2

Länge am Innenhöcker 32,4 32,5

Länge an der vorderen Einziehung 31,3 31,5

max. Breite 18,4 18,0

Breite hinter dem Innenhöcker 11,8 12,0

hintere max. Breite 12,0 11,5

Paracon-Länge 12,1 12,0

Metastyl-Länge 12,2 12,4

Länge von Paracon + Metastyl 23,5 23,5

Paracon-Höhe 16,0 15,6

M1

Länge 10,4 - 13,2

Breite 5,3 - 6,1

schliffen. Da dieses Tier, nach der Usur der Prämolaren und Molaren zu urteilen, noch recht jung war, 

sollte der Bruch des Eckzahns schon bald nach seiner vollständigen Verfügbarkeit im Zuge der Zahn­

wechselfolge passiert sein.

Die Funde aus Untermaßfeld erweitern das derzeit verfügbare Material von P. onca gombaszoegensis 

deutlich. Sowohl metrisch (Tab. 1-3) als auch morphognostisch (Abb. 1-2; Taf. 132-134) bewegen sich die 

neuen Stücke mit wenigen Ausnahmen im Bereich für den europäischen Jaguar bereits bekannter Daten 

(Tab. 4-6). Eine bemerkenswerte Variabilität drückt sich vor allem im Bereich des Cingulums bzw. 

Schmelzrandes der Prämolaren und des Mj aus. Im Oberkiefer besitzen die P3 von IQW 1984/ 20268 

(Mei. 19 788) am Vorderrand gratartige Cingulumstrukturen, aus denen links und rechts an unter­

schiedlicher Stelle vorne bzw. zur Innenseite hin ein bzw. zwei winzige Höckerchen gebildet sind. Der 

P3 IQW 1986/21 777 (Mei. 21 296) zeigt diese Strukturen nicht. In der Unterkieferbezahnung fällt beim 

P4 IQW 1992/24137 (Mei. 23 666) lingual im hinteren Zahnteil eine Cingulumerhöhung zu einem schar­

fen Grat auf, die voll mit der Diagnose von gombaszoegensis durch Kretzoi (1938) harmoniert: »am P4 

ist das hintere Cingulum sehr kräftig, scharfkantig«. Ein ebensolches Cingulum kennzeichnet den P4 der 

Mandibel von Würzburg-Schalksberg. Bei den anderen P4 von Untermaßfeld ist diese Struktur 

schwächer. Während alle bisher beschriebenen Mi von P. onca gombaszoegensis keine Spur eines Meta- 

conids erkennen lassen, ist bei dem sehr großen Reißzahn IQW 1986/21780 (Mei. 21299) ein ausge­

sprochen tigerhaftes Metaconid ausgeprägt. Den anderen Molaren von Untermaßfeld fehlt dieses 

Höckerchen. Neben der Ausbauchung des Schmelzrandes lingual unterhalb des Mi-Kerbsattels er­

scheint die gesamte linguale Basis des Molaren IQW 1995/25 343 (Mei. 24 872) knotig. Der Schmelzrand
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Tab. 2 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938), Untermaßfeld. Zahnmaße des Unterkiefers (in mm).

IQW 

1983/19169 

(Mei. 18 689)

IQW 

1992/24137 

(Mei. 23 666)

IQW 

1995/25343 

(Mei. 24 872)

IQW 

1986/21782 

(Mei. 21301)

IQW 

1986/21789 

(Mei. 21308)

IQW 

1986/21780 

(Mei. 21299)

IQW 

1980/17157 

(Mei. 16678)

Mandibelmaße

Mandibelhöhe

im Diastema 33,5 — 33,7

hinter M[ 37,5 — —

Diastema-Länge (ca. 22) 19,1 ca. 16

Pj-Mj-Länge (alveolär) 59,5 - 58,6

Cmand

Kronenhöhe

(am hinteren Schmelzrand) 28,5 38,1 32,0

Länge

(am hinteren Schmelzrand) 18,5 18,2 17,3

Breite am Schmelzrand

außen 13,0 13,7 13,8

innen 12,5 12,5 12,6

I2

Höhe - 7,7 6,0

L

Höhe — 9,2 —

max. Breite — 5,9 —

Länge - 6,5 -

P3

Länge 14,8 15,9 15,6 18,3

max. Breite 7,4 7,2 8,0 9,1

vordere Breite 6,4 6,6 6,3 7,5

Protoconid-Länge 8,2 8,7 9,1 10,7

Protoconid-Höhe 8,6 8,4 8,6 9,6

P4

Länge 21,8 22,9 22,0 24,5+

max. Breite 10,7 11,3 10,7 12,2

vordere Breite 8,8 9,4 8,9 10,7

Protoconid-Länge 11,3 11,5 11,8 11,8

Protoconid-Höhe 13,4 14,1 13,6 15,2+

Länge 22,3 - 23,0 27,7 25,4

max. Breite 11,3 — 11,2 U,4 12,2

Protoconid-Länge 13,3 — 14,0 16,0 15,0

Protoconid-Höhe 12+ — 13,5 15,0 14,2+

Paraconid-Länge 12,3 — 12,1 15,0 13,9

Paraconid-Höhe 13+ — 13,7 12,5+ 14,2+

Kerbsattelhöhe 7,0 - 6,3 7,4 7,6

ist bei diesem Zahn lingual im vordersten Abschnitt wie eine Spitze auf die Wurzel heruntergezogen. 

Der Vorderrand des Paraconids ist im Seitenprofil in für P. onca gombaszoegensis typischer Form 

stark gerundet und im oberen Abschnitt zurückfliehend.

In ihren absoluten Größen und ihren Längen-Breiten-Relationen passen die oberen und unteren Prä­

molaren und der untere Molar der Jaguare von Untermaßfeld sehr gut zu allen späteren west- und mit­

teleuropäischen P. onca gombaszoegensis-Serien. Abweichend erscheinen die Stücke aus Untermaßfeld 

hinsichtlich ihrer P3-P4-Proportion: P3 Länge in % P4-Länge 68-71 (n = 3) gegenüber 71,5-78 in der 

Sammelserie Westbury, UEscale, Würzburg-Schalksberg, Stränskä skäla (%-Einzelwerte jeweils auf 0,5 

gerundet), wobei der Minimalwert 71,5 aus Stränskä skäla kommt. Die spätpliozänen und unterpleisto-
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Humerus IQW 1980/16247 

(Mei. 15 758)

IQW 1980/15513 

(Mei. 15 025)

kleinste Breite der Diaphyse 

größte Breite distal 

größte Tiefe distal 

größte Trochleabreite 

kleinste Trochleadicke

Abstand Foramen entepicondyloideum - 

medialer Trochleakiel

vorne

hinten

27 26,5

78 76,5

49 52

53 51,5

25 25

44 45

49,5 50

Metacarpalia MC I

IQW 1980/16 625 

(Mei. 16146)

MC II

IQW 1980/16 621 

(Mei. 16142)

MC III

IQW 1980/16622 

(Mei. 16143)

MC IV

IQW 1980/16624 

(Mei. 16145)

MC V

IQW 1980/16623 

(Mei. 16144)

größte Länge

Größte Breite proximal 

größte Tiefe proximal 

kleinste Breite der Diaphyse

38

19 19 24 18 20

14 25 22,5 21,5 21

13 13,5 14 13 12

Tab. 3 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938), Untermaßfeld. Maße der Skelettelemente der Vorderextremität (in mm).

M

^max 

min-max n M

P3

min-max n M

P4 

min-max n

Untermaßfeld L 20,8 1 22,4 22,0-23,2 3 32,0-32,2 2

(diese Arbeit, Tab. 1) B 16,9 1 11,3 11,0-11,7 3 18,0-18,4 2

Westbury-Sub-Mendip, England L 21,4 18,5-24,1 5 21,7 1 29,7-33,0 2

(Bishop 1982) B 16,9 15 -19,3 5 10,7 1 18,5 1

UEscale, Südfrankreich L - 23,0 22,7-23,1 3 31,9 31,5-32,3 3

(Bonifay 1971) B - 11,8 11,5-12,2 3 16,4-18,7 2

Vallonet, Südfrankreich L 22,0-25,8 2 (7? gombaszoegenensis + -

(de Lumley et al. 1988) B 17,8-19,7 2 » P. leo fossilis«) 17,5 1

Gombaszög, Ungarn L - - 32,9 1

(Kretzoi 1938) B - - 19,0 1

Petralona, Griechenland L - 23,6 1 -

(Kurten u. Poulianos 1981) B - 11,9-13,0 2 -

Toskana, Italien L 19,6 17 -22,6 5 21,3 17,5-24,0 6 30,0 26,8-31,8 6

(Del Campana 1915: P. onca toscana) B 14,7 11,4-19 5 9,1 8,0-10,0 5 15,8 13,7-17,3 6

Erpfingen, Deutschland L - - 30,1 1

(Lehmann 1954) B - - 15,0 1

Nordamerika L 21,1 19,5-23,0 10 19,9 16,9-22,3 10 31,3 26,8-35 13

(Kurten 1965, 1973a: P. onca augusta) B 17,6 16,1-20,3 11 10,6 9,2-12,2 13 16,1 13,1-18,7 11

Tab. 4 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938). Vergleichsmaße der Zähne des Oberkiefers (in mm). - L Länge, 

B Breite.

zänen Jaguare der Toskana tendieren zu schmaleren P3 (Breite in % der Länge 45,9 ± 5,0, n - 6, ge­

genüber 51,0 ± 1,7, n = 5), etwas schmäleren P4 (52,8 ± 1,7, n = 6, gegenüber 56,3 ± 2,8, n = 6), besitzen 

aber weit breitere P3 (56,3 ± 2,4, n = 4, gegenüber 48,8 ± 2,4, n = 12) und breitere P4 (51,6 ± 2,5, n = 7, 

gegenüber 48,3 ± 1,3, n = 16) im Vergleich zu den späteren mittel- und westeuropäischen Tieren. Die 

spätpliozänen Funde von Tegelen entsprechen diesbezüglich der Toskana-Serie (in einem Fall sogar noch
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M

Cmand 

min-max n M

Pa 

min-max n M

P4 

min-max n M

Mj

min-max n

Untermaßfeld L 18,0 17,3-18,5 3 16,2 14,8-18,3 4 22,8 21,8-24,5 4 24,6 22,3-27,7 4

(diese Arbeit, Tab. 2) B 13,5 13,0-13,8 3 7,9 7,2- 9,1 4 11,2 10,7-12,2 4 12,0 11,2-13,4 4

Westbury-Sub-Mendip, England L 19,9 1 16,8-17,3 2 22,7 21,6-23,7 4 24,7 23,0-26,3 4

(Bishop 1982) B 14,7 1 7,5- 8,2 2 10,9 10,2-11,4 6 11,8 11,1-12,3 5

L’Escale, Südfrankreich L - 17,1 16,8-17,5 4 23,4 22,6-24,5 6 25,4 24,8-26, 3 6

(Bonifay 1971) B - 8,6 8,5- 8,9 4 11,4 10,6-12,1 6 12,2 11,6-13,4 6

Mosbach, Deutschland L ca. 19 - - 21,8-24,2 2

(Hemmer u. Schütt 1969; B ca. 16 - - 11,4-12,8 2

Schmidtgen 1922)

Würzburg-Schalksberg, D eutschland L - 19,5 1 25,8 1 25,8 1

[Schütt (MS)] B - 9,2 1 12,0 1 12,2 1

Gombaszög, Ungarn L - 17,1 1 - 20,0-22,2 2

(Kretzoi 1938) B - - - -

Stränskä skäla/Brno, Tschechien L - 16,0 1 22,3 1 25,0 1

(Thenius 1972) B - 7,8 1 10,9 1 12,8 1

Lakhuti, Tadzhikistan L - 15,8 1 22,0 1 23,1 1

(Sotnikova u. Vislobokova 1990) B - 7,1 1 11,0 1 10,3 1

Toskana, Italien L 19,0 18,0-20,0 4 15,7 14,0-17,0 6 20,7 18,8-22,0 6 22,3 21,2-23,3 5

(Del Campana 1915: P. onca toscana) B 13,0 11,0-15,0 4 8,8 8,0-10,0 6 10,5 9,7-11,0 6 10,8 10,0-11,6 5

Tegelen, Holland L ca. 16,5 1 15,3 14,3-15,9 3 20,1 19,3-21,5 3 20,2 1

(Von Koenigswald 1960) B ca. 12,5 1 9,0- 9,5 2 10,0 9,6-10,5 3 9,6 1

Nordamerika L 20,5 18,7-21,8 9 16,2 13,7-18,1 9 22,4 19 -25,0 18 23,0 20,7-26,1 16

(Kurten 1965, 1973a: P. onca augusta) B 16,3 14,4-17,2 10 8,4 7,8- 9,0 8 11,3 10,0-13,0 17 11,8 11,0-12,9 15

Tab. 5 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938). Vergleichsmaße der Zähne des Unterkiefers (in mm). - L Länge, B Breite.

kleinste Breite der Diaphyse größte Breite distal größte Trochleabreite

Untermaßfeld 26,5-27 76,5-78 51,5-53

(diese Arbeit, Tab. 3) n = 2 n = 2 n = 2

L’Escale, Südfrankreich 21,8-22,5 ca. 70 -75,5 -

(Bonifay 1971) n = 2 n = 2

Vallonet, Südfrankreich 29,1 81,4 ca. 59

(de Lumley et al. 1988) n = 1 n= 1 n = 1

Süßenborn, Deutschland 25,6 68,0 ca. 49,0

(Kurten 1969) n = 1 n = 1 n = 1

Gombaszög, Ungarn - 73,0 53,0

(Kurten 1969) n = 1 n = 1

Nordamerika 23,3-28,9 68 -80 48 -60

(Kurten 1965, 1973a: 26,8+ 1,7 75,4 ± 4,3 54,9 ± 3,9

P. onca augusta) n - 8 n = 9 n = 7

Tab. 6 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938). Vergleichsmaße des Humerus (in mm).

breiterer P3). Hinsichtlich ihrer absoluten Maße erscheinen die frühen Toskana-Jaguare im Mittel etwas 

kleiner als die späteren mittel- und westeuropäischen Vertreter der Art. Auch diesbezüglich ordnen sich 

die Maße des Tegelen-Materials der Toskana-Serie zu (Tab. 5).

Die Jaguare des nordamerikanischen Pleistozäns (Sammelserie aus Kurten 1965, 1973 a, Tab. 4, 5) ver­

mitteln mit breiterer Streuung zwischen den beiden europäischen Gruppen. Hinsichtlich ihrer Zahn­

proportionen schließen sie sich weder der einen noch der anderen unmittelbar an (Breite in % der Län-
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Abb. 2 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938), Untermaßfeld. - a-d Metacarpale V dex. IQW 1980/16623 (Mei. 

16144); a dorsal, b intern, c extern, d proximal. - e-h Metacarpale IV dex. IQW 1980/16624 (Mei. 16145); e proximal, f dorsal, 

g intern, h extern. - i-m Metacarpale III dex. IQW 1980/16622 (Mei. 16143); i dorsal, k intern, 1 extern, m proximal. - n-q 

Metacarpale II dex. IQW 1980/16621 (Mei. 16142); n proximal, o dorsal, p intern, q extern. - r-t Metacarpale I dex. IQW 

1980/16625 (Mei. 16146); r dorsal, s extern, t proximal. - u-v Scapholunare dex. IQW 1980/15 755 (Mei. 15267); u distal, v pro­

ximal. - M — ca. 1:2.

ge: P3 53,0 ± 4,3, n = 7, P4 51,6 ± 2,8, n = 11, P3 53,2 ± 4,9, n = 8, P4 50,3 ± 2,1, n = 16, P3-Länge in % 

P4-Länge 68,1 + 4,1, n = 5).

«— Abb. 1 Panthera onca gombaszoegensis (Kretzoi, 1938), Untermaßfeld. - a-c Humerus dex. IQW 1980/16247 (Mei.

15 758); a anterior, b posterior, c medial. - d-e Humerus dex. IQW 1980/15 513 (Mei. 15 025); a anterior, b posterior, c medial. 

M = ca. 1:2.

Überwiegend fragmentarisch erhaltene, aber sicher zuordenbare Reste der Vorderextremität liegen me­

trisch im Rahmen bereits bekannter Daten (Tab. 6). Die beiden Humeri von Untermaßfeld belegen aus­

gesprochen starke Tiere. Unter den verfügbaren P. onca gomZwzoegezzszs-Vergleichsfunden aus dem 

frühen Mittelpleistozän West- und Mitteleuropas werden sie nur von einem Humerus aus Vallonet über­

troffen. Von Del Campana (1916) zunächst »Leopardus arvernensis« = P. onca toscana zugeordnete Ele­

707



mente der Vorderextremität, so auch zwei Humerusfragmente, wurden von Schaub (1925) als zu Meg- 

antereon cultridens gehörig erkannt. Ein von Kurten u. Poulianos (1977) dem europäischen Jaguar zu­

geschriebener Humerusrest von Petralona fällt soweit aus der sonstigen Variation heraus, als daß er hier­

her gehören könnte (s. u.). Das postkraniale Skelettmaterial aus Untermaßfeld unterstreicht die 

grundsätzliche Feststellung (Bonifay 1971) sehr schweren Extremitätenbaues dieser Pantherkatze.

2.1.4. Schlußfolgerungen

Die Jaguare von Untermaßfeld liegen neben offensichtlichen Eigenheiten einer Lokalpopulation im Va­

riationsbereich der jüngeren europäischen Form P. onca gombaszoegensis und setzen sich von der frühen 

Form P. onca toscana des späten mittleren und des oberen Villafranchiums ab. Damit sind sie taxono­

misch als P. onca gombaszoegensis zu behandeln.

Die Körpergröße einer Art ist eine der entscheidenden Grundlagen ihrer Biologie. Eine Bewertung öko­

logischer Zusammenhänge ist ohne deren Kenntnis kaum sinnvoll möglich. In vergleichender Hinsicht 

ist das Körpergewicht der geeignetste Ausdruck der als solche nicht unmittelbar meßbaren Größe. Für 

fossile Feliden ist eine erste grobe Abschätzung der Gewichtskategorie über die von Van Valkenburgh 

(1990) erarbeitete Formel nach der Mj-Länge möglich:

log Gewicht = 3,05 log Mi-Länge - 2,15 (Gewicht in kg, Molarenlänge in mm).

Da der untere Molar zwar ein funktionell entscheidender Teil des Felidengebisses ist, aber als solcher 

selbst nur indirekt mit dem Gewicht in Beziehung steht, sind aus seiner Länge erhaltene Gewichts­

schätzungen allerdings mit deutlichem Vorbehalt zu beurteilen. Spezifische Spezialisierungen im Gebiß, 

unterschiedliche Proportionen von Kopf zu Körper und die allgemeine Wuchsform erscheinen dazu ge­

eignet, das aus der Länge des Mi erhaltene Resultat mehr oder minder stark zu problematisieren.

Die Querschnitte der großen Extremitätenknochen sind demgegenüber biomechanisch unmittelbar an 

das Gewicht gebunden. Für die literaturgängigen Maße der kleinsten Diaphysenbreite von Humerus 

und Femur wurden daher auf der Basis der gesamten Gewichtsspanne rezenter Feliden Formeln zu ver­

läßlicheren Gewichtsschätzungen entwickelt (Anhang):

log Gewicht = 2,886 log Humerus-Diaphysenbreite - 1,910

log Gewicht = 3,342 log Femur-Diaphysenbreite - 2,569

(Gewicht jeweils in kg, Breitenmaße jeweils in mm)

Für die Jaguare aus Untermaßfeld errechnen sich mit der Reißzahnformel Körpergewichte zwischen 90 

und 180kg (zur Vermeidung von Scheingenauigkeiten wird wie für die Schätzwerte aus den Schaftbrei­

ten von Humerus und Femur gerundet, s. Anhang). Für den kleinen Mi aus Gombaszög ergibt sich ein 

Schätzwert um 70 kg als untere Grenze. Die Gewichte der endpliozänen und frühpleistozänen Form P. 

onca toscana lassen sich den Molaren zufolge zwischen 70 und 100 kg schätzen. Mit den Humerus- und 

Femurformeln ergeben sich für Untermaßfeld-Jaguare Werte von 160 und 170 kg, für P. onca gomba­

szoegensis insgesamt 90-210kg, mit einem Mittelwert bei 140kg (n = 10). Die Minimalwerte stammen 

von L’Escale, der Maximalwert von Vallonet. Aus der Toskana ergibt sich für einen Femur ein Gewicht 

um 100kg. Minimum und Mittel (aus 20 Molaren: 120kg) liegen den Langknochen zufolge um jeweils 

20kg höher als nach dem Reißzahn, das Maximum um 30kg. Dieses Ergebnis unterstreicht die schon 

von Bonifay (1971) aus der Gestalt postkranialer Skelettelemente getroffene Feststellung sehr schweren 

Körperbaues. Das Gewicht wird hier auf der Basis der Molarenlänge unterschätzt.

Im Rezentvergleich finden sich für P onca gombaszoegensis gute Größenparallelen im indochinesischen 

Tiger (P. tigris corbetti) mit mittleren Gewichten von 100-130kg bei den Weibchen und 150-195kg bei 

den Männchen sowie im indischen Löwen (7? leo persicai) mit 110-120 bzw. 160-190kg (Daten aus der 

Kompilation von Nowell u. Jackson 1996). Rezente Jaguare sind wesentlich kleiner: Mittelwerte der 

Körpergewichte bei Weibchen und Männchen 42 und 57kg bei mittelamerikanischen, 76 und 100kg bei 

brasilianischen Tieren (Nowell u. Jackson 1. c.). Für pleistozäne nordamerikanische Jaguare errechnet 

sich nach den Humerus und Femur-Formeln eine Gesamtgewichtsvariation von 110-230kg (Grund­

werte nach Kurten 1965, 1973a). Die erste Gewichtsschätzung für den europäischen Jaguar, die ähnlich 

der Schätzung nach der Reißzahnlänge auf Längenrelationen basierte und sich auf den Vergleich mit
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Abb. 3 Mutmaßliche Rolle von Herbivorenarten der Fauna von Untermaßfeld im Beutespektrum von Panthera onca gomba- 

szoegensis. Darstellung der Beuteformen je nach zu erwartendem Gewicht in Kreisgrößenkategorien (logarithmische Schritte). 

Kleine Kreise unterhalb der großen symbolisieren Jungtiere, Mehrfachdarstellung beim Wildschwein verweist auf die hohe 

Reproduktionsrate über regelmäßige Mehrlingsgeburten. Pfeile auf die großen Kreise: Erbeutung aller Altersstadien zu erwarten; 

Pfeile auf die kleinen Kreise: Erbeutung hauptsächlich von Jungtieren wahrscheinlich. Dicke Pfeile: mutmaßlich zentrale Rolle 

als Beuteart; dünne durchgezogene Pfeile: mutmaßlich regelmäßige, aber nicht zentrale Rolle als Beuteart; dünne, unterbrochene 

Pfeile: mutmaßlich marginale Rolle als Beuteart. Jeweilige Begründung s. Text.
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Löwe und Leopard bezog, lag mit 60-160 kg ohne Berücksichtigung des schweren Körperbaues deutlich 

zu tief (Hemmer 1971b).

Die Schätzung der Körpergewichte nach der Formel für die Schaftbreite des Humerus ergibt für zwei 

zunächst dem europäischen Jaguar zugeordnete Funde aus Petralona (Kurten u. Poulianos 1977, 1981) 

Werte von 300 und 350kg. Dies ist der Bereich des großen mittelpleistozänen Löwen (7? leo fossilisj, der 

für Petralona auch gut belegt ist. Umgekehrt ist die Bestimmung eines oberen Canins aus Vallonet als 

Löwe (de Lumley et al. 1988) nach Größenvergleichen in Frage zu stellen. Schon in der kleinen Serie von 

Untermaßfeld liegt ein Verhältnis der minimalen zur maximalen Zahnlänge bei P3 und Mj von 1:1,24 

vor; die ähnlich kleine Serie oberer Caninen aus Westbury zeigt ein solches Verhältnis von 1:1,30. Das 

am häufigsten fundmäßig vertretene Gebißelement des west- und mitteleuropäischen Jaguars ist der un­

tere Molar. Seine Gesamtvariation verhält sich wie 1:1,39. Wird diese Spanne angesetzt, so ist auf der Ba­

sis des kleinsten bekannten C max. (Westbury) für den größten eine Länge von 25,7mm zu erwarten. 

Das für den Canin von Vallonet bestimmte Maß von 25,8 mm liegt noch im Meßfehlerbereich dessen. 

Da der eindeutig als dem europäischen Jaguar zugehörig bestimmte Humerus von Vallonet die Existenz 

eines ausnehmend großen Individuums anzeigt (s. o.), erscheint es unmöglich, allein aus Maßgründen 

den betreffenden oberen Canin als Beleg für die Existenz von P. leo fossilis zu werten. Der Löwe darf auf 

dieser Grundlage nicht als für Vallonet nachgewiesen gelten.

Der rezente Jaguar ist als guter Schwimmer mit Wasser assoziiert. Sein Lebensraum reicht vom Regen­

wald über saisonal überschwemmtes Sumpfland und Grassavanne bis zum Dornbuschwald und trocke­

nen Laubwald; in Grasländern bevorzugt er Flußuferwälder (Nowell u. Jackson 1996). Für den eu­

ropäischen Jaguar ist in Anbetracht seines grundlegend vergleichbaren Körperbaues ebenso wald- und 

wasserreiches Gelände als Hauptlebensraum zu erwarten. Diese Erwartung steht mit der paläobiologi- 

schen Situation der Fundorte in Einklang (Hemmer 1971). Im feuchten Galeriewald des Werratales bei 

Untermaßfeld sollte er demgemäß ideale Lebensbedingungen gefunden haben.

Der Versuch einer Rekonstruktion des Nahrungsspektrums des Jaguars des unterpleistozänen Werrata­

les darf nicht von den bevorzugten Beutetieren des viel kleineren rezenten Jaguars ausgehen, sondern hat 

an Katzen vergleichbarer Körpergröße anzusetzen. Die besten Passungen wurden für den indischen 

Löwen und den indochinesischen Tiger gefunden. Hauptbeute der Reliktpopulation dieses Löwen ist 

mit 45% aller Risse der Axishirsch {Axis axis). Er findet in der Fauna von Untermaßfeld seine Größen­

parallele in Cervus nestii. Weitere 15% der Risse des indischen Löwen stellt der Sambar (Cervus unico- 

lor), der sogar das eigentlich bevorzugte Beutetier darstellen mag. Er hat in Untermaßfeld sein Größen­

pendant am ehesten in Eucladoceros giulii. Eine weitere, besonders wichtige Komponente der Löwen­

beute sind Haustiere, vor allem Rinder. Für Untermaßfeld mag hier vergleichend zumindest an Kälber 

von Bison mennen gedacht werden. Der Tiger findet über seinen gesamten, riesigen Verbreitungsraum 

hinweg in Hirschen verschiedener Art und in Wildschweinen seine Hauptbeute. Neben den beiden be­

reits genannten größenmäßig mittleren Hirscharten ist im Werratal an die gelegentliche Erbeutung der 

beiden restlichen Cerviden, Capreolus sp. als eigentlich zu kleine und Alces carnutorum als eigentlich zu 

große Beuteart zu denken. Ein Wildschwein ist mit Sus scrofa auch in Untermaßfeld vertreten. In der 

Tigerbeute spielen lokal daneben Wildrinder eine spezielle Rolle. Wieder ist das Pendant von Unter­

maßfeld in Bison menneri zu suchen. Zu erwähnen bleiben gelegentliche Tigerattacken auf Elefanten- 

und Nashornkälber, in beiden Fällen mit möglichen Parallelen in der Fauna von Untermaßfeld. Im Blick 

auf die Vorliebe wassernaher Lebensräume des Jaguars sind neben den letztgenannten Dickhäutern für 

Untermaßfeld Flußpferdkälber in Betracht zu ziehen. An kleinerer Zusatzbeute standen in der Wasser­

landschaft ferner Castor fiber und Trogontherium cuvieri zur Verfügung (Informationen zur Löwen- 

und Tigerbeute aus der Kompilation von Nowell u. Jackson 1996).

2.2. Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925)

2.2.1. Vorbemerkungen

Große Geparden sind im Prinzip kennzeichnend für Carnivorengesellschaften des gesamten europäi­

schen Villafranchiums. Ihr Erscheinen ist Teil einer weltweiten Ausbreitung aus einem noch unbekann­
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ten Entwicklungszentrum vor etwa 3 Millionen Jahren. Am Ende des Pliozäns finden sich Geparden in 

Afrika, Europa, Mittelasien, Indien, China und Nordamerika (Adams 1979; Ficcarelli 1984; Sotnikova 

1989). In Europa erlischt die letzte Gepardenpopulation im Mittelpleistozän, offenbar im Zuge der Kli­

maänderung am Ende des Cromer; in Nordamerika stirbt der Gepard erst im Jungpleistozän aus (Schütt 

1970b; Adams 1979; Ficcarelli 1984). In Afrika und in Vorder-, Mittel- und Südasien überlebt die Art 

Acinonyx jubatus bis in die Jetztzeit.

Schaub (1939, 1949) und Viret (1954) belegten die Zusammengehörigkeit unter verschiedenen Namen 

beschriebener postkranialer Elemente und Gebißreste zu einer großen Form des Geparden, Acinonyx 

pardinensis. Thenius (1954) beschrieb Gepardenfunde aus dem Mittelpleistozän von Hundsheim (Öster­

reich) als A. intermedius, bevor das für die weitere Kenntnis erst zum Schlüssel werdende umfangreiche 

Material von A. pardinensis aus dem mittleren Villafranchium von Saint Vallier (Südfrankreich) durch 

Viret (1954) publiziert war. Viret (1. c.) stellte die Eigenständigkeit der Hundsheimer Form in Frage. 

Schütt (1970b) revidierte mit der Beschreibung eines Humerusfragmentes aus den Mosbacher Sanden 

die mittelpleistozänen Gepardenfunde. Sie setzte dabei A. intermedius in die Synonymie von A. pardi­

nensis. In einer Übersichtsbearbeitung zur Evolution der Gattung Acinonyx widersprach Ficcarelli 

(1984) dieser Auffassung. Er erkannte vielmehr Ähnlichkeiten des Hundsheimer Geparden zur rezen­

ten Form A. jubatus, mit der er ihn auf dem Artniveau vereinigen möchte. Da dies auch für ein Skelett 

aus dem chinesischen Jungpleistozän (Oberhöhle von Zhoukoudian) gilt, andererseits die oberpliozänen 

Geparden aus dem Verbreitungsraum des rezenten A. jubatus (Afrika bis Indien) keine bedeutsam er­

scheinenden Unterschiede zu A. pardinensis aufweisen (Ficcarelli 1984), ergibt sich die Frage, ob die Ge­

nese von A. jubatus einen durch intensiven Genfluß gestützten, breiten Übergang im unteren Mittel­

pleistozän von A. pardinensis her beinhaltete, oder ob sie auf ein noch unbekanntes Zentrum im alt­

weltlichen Verbreitungsgebiet zurückgeht, von dem aus es zu einer neuerlichen Ausbreitung von A. ju­

batus über Eurasien und Afrika kam.

Die nordamerikanischen Geparden des oberen Pliozäns wurden zunächst als Felis {Puma) studeri in die 

Nähe des Pumas gebracht (Savage 1960). Auch die Erstbeschreibung der jungpleistozänen Form {»Fe­

lis« trumani) verglich diese allein mit dem Puma (Orr 1969). Die Entdeckung auch umfangreichen post­

kranialen Materials der letztgenannten Form führte zur Erkenntnis ihrer Gepardenhaftigkeit, die aller­

dings noch als das Resultat konvergenter Evolution interpretiert wurde (Martin et al. 1977). Die Er­

kenntnis, daß es sich bei den umfangreichen Übereinstimmungen in abgeleiteten Merkmalen des Schä­

dels und des postkranialen Skelettes zwischen altweltlichen Geparden und diesem neuweltlichen For­

menkreis nur um Synapomorphien handeln kann, führte schließlich zur Vereinigung in der Gattung 

Acmonyx, allerdings nicht ohne ein neues Subgenus Miracinonyx zu schaffen (Adams 1979). Die Recht­

fertigung dessen erscheint durchaus fraglich. Falls die frühen, oberpliozänen nordamerikanischen Fun­

de eine Unterscheidung auf dem Speziesniveau zulassen, so ist keinesfalls eine Trennung auf dem sub­

generischen Niveau sinnvoll, wenn man die Unterschiede innerhalb von nicht unterteilten rezenten 

Felidengenera (z.B. Felis, Lynx) oder Subgenera (Subgenus Panthera) in Betracht zieht.

Zur Frage entweder eines direkten evolutiven Übergangs von A. pardinensis zu A. jubatus im unteren 

Mittelpleistozän oder der Ablösung einer frühen A. pardinensis-Population durch eine spätere Popula­

tion von A. jubatus während dieser Periode erscheint jegliches Material aus der Übergangszeit vom spä­

ten Villafranchium zum Mittelpleistozän von erheblicher Bedeutung. Untermaßfeld steht mit einem na­

hezu vollständigen Schädel und einer ebenso vollständigen Hinterextremität eines Geparden im zeitli­

chen Umfeld dieses Schnittpunktes.

2.2.2. Material

(Abb. 4-10; Taf. 135-137, Taf. 138, 1)

Schädel mit Unterkiefer, IQW 1980/16 350 (Mei. 15 861) + 1980/15 503 (Mei. 15 015) (Mandibel dex.) 

+ IQW 1980/15 504 (Mei. 15 016) (Mandibel sin.).

Atlasfragment, IWQ 1980/16354 (Mei. 15 865).

Epistropheusfragment, IQW 1980/16353 (Mei. 15 864).
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Pelvisfragment dex., IQW 1980/15 704 (Mei. 15 216).

Femur dex., IQW 1980/15 643 (Mei. 15160).

Tibia dex., IQW 1980/15 874 (Mei. 15 385) + IQW 1980/15 875 (Mei. 15 386).

Astragalus dex., IQW 1980/15 794 (Mei. 15 306). 

Calcaneus dex., IQW 1980/15 793 (Mei. 15 305). 

Naviculare dex., IQW 1980/15 792 (Mei. 15 304). 

Ectocuneiforme dex., IQW 1980/15 794 (Mei. 15 305a). 

Cuboid dex., IQW 1980/15 654 (Mei. 15 166).

Metatarsale II dex., IQW 1980/15 797 (Mei. 15 308).

Metatarsale III dex., IQW 1980/15 796 (Mei. 15 307). 

Metatarsale IV dex., IQW 1980/15 655 (Mei. 15167).

Metatarsale V dex., IQW 1980/15 657 (Mei. 15169).

3 Sesambeine, IQW 1980/15 653 (Mei. 15165), IQW 1980/15 675 (Mei. 15187), IQW 1980/15 652 

(Mei. 15164).

Phalanx I Dig. II-Fragmente, IQW 1980/15 680 (Mei. 15 192) +IQW 1980/15 669 (Mei. 15181). 

Phalanx 1 Dig. III, IQW 1980/15 670 (Mei. 15182).

Phalanx 1 Dig. IV-Fragment, IQW 1980/15 668 (Mei. 15180)

Phalanx 1 Dig. V-Fragment, IQW 1980/15676 (Mei. 15188).

Phalanx 2 Dig. II, IQW 1980/15 674 (Mei. 15186).

Phalanx 2 Dig. III, IQW 1980/15 671 (Mei. 15183).

Phalanx 2 Dig. IV, IQW 1980/15 673 (Mei. 15 185). 

Phalanx 2 Dig. V, IQW 1980/15 677 (Mei. 15189).

Phalanx 3 Dig. II-Fragment, IQW 1980/15 672 (Mei. 15184)

Phalanx 3 Dig. III-Fragment, IQW 1980/15 678 (Mei. 15190)

Phalanx 3 Dig. IV-Fragment, IQW 1980/15 679 (Mei. 15191) 

Phalanx 3-Fragment, IQW 1980/15 681 (Mei. 15193).

Metacarpale III sin., IQW 1980/15 656 (Mei. 15168). 

Metacarpale V sin., IQW 1980/16555 (Mei. 16076).

2.2.3. Beschreibung und Vergleich

In Anbetracht der gleichermaßen geradezu riesigen Größe des Schädels und des Hinterbeines des Ge­

parden von Untermaßfeld ist von der Zusammengehörigkeit aller Fundstücke zu einem einzigen Indi­

viduum auszugehen, von dem vollständige Teile des Kadavers eingebettet wurden. Die im Vergleich zu 

anderen oberpliozänen und unterpleistozänen Geparden gewaltige Größe dieses Tieres ist ausschließlich 

auf einen Kater beziehbar, der nach dem Usurbefund des Gebisses voll adult war.

Der Kopf mit den anhängenden ersten beiden Halswirbeln muß bald nach dem Tod des Tieres in das Se­

diment eingebettet worden sein, da der Unterkiefer zwar offenbar locker herunterhing, sich aber noch 

in voller Artikulation befand (Taf. 135, 2). Nahe des Vorderrandes des linken Nasale findet sich ein tie­

fer, kreisförmig mit feiner Auseckung in Richtung der vorderen, lateralen Nasaliaspitze gestalteter Ein­

druck, hinter dem eine Verdichtungswelle im Knochen erscheint. Der Längsdurchmesser dieses Ein­

druckes beträgt 6,5, der Querdurchmesser 5,5 mm. Er läßt sich als Ergebnis eines mit großer Kraft aus­

geführten Einwirkens eines Gegenstandes mit nahezu rundem Querschnitt nebst einem kleinen Grat in 

schräger Richtung von links vorne/oben interpretieren. Ein unterer Canin von Pachycrocuta brevirostris 

paßt mit seiner flach verrundeten Spitze samt seinem Schmelzgrat einwandfrei in diesen Eindruck. Im 

Gaumen existiert ein Knochenausbruch mit ca. 15,5 mm Längs- und ca. 14 mm Querdurchmesser, der 

als Einbiß des gegenüberliegenden Oberkiefercanins der Hyäne verstanden werden kann, von links vor- 

ne/unten gegen die Mitte des Kopfes gerichtet. Um in dieser Weise den Oberkiefereckzahn von der 

Kopfunterseite des Geparden, den Unterkiefereckzahn aber von der Kopfoberseite her ansetzen zu kön­

nen, sollte eine Hyäne von vorne links in die Schnauze des wenigstens auf der Seite, wenn nicht auf dem 

Rücken liegenden Tieres eingebissen haben. Dies ist kaum anders als im Zugriff auf einen Kadaver zu
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Schädel *

Condylobasallänge

Basallänge

Nasion-Prosthion

Basicranialachse (Basion-

Synsphenion)

Basifacialachse (Synsphenion-

Prosthion)

Jochbogenbreite

Hirnschädelbreite

ca. 216

ca. 200

ca. 124

ca. 72,5

ca. 142

ca. 173

um 76/77

max. Breite über die Caninalveolen 

max. Gaumenbreite über die P4-

Alveolen

Mastoidbreite

Breite über die Occipitalcondylen 

Breite des Foramen magnum 

Höhe des Foramen magnum 

max. Durchmesser(Länge) der Bulla 

min. Durchmesser(Breite) der Bulla

ca. 70

ca. 102

ca. 79,5

47

25

21

40

26

^2 max

Kronenhöhe

Länge am Schmelzrand

Breite am Schmelzrand

dex. sin. P2

Länge

Breite

dex. sin.

27+

15,4

12,1

3,7

4,2

P3

Länge 

max. Breite 

vordere Breite 

Paracon-Länge 

Paracon-Höhe

dex. sin. P4

Länge

Länge am Innenhöcker 

max. Breite

Breite hinter dem

Innenhöcker 

hintere max. Breite 

Paracon-Länge 

Metastyl-Länge 

Länge von Paracon +

Metastyl 

Paracon-Höhe

dex. sin.

18,1 18,0

9,8 9,5

8,6 8,5

8,0 8,0

13+ 13+

29,8 29,7

28,5 28,6

12,5

9,7

10,0 

ca. 11,7 11,7

12,3 12,6

ca. 23,2 22,0

15+

M1

Länge

Breite

dex. sin.

8.1 8,8

4.2 4,5

Tab. 7 Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. Schädel und Zahnmaße des Oberkiefers IQW 

1980/16350 (Mei. 15 861) (in mm). - * ca.-Maße infolge Schiefverdrückung.

Mandibel dex. sin. Cmand dex. sin.

Mandibellänge (Proc. Kronenhöhe (am

condyl. - Infradentale) 181,5 177 hinteren Schmelzrand) - 24,5+

Länge zum Proc. coron. 195 188,5 Länge (am Schmelzrand) 13+ 14,0+

Mandibelhöhe Breite (am Schmelzrand) 11,0 11,0

Proc. angularis - Coronion 91,5 90+
—

im Diastema 31,5 30,6
p3 dex. sin.

hinter Mi 33 32,8 Länge 16,0 16,0

Dicke bei P4 17 18 max. Breite 9,5 9,7

Länge des Diastema ca. 9,5 ca. 10,5 vordere Breite 6,3 6,7

Zahnreihe P3 - Mj Protoconid-Länge 7,9 8,0

(alveolär) 59,8 58,2 Protoconid-Höhe 11,5+ 12+

Mt dex. sin. P4 dex. sin.

Länge 23,9 23,4 Länge 19,8 19,8

max. Breite 10,3 10,0 max. Breite 9,7 9,8

Protoconid-Länge 14,6 14,4 vordere Breite 8,3 8,0

Protoconid-Höhe 15,6+ 15,9+ Protoconid-Länge 9,0 8,8

Paraconid-Länge 11,4 11,5 Protoconid-Höhe 13+ 12,5+

Paraconid-Höhe 13,9+ 13,0+

Kerbsattelhöhe 7,2 7,3

Tab. 8 Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. Mandibelmaße und Zahnmaße des Unterkiefers 

IQW 1980/15 503 (Mei. 15 015), dex. und IQW 1980/15 504 (Mei. 15 016), sin. (in mm).
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Atlas IQW 1980/16354 

(Mei. 15 865)

Epistropheus IQW 1980/16353 

(Mei. 15 864)

max. Länge

Facies articularis cranialis -

Facies articularis caudalis

Breite der Facies 

articularis cranialis

Breite der Facies 

articularis caudalis

Höhe

56.5

51.5

47

37

max. Länge des Körpers 

einschließlich Dens

Breite der Facies 

articularis cranialis

Breite der Facies terminalis 

caudalis

80

47

ca. 28

Femur IQW 1980/15 643 

(Mei. 15160)

Tibia

IQW 1980/15 874 

(Mei. 15 385) +

IQW 1980/15 875

(Mei. 15 386)

Länge 

größte Breite proximal 

Tiefe des Caput femoris 

kleinste Breite der Diaphyse 

größte Breite distal 

größte Tiefe distal

369

78

35

26

67(+)

69

Länge 

kleinste Breite der Diaphyse 

größte Tiefe distal

ca. 362

28,5

31+

Astragalus IQW 1980/15 794 

(Mei. 15 306)

Calcaneus IQW 1980/15 793 

(Mei. 15 305)

größte Länge 

größte Länge medial 

Breite der Trochlea

53

47

28

größte Länge 

größte Breite 

größte Tiefe

113

42

43,5

Naviculare IQW 1980/15 792 

(Mei. 15 304)

Ectocuneiforme IQW 1980/15 794 

(Mei. 15 305a)

Transversaldurchmesser

Dorsoplantardurchmesser

29

37

Transversaldurchmesser der 

MT-Facette

Dorsoplantardurchmesser

20

42

Cuboid IQW 1980/15 654 

(Mei. 15166)

Transversaldurchmesser 

D or soplantardurchmes s er 

Proximodistaldurchmesser

29.5

30.5

28.5

Tab. 9a Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. Maße postkranialer Skelettelemente (in mm).

erwarten, der wohl von dieser faßbaren Stelle her weggeschleppt werden sollte. Zerstörungen im Hirn­

kapselbereich des Schädels lassen sich mit einer späteren starken Knochenverschiebung (Tafel 135, 1) 

durch Sedimentdruck in Zusammenhang bringen. Sie geben keinen zwingenden Hinweis auf ein zu­

sätzliches Zerbeißen des Kopfes. So mag der zu rekonstruierende Zugriff einer Hyäne letztlich erfolg­

los geblieben sein, was am ehesten im Falle des Eingeklemmtseins oder der teilweisen Verschüttung des 

Kadavers realistisch erscheint.

Die genannte starke Verdrückung des Schädels, von dessen Neurokranium ein wesentlicher Teil der 

Hirnkapseldecke und weitere Fragmente vorhanden sind, führt zu Unsicherheiten in allen wesentlichen 

großen Längen- und Breitenmaßen (Tab. 7). Gegenüber dem vollständigen Gepardenschädel aus dem 

mittleren Villafranchium von Saint Vallier/Südfrankreich (Viret 1954) ist der Schädel von Untermaßfeld 

bezüglich seiner Condylobasallänge etwa um 31%, hinsichtlich seiner Breitenmaße im Mittel aber nur 

um 10% größer. Ein solcher Unterschied ist auf der Basis allometrischen Wachstums verständlich, das 

bei zunehmender absoluter Größe eine relative Verlängerung zur Folge hat.
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Metatarsalia MT II

IQW 1980/15797 

(Mei. 15 308)

MT III

IQW 1980/15 796 

(Mei. 15 307)

MT IV

IQW 1980/15 655 

(Mei. 15167)

MTV

IQW 1980/15657 

(Mei. 15169)

Länge 133,5 - 150 129

größte Breite prox. 14 23 19 18

größte Tiefe prox. 24 31 24 —

kleinste Breite der Diaphyse 12,5 19 15,5 12

größte Breite dist. - - 20,5 19

Dig. II Dig. III Dig. IV Dig.V

Phalanx 1 IQW 1980/15 680 IQW 1980/15670 IQW 1980/15668 IQW 1980/15 676

(Mei. 15192) +

IQW 1980/15 669 

(Mei. 15181)

(Mei. 15182) (Mei. 15180) (Mei. 15188)

Länge - 58 - -

größte Breite prox. 17,5 21 - —

größte Tiefe prox. 16 17 - -

kleinste Breite der Diaphyse 14 15,5 14,5 10

größte Breite dist. 16 17 16 14

Dig. II Dig. III Dig. IV Dig.V

Phalanx II IQW 1980/15 674 IQW 1980/15671 IQW 1980/15 673 IQW 1980/15 677

(Mei. 15186) (Mei. 15183) (Mei. 15185) (Mei. 15189)

Länge 31 37,5 35 25,5

größte Breite prox. 17 19 17,5 15

größte Tiefe prox. 15 15(+) 14 13

kleinste Breite der Diaphyse 12 12 12,5 10,5

größte Breite dist. 15 15 14 13

Metacarpalia MC III MC V

IQW 1980/15656 IQW 1980/16555

(Mei. 15168) (Mei. 16 076)

Länge 122,5 9 5

größte Breite prox. 2 1 8

größte Tiefe prox. 2 1 8

kleinste Breite der Diaphyse 15 11,5

größte Breite dist. 20 17,5

Tab. 9b Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. Maße postkranialer Skelettelemente (in mm).

Die Symphyse des Unterkiefers ist sehr steil gestellt und und erscheint in Art einer Flanschbildung nach 

unten hin expandiert (Taf. 136, 1-4, Abb. 4, 5). Eine vollkommen entsprechende Form findet sich bei den 

Mandibeln von Acinonyx pardinensis pleistocaenicus aus Yuanchuhsien (Lok. 105, Shansi, Nordchina/ 

Zdansky 1925) und aus Sangkan-ho (Nihewan, Nordchina/Teilhard de Chardin u. Piveteau 1930). Glei­

che Symphysengestalt zeichnet ferner den Holotypus-Kiefer von Acinonyx intermedius aus (Thenius 

1954). Dieser Fund aus dem unteren Mittelpleistozän von Hundsheim ist allerdings wesentlich kleiner 

als die Mandibel von Untermaßfeld, so daß dieser Symphysentyp nicht allometrisch größenbedingt er­

scheint. Bei den europäischen Villafranchium-Geparden (Les Etouaires: Holotypus-Mandibeln von Aci­

nonyx pardinensis und Felis arvernensis/Scdz\A) 1949; Saint-Vallier/Viret 1954) stellt sich das Kinnprofil 

weniger steil, teilweise eher gerundet dar.

Im Gebiß sind die gepardentypisch schwachen Eckzähne besonders auffällig. Der linke obere Canin war 

während des Lebens des Tieres gebrochen, der Stumpf ist durch den weiteren Gebrauch rund geschlif­

fen. Der rechte zeigt Gebrauchsspuren an der Spitze und von vorne her. Weder außen noch innen be-
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Cmand
p3 P4 Mi P4

Untermaßfeld — 16,0 19,8 23,9 29,8
(diese Arbeit, Tab. 7, 8) 14,0+ 16,0 19,8 23,4 29J

Villafranca d’Asti, Italien

(Kurten u. Crusafont Pairo 1977)

- 15,1 - 20,5 25,9

Villaroya, Spanien — 14,8 21,9
(Kurten u. Crusafont Pairo 1977)

Les Etouaires, Frankreich 12,6 ca. 13 17 20,3
(Schaub 1949; - 16,6 20,2 24,5

Kurten u. Crusafont Pairo 1977) - ca. 13,5 - 20,5

- 16,7 — 24,4 —

Montopoli, Italien — 14,2 17,5 20,0 26,7
(Ficcarelli 1984)

Puebla de Valverde, Spanien — — 25,9

(Kurten u. Crusafont Pairo 1977)

Saint Vallier, Frankreich, — — 19,2 21

(Viret 1954; - - 19,2 20,3 28,5

- - 20,1 ca. 21 —

— - - — 26,5

— — — — 27,8

— — — — 25,9

Kurten u. Crusafont Pairo 1977) - 15,3 - 21,4 27,5

— 14,4 — 20,9 28,2

— 14,7 — 19,5 26,6

- 14,1 - 19,7 23,3

Olivola, Italien — — 27,5

(Kurten u. Crusafont Pairo 1977)

Seneze, Frankreich — 25,8

(Schaub 1942)

Valdarno, Italien — — 27,6

(Kurten u. Crusafont Pairo 1977)

Hundsheim, Österreich 9,2 12,8 16,2

(Thenius 1954)

Nihewan, Nordchina 10 14 18,5

(Teilhard de Chardin u. Piveteau 1930)

Yuanchuhsien, Nordchina 15,3 17,4 20,2 23, 8 —

(Zdansky 1925)

Kuruksay, Tadschikistan — 13,0 18,0 18,0 —

(Sharapov 1986) - - - 19,0 -

Tab. 10 Acinonyx pardinensis (Croizet et Jobert, 1828). Zahnlängen-Vergleichsmaße (in mm).

Untermaßfeld

(diese Arbeit, 

Tab. 9)

Les Etouaires, 

Frankreich

Puebla de Valverde, 

Spanien

Saint Vallier, 

Frankreich

Olivola, 

Italien

Casa Frata, 

Italien

Hundsheim, 

Österreich

(Schaub 1939) (Kurten u. Crusafont Pairo 1977) (Ficcarelli 1984) (Thenius 1954)

Femur-Länge 

Tibia-Länge 

MT II-Länge 

MT IV-Länge 

MT V-Länge 

MC V-Länge

369 311 342

ca. 362 ca. 322 330

133,5 122 102 125,6

150 134 ca. 113 137 138,0

129 116,4

95 70,8

Tab. 11 Acinonyx pardinensis (Croizet et Jobert, 1828). Vergleichsmaße postkranialer Skelettelemente (in mm).
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Abb. 6 Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. - a-d Femur dex. IQW 1980/15 643 (Mei. 15 160); 

a anterior, b posterior, c proximal, d distal. - M = ca. 1:2.

sitzt er Rinnen. Auch die Caninen des Unterkiefers sind furchenfrei; sie tragen auf ihrer Innenseite na­

he des Vorderrandes eine Schmelzkante.

Der P3 ist durch den Besitz eines kleinen, aus dem vorderen, lingualen Schmelzrand emporsteigenden 

Vorderhöckers gekennzeichnet. Der innere Schmelzrand ist tief auf die Hinterwurzel herunter gezogen,
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Abb. 7 Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. - a-d Calcaneus dex. IQW 1980/15 793 (Mei. 

15305); a dorsal, b intern, c plantar, d extern. - e-h Astragalus dex. IQW 1980/15 794 (Mei. 15306); e dorsal, f plantar, g intern, 

h extern. - i-1 Naviculare dex. IQW 1980/15 792 (Mei. 15304); i proximal, k distal, 1 intern. - m-p Ectocuneiforme dex. IQW 

1980/15794 (Mei. 15305a); m distal, n proximal, o extern, p intern. - q-v Cuboid dex. IQW 1980/15654 (Mei. 15166); q extern, 

r dorsal, s intern, t plantar, u proximal, v distal. - M = ca. 1:2.

buccal ist zum Zahnvorderrand hin ein Cingulum mit einer winzigen Verdickung angedeutet. Die Struk­

tur dieses Zahnes weicht deutlich von derjenigen des von Ficcarelli (1984) beschriebenen und abgebil­

deten Geparden-P3 von Montopoli (unteres Valdarno, Alterstellung zwischen Les Etouaires und Saint 

Vallier/Torre et al. 1992) ab, dessen Vorderhöcker - in ebenfalls zur Lingualseite verschobener Stellung 

- extrem reduziert ist. Weitergehende Übereinstimmung ist den Abbildungen Virets (1954) zufolge für 

den Zahn von Untermaßfeld mit einem der Stücke von Saint-Vallier zu sehen (QSV 116). Beim rezen­

ten Geparden steht der gut entwickelte Vorderhöcker in der Medianlinie des P3 (Schmid 1940).

Am P4 ist der Innenhöcker stark reduziert. Buccal nahe des Vorderrandes findet sich ein winziges Ecto- 

parastyl, das in guter Ausbildung für A. jubatus kennzeichnend ist. Die Tendenz zur Ectoparastylbil- 

dung beschreibt Viret (1954) auch für manche Stücke aus dem europäischen Villafranchium. Seine abso­

lute Größe rückt den Reißzahn des Geparden von Untermaßfeld an die Spitze europäischer Funde.

Der P3 zeichnet sich durch ein hohes Protoconid und einen gut ausgebildeten, wenn auch kleinen Vor­

derhöcker aus. Der hintere Zahnteil erscheint auf die Wurzel abgesenkt, lingual stärker als buccal. Hin­

sichtlich des Vorderhöckers unterscheidet sich der P3 des Geparden von Untermaßfeld von den Funden 

aus dem frühen Villafranchium (Les Etouaires: Montopoli/Schaub 1949; Ficcarelli 1984), ordnet sich 

aber in das ab dem mittleren Villafranchium (Saint Vallier/Viret 1954) übliche Bild ein. Während der
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a b c FLA* d W e f

Abb. 9 Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. - a-c Sesambein IQW 1980/15652 (Mei. 15164). 

- d-f Sesambein IQW 1980/15 653 (Mei. 15 165). - g-h Phalanx 1 Dig. III IQW 1980/15 670 (Mei. 15 182); g dorsal, h plantar. - 

i Phalanx 1 Dig. II-Fragment IQW 1980/15 669 (Mei. 15 181). - k Phalanx 1 Dig. IV-Fragment IQW 1980/15 668 (Mei. 15180). 

-1 Phalanx 1 Dig. V-Fragment IQW 1980/15676 (Mei. 15 188). - m-n Phalanx 2 Dig. III IQW 1980/15671 (Mei. 15 183); m dor­

sal, n plantar. - o Phalanx 2 Dig. IV IQW 1980/15 673 (Mei. 15185). - p Phalanx 2 Dig. II IQW 1980/15 674 (Mei. 15186). - 

q Phalanx 2 Dig. V IQW 1980/15 677 (Mei. 15189). - r-s Phalanx 3 Dig. III-Fragment IQW 1980/15 678 (Mei. 15190). - 

t Phalanx 3 Dig. IV-Fragment IQW 1980/15 679 (Mei. 15191). - u Phalanx 3 Dig. II-Fragment IQW 1980/15 672 (Mei.

15184). - M = ca. 1:2.

Vorderhöcker in den frühen Populationen stärker reduziert erscheint, wird er später besser ausgebildet, 

wie auch für die Rezentform charakteristisch.

Der P4 ist im Profil dem P3 ähnlich, trägt am Hinterrand aber ein etwas stärker entwickeltes Cingulum, 

das lingual zu einem kleinen Höckerchen verstärkt ist. Während sich aber der hinten sehr breite P3 nach 

vorne stark verschmälert, ist der P4 insgesamt schmaler, dafür aber in seinem Grundriß gleichmäßiger. 

Wesentliche Unterschiede der Form des P4 zu anderen pliozänen und frühpleistozänen Gepardenfunden 

bestehen nicht.

Am unteren Reißzahn ist über dem Talonid ein Metaconid von der hinteren Schneide des Protoconids 

abgesetzt. Nur der Molar der Holotypus-Mandibel von A. pleistocaenicus aus Shansi zeigt hier eine 

übereinstimmende Struktur (nach Beschreibung und Abbildung von Zdansky 1925). An einer der Man- 

dibeln von Saint Vallier trägt der Beschreibung Virets (1954) zufolge der Molar eine Andeutung eines 

Metaconids. Bei den frühen Stücken des unteren Villafranchiums fehlt auch dies. Allerdings ist auch die 

Talonidbildung hoch variabel. Während der Holotypus von A. pardinensis hier einen starken Wulst be­

sitzt (Schaub 1949), kann das Talonid an anderen Stücken nahezu vollständig reduziert sein (so an Mo­

laren aus Saint Vallier/Viret 1954). Hinsichtlich seiner absoluten Größe steht der Mi von Untermaßfeld 

im Bereich der Obergrenze europäischer Gepardenfunde. Übertroffen wird er nur von einem Fund von 

Les Etouaires (Holotypus »Felis« arvernensis, Tab. 10).

Das Femur des Geparden von Untermaßfeld geht, wie alle anderen, zusammengehörigen Elemente des 

Hinterbeines, in seiner absoluten Größe weit über bisher bekannte Maße europäischer Geparden hinaus
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Abb. 10 Acinonyx pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 1925), Untermaßfeld. - a-d Metacarpale III sin. IQW 1980/15 656 

(Mei. 15168); a dorsal, b extern, c palmar, d intern, e proximal. - f-k Metacarpale V sin. IQW 1980/16555 (Mei. 16076); 

f dorsal, g intern, h palmar, i extern, k proximal. - M = ca. 1:2.

(Tab. 11). Morphognostisch stimmt er gut mit den von Ficcarelli (1984) abgebildeten Stücken von Oli- 

vola und Casa Frata überein. Hingegen erscheinen den Abbildungen dieses Autors zufolge die Tibien 

aus diesen Fundstellen des toskanischen Villafranchiums im Schaft etwas geschwungener, weniger gera­

de gestreckt. Femur und Tibia sind beim Geparden von Untermaßfeld nahezu gleich lang (Tab. 9); das 

Längenverhältnis Femur : Tibia beträgt ca. 1,02. Dies entspricht den Proportionen bei rezenten Gepar­

den (0,97-1,02 bei 5 von Ballesio 1963, Schaub 1939 und Schütt 1970 gemessenen Skeletten).

Die Tarsalia und Metatarsalia sind im Vergleich zu von Kurten u. Crusafont Pairö (1977) aus dem mitt­

leren Villafranchium von Puebla de Valverde und von Ficcarelli (1984) aus vergleichbarer Zeit von Oli- 

vola abgebildeten Stücken allein durch ihre gehobene Größe auffällig. Die Struktur der 2. und 3. Pha­

langen der Hinterpfote läßt eine Rückziehbarkeit der krallentragenden Endphalangen im Prinzip zu, 

wie es Adams (1979) für den jungpleistozänen Geparden Nordamerikas, A. trumani, beschreibt. (Taf. 

138, 1).

Ein Metacarpale V, das sich durch seine ausgesprochene Schlankheit und die Struktur der distalen Epi­

physe als einem Geparden zugehörig zu erkennen gibt (Abb. 10), unterscheidet sich vom entsprechen­

den Element von A. jubatus und des mittelpleistozänen Hundsheimer Geparden (Abbildungen bei 

Thenius 1954; Ficcarelli 1984) durch seinen gleichmäßiger dicken und insgesamt sowohl in lateraler als 

auch in dorsaler Betrachtung weniger gekrümmten Schaft. Ältere Vergleichsstücke von A. pardinensis 

fehlen. Ein langes, schlankes Metacarpale III mit dickem Schaft, aber ziemlich schmalen proximalen und 

distalen Epiphysen wird, da keine andere der in Untermaßfeld vertretenen Arten in Frage kommt, eben­

falls dem Geparden zugeordnet (Abb. 10). Der sehr fragmentarische Charakter eines von Ficcarelli 

(1984) diskutierten und abgebildeten MC III aus dem oberen Villafranchium von Casa Frata läßt einen 

einwandfreien Vergleich kaum zu.

2.2.4. Schlußfolgerungen

Nach der Formel für die Mi-Länge von Van Valkenburgh (1990) ist für den Geparden von Untermaß­

feld ein Körpergewicht um 110 kg zu schätzen. Die Formel für die Schaftdicke des Femur (Anhang) lie­

fert einen Wert um 140 kg. Für rezente Geparden (Zahnlängen nach Schmid 1940) läßt die Molarenfor­

mel Gewichte von etwa 40-60kg erwarten. Von einer Fehlschätzung kann hier nicht gesprochen werden, 

reicht die Gewichtsspanne afrikanischer Vertreter von A. jubatus doch von 35 bis 65 kg (Kingdon 1977), 
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bei Mittelwerten von 38 kg für Katzen und 43 kg für Kater aus der Serengeti (Kingdon 1977, Kompila­

tion von Nowell u. Jackson 1996). So sind die Schätzunterschiede für den Geparden von Untermaßfeld, 

wenn Schädel und Hinterbein tatsächlich individuell zusammengehören, im Rahmen der Fehlerspannen 

der Methode anzusetzen. Als mittleres Gewicht sind um 130kg zu schätzen.

Für die frühen A. pardinensis-Funde von Les Etouaires errechnen sich Körpergewichte um 80kg (Fe­

mur, Daten aus Schaub, 1939) bzw. 70 und 120kg (Reißzahn, Tab. 10). Funde von Villafranca d’Asti und 

Villaroya stammen von wohl um 70 und 90 kg schweren Tieren, aus Montopoli ergibt sich ein Gewicht 

um 70kg, die Saint Vallier-Serie läßt 60, 60, 80 und 80kg schätzen (jeweils nach den Molaren, Werte s. 

Tab. 10). Die Femora von Casa Frata und Olivola, für die keine Diaphysenmaße publiziert sind, lassen 

aus einem Rechenansatz über das Verhältnis sonstiger Maße zur Schaftbreite Körpergewichte im Bereich 

von 120 und 90kg erwarten (Grunddaten aus Ficcarelli 1984). Die ohne Angabe des benutzten Schätz­

verfahrens von Adams (1979) getroffene Feststellung, daß einige Individuen von A. pardinensis, A. stu- 

deri und A. trumani wahrscheinlich 95 kg überschritten, paßt zu dieser Spanne.

Die von Thenius (1954) publizierten mittelpleistozänen Gepardenreste aus Hundsheim lassen sich ge­

nausowenig mit den verfügbaren Schätzformeln für das Körpergewicht bearbeiten wie das distale Hu­

merusfragment aus den Mosbacher Sanden (Schütt 1970b). Die Mandibel von Hundsheim ordnet sich 

größenmäßig dem Bereich der Obergrenze rezenter Geparden zu (Thenius 1. c., Zahnmaße bei Schmid 

1940), das Mosbacher Fragment reiht sich zwischen entsprechende Stücke von Les Etouaires und Saint 

Vallier (Schütt 1. c.). Dem Befund von Schütt (1. c.), daß die bisher bekannten Geparden aus dem unte­

ren Mittelpleistozän Europas größenmäßig nicht von A. pardinensis aus dem Villafranchium zu trennen 

seien, ist bezüglich der Körpergewichtsvariation sicher zuzustimmen.

Die Spanne der verfügbaren Gewichtsschätzwerte oberpliozäner und unterpleistozäner europäischer 

Geparden, 60-130 kg, ist mit dem Verhältnis 1:2,2 zwar größer als die Rezentspanne 1:1,9 (aus 35-65 kg), 

der Unterschied erscheint aber nicht so deutlich, daß daraus unbedingt Änderungen der Körpergröße 

während dieses großen Zeitraumes abgeleitet werden müßten. Größenunabhängige Merkmale legen da­

gegen chronoklinale Verschiebungen nahe.

Der Vorderhöcker des P3 zeigt sich zunächst im unteren Villafranchium extrem reduziert und zur Lin­

gualseite verschoben. Ab dem mittleren Villafranchium hebt er sich deutlicher ab, um schließlich beim 

rezenten Geparden als gut ausgebildetes Zahnelement in die Medianlinie gerückt zu sein. Am P4 tritt zu­

nehmend ein Ectoparastyl hervor. Wie am P3, so ist auch am P3 der Geparden des unteren Villafran- 

chiums ein Vorderhöcker nur andeutungsweise vorhanden. In der Folgezeit wird er kräftiger entwickelt. 

Am M] ist ein Metaconid erstmals im mittleren Villafranchium angedeutet. Beim Geparden von Unter­

maßfeld ist es deutlich ausgeprägt. Eine augenfällige Änderung von pliozänen zu pleistozänen Gepar­

den betrifft die Struktur der Symphysenregion des Unterkiefers. Die Steilstellung der Vorderfläche mit 

medianer Verstärkung kennzeichnet in Europa die Funde von Untermaßfeld und Hundsheim, in Nord­

china Mandibeln von A. pardinensis pleistocaenicus aus der Zeit parallel dem europäischen mittleren Vil­

lafranchium bis zum unteren Mittelpleistozän (zur Datierung H.-D. Kahlke 1986).

Während die Mandibeln aus Hundsheim und Untermaßfeld trotz enormer Größendifferenz (Länge des 

Hundsheimer Unterkiefers 68/69% desjenigen von Untermaßfeld) einen gemeinsamen Typ verkörpern, 

unterscheiden sich die Metacarpalia V und die Grundphalangen morphognostisch sehr deutlich (vgl. 

Abb. 9,10 mit Abb. 4,5 bei Thenius 1954). Das Fehlen entsprechender Skelettelemente in Zwi­

schengrößen erlaubt derzeit noch nicht, reine Größenbedingung dieser Differenz vom geradezu zierlich, 

eingeschnürt wirkenden Schaft bei den Hundsheimer Stücken zum schwer und gedrungen erscheinen­

den Schaft der Elemente aus Untermaßfeld zu verneinen.

Ein derartiger Gestaltunterschied der Metacarpalia führte Ficcarelli (1984) ohne tatsächliche Verfügbar­

keit homologer Elemente (MC IV und MC III-Fragment von Casa Frata gegenüber MC V von Hunds­

heim) zur Schlußfolgerung, A. pardinensis des Villafranchiums sei in einem höheren Grad als camden- 

hafter Läufer evoluiert gewesen als der rezente Gepard, A. jubatus, dem er die untermittelpleistozänen 

Funde von Hundsheim und Mosbach beiordnete. Ficcarelli (1. c.) schloß auf dieser Basis einen direkten 

Abstammungszusammenhang von A. pardinensis und A. jubatus aus.
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Das neue Material aus Untermaßfeld erlaubt es nicht, diese Folgerung aufrecht zu erhalten. Selbst wenn 

der strukturelle Unterschied der Elemente der Pfoten nicht größenbedingt wäre, was erst mit weiteren 

Funden zu klären sein wird, so verweisen die Merkmale von Kiefer und Zähnen doch auf eine diesbe­

zügliche Zusammengehörigkeit des Hundsheimer Geparden mit dem in der Gesamtheit seiner Struktu­

ren klar zu A. pardinensis des Villafranchiums vermittelnden Geparden von Untermaßfeld.

Der Untermaßfeld-Gepard zeigt einen erheblichen Grad an Übereinstimmung mit spätpliozän-unter- 

pleistozänen Tieren aus Nordchina. Einige seiner Gebißmerkmale haben Vorläufer in der Population des 

westeuropäischen mittleren Villafranchiums. Er greift seinerseits typischen Merkmalen der rezenten 

afrikanischen und asiatischen Geparden vor, denen wiederum Geparden des Jungpleistozäns Chinas zu­

gerechnet werden können. Dies ist zum derzeitigen Stand der Kenntnis als Resultat eines anhaltenden 

oder wenigstens von Zeit zu Zeit erneuerten Genflusses zumindest im eurasiatischen Raum zu inter­

pretieren, mit dem ein breiter evolutiver Übergang zwischen dem oberpliozänen A pardinensis und dem 

rezenten A. jubatus möglich wurde.

Die taxonomische Entscheidung der Grenzziehung zwischen den demgemäß als Chronospezies er­

scheinenden Arten A. pardinensis und A. jubatns ist mit ihrem Zwang, dynamisches Evolutionsgesche­

hen in statische Kategorien pressen zu müssen, eine prinzipiell subjektive Maßnahme. Sie sollte als ei­

nen wesentlichen Punkt des Erscheinungsbildes heutiger Geparden im Vergleich zu den oberpliozänen 

und unterpleistozänen Verwandten die stark unterschiedliche Körpergröße mit berücksichtigen. Die im 

Mittelpleistozän erlöschende europäische Population mag unter diesem Aspekt noch ihren taxonomi­

schen Platz bei A. pardinensis behalten. Die vielfältigen Unterschiede der Geparden aus dem unteren 

Villafranchium auf der einen und der in Untermaßfeld repräsentierten Population auf der anderen Seite 

sind taxonomisch umzusetzen. Nach der Typuslokalität Les Etouaires ist A. pardinensis pardinensis die 

Form des europäischen unteren Villafranchiums, der auch die Population des mittleren Villafranchiums 

Europas trotz bereits begonnener Merkmalsverschiebung zugerechnet werden kann. Auch der entspre­

chend zu datierende Gepard Tadschikistans (A. pamiroalayensis Sharapov, 1986) mag noch A. pardinen­

sis pardinensis angeschlossen werden. Demgegenüber steht A. pardinensis pleistocaenicus (Zdansky, 

1925), der in Nordchina ab dem mittleren Villafranchium belegt ist und dem der Untermaßfeld-Gepard 

beizuordnen ist. Ob auch intermedius (Thenius 1954) als Name des Hundsheim-Geparden noch Syno­

nym von pleistocaenicus ist oder ein noch weiter in Richtung A. jubatus fortgeschrittenes Stadium in­

nerhalb von A. pardinensis belegt, kann letztlich erst nach Klärung der tatsächlichen Bedeutsamkeit der 

Metapodien- und Phalangen-Unterschiede fixiert werden.

Da A. pardinensis grundsätzlich typische Körperbaumerkmale des rezenten Geparden besitzt, ist auch 

von vergleichbarer Funktion auszugehen. Im Blick auf das etwa doppelte Gewicht sind gegenüber A. ju- 

batus jedoch wohl Abstriche von dessen Sprintgeschwindigkeit zu machen. Den Jagderfolg brauchte 

dies bei gleicher Lebensweise nicht zu schmälern, da auch für den pliozänen und frühpleistozänen 

Großgeparden als Beute adäquate, ihrerseits höhergewichtige Herbivorenarten eine entsprechende Ge- 

schwindigkeitsminderung anzusetzen ist. Die vom Körperbau vorgegebene, auf Kurz- und Mittel­

strecken überlegene Geschwindigkeit des Verfolgungslaufes ist nur dort erfolgreich einzusetzen, wo die 

Landschaft dies erlaubt. Im dichten Wald wird sie nutzlos. So besiedelt der rezente Gepard Grasland­

schaften von der Wüstensteppe bis zur Waldsavanne. Er meidet weite, ebene und völlig offene Räume 

auf der einen Seite und dichten Baum- und Strauchbestand auf der anderen; er bevorzugt offensichtlich 

Parklandschaften mit offenen Waldungen und grasigen Flächen (Heptner u. Sludskij 1980; Nowell u. 

Jackson 1996). Diese Charakterisierung des Geparden-Lebensraumes darf sicherlich auf den frühen 

Großgeparden übertragen werden.

Zum Versuch einer Rekonstruktion der ökologischen Rolle des Geparden in der unterpleistozänen 

Landschaft um das Werratal ist nicht nur zu beachten, daß der Gepard anders jagt als die meisten Feh­

den, sondern daß er auch anders tötet. Für A. jubatus ist das Erwürgen der Beutetiere mit lang anhal­

tendem, festem Klammergriff der Kiefer an der Kehle typisch. Die Kieferverkürzung steigert die Zu­

haltekraft (Kingdon 1977; vgl. Van Valkenburgh u. Ruff 1987). Da der Canin auf diese Weise nicht un­

mittelbar zum Töten gebraucht wird, sondern vor allem in Gemeinschaft mit den dicht zu ihm aufge-
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Abb. 11 Mutmaßliche Rolle von Herbivorenarten der Fauna von Untermaßfeld im Beutespektrum von Acinonyx pardinensis 

pleistocaemcus. Erläuterung der Symbole s. Abb. 3.

rückten Prämolaren mit hohen, in eine gemeinsame Reihe gesetzten Höckern die Haltesicherheit beim 

Kehlgriff erhöht, kann er schwächer als bei anderen Katzen vergleichbarer Körpergröße sein. Dies min­

dert seine Bruchanfälligkeit. Eckzahnbruch findet sich demgemäß bei rezenten Geparden weniger häu­

fig als bei Leoparden und Pumas (Van Valkenburgh 1988, Kombination der Daten aus Tab. 2 und 3: nur 

3,3% der Eckzähne von 46 untersuchten Geparden sind gebrochen, gegenüber 5,5% von 86 Leoparden 

und 5,2% von 115 Pumas).

Bei dieser Tötungstechnik sind dem einzeln jagenden Geparden offensichtlich engere Größengrenzen 

der Beutetiere gesetzt als ähnlich großen Leoparden oder Pumas. So sind Gepardenangriffe auf über 

60kg wiegende Tiere selten. Die Bindung an bestimmte Beutearten kann sehr eng sein. Aus der Seren- 

geti wird ein 91%iger Anteil von Thomsongazellen (Gazella thomsoni) mit Adultgewichten zwischen 

15 und 30kg an allen Beutetieren berichtet, aus dem Kruger-Park ein 68%iger Anteil der Impala (Aepy- 

ceros melampus) mit Gewichten der Weibchen zwischen 40 und 60 kg, der Böcke zwischen 45 und 80kg. 
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In verschiedenen Regionen des südlichen Afrika stellt der Springbock (Antidorcas marsupialis) mit 

Adultgewichten zwischen 20 und 45 kg die Hauptbeute. Nach unten reicht das Spektrum bis zu Hasen, 

nach oben zu Kälbern großer Antilopenarten. Erwachsene Großantilopen fallen nur selten und dann 

gewöhnlich zusammen jagenden Geparden zum Opfer. Als Gelegenheitsbeute wurden weiterhin Giraf­

fen- und Büffelkälber, junge oder kranke Zebras, Erdferkel, Stachelschweine, Schakale und Strauße 

bekannt. Saisonal stellen Jungtiere insgesamt einen hohen Anteil der Beute. Verschiedene Beobachter 

notierten 76 bis 100% der Angriffe auf Jungtiere als erfolgreich, auf Beute aller Alterstufen 37 bis 70% 

(Schaller 1972, Kompilationen von Kingdon 1977 und Nowell u. Jackson 1996, Gewichte nach Halten­

orth u. Diller 1977).

Da A. pardinensis etwa doppelt so schwer war wie heutige afrikanische Geparden, sind als hauptsächli­

che Beutetiere wohl ebenfalls etwa doppelt so schwere Arten gegenüber der heutigen afrikanischen Ge- 

pardenbeute zu suchen, also Huftiere der offenen Landschaft im Gewichtsbereich zwischen etwa 30 und 

120kg. Da in der Fauna von Untermaßfeld allein Cervus nestii in seinen Adultgewichten in diese Span­

ne fallen dürfte, ist mit diesem Hirsch als wesentlicher Beuteart zu rechnen. Dies setzt allerdings voraus, 

daß er, vergleichbar dem rezenten Damhirsch (Dama dama), Parklandschaften bewohnte und auch auf 

größeren offenen Flächen weidete. Ein saisonal bedeutsames Jagdziel dürften Fohlen von Equus wuesti 

gestellt haben, da dieser Equide als Angehöriger des stezzozzz's-Kreises an wenig bewaldete Landschaften 

angepaßt gewesen sein dürfte (zur ökologischen Adaptation der stenonzs-Gruppe s. Forsten 1990). Mit 

Kälbern von Eucladoceros giulii ist nur insoweit im Beutespektrum zu rechnen, als sie sich in offenen 

Bereichen aufgehalten haben mögen. Gleiches gilt im Prinzip für Kälber von Alces carnutorum und Bi­

son menneri. Anstelle von Schakalen in der heutigen Rezentfauna mag der Untermaßfelder Großgepard 

gelegentlich einmal einen kleinen Wolf (Czz/zzs Lupus mosbachensis) erbeutet haben.

2.3. Puma pardoides (Owen, 1846)

2.3.1. Vorbemerkungen

Unter der Tarnung der Leopardenähnlichkeit durchzieht eine letztlich als nahe Verwandte des amerika­

nischen Pumas zu entlarvende Katze seit eineinhalb Jahrhunderten die Literatur zu europäischen Fund­

orten des oberen Pliozäns und unteren Pleistozäns. Ihr Auftauchen auch in der Fauna von Untermaß­

feld gibt die Gelegenheit, zwar keine gesamte Revision der weit verstreuten und unter zahlreichen Zu­

ordnungen verborgenen Reste dieser Art vorzunehmen, aber doch entscheidende Punkte aufzuzeigen, 

die es erlauben, den Schleier des Mysteriums zu lüften.

Den bisher einzigen kompletten Schädel dieser Katze beschrieb Viret (1954) aus dem mittleren Vil- 

lafranchium von Saint-Vallier (Südfrankreich) unter dem Namen Panthern schaubi. Viret (1. c.) wies auf 

die durch die vermittelnde Größe dieser Art entstehende Konfusionsmöglichkeit kleiner, weiblicher 

Stücke mit dem großen Luchs dieser Zeit, großer, männlicher Reste mit dem Geparden hin. Als we­

sentlichen Unterschied zum Leoparden betonte er die auffällige Kurzschnauzigkeit. Eine Einzelkno­

chenanalyse durch Hemmer (1965) führte zur Erkenntnis größerer, teilweise bis in Einzelheiten gehen­

der Übereinstimmungen mit dem Puma (Puma concolor). Nur bei zwei der getrennt verglichenen neun 

Elemente wurden keine Puma-Beziehungen gefunden. Die mit Abstand nächst erwähnenswerten Ähn­

lichkeiten mit rezenten Arten kristallisierten sich zum Luchs (Lynx lynx) und zum Geparden (Acinonyx 

jubatus) heraus. Für die am Schädel von Saint-Vallier erhaltene Bezahnung ergab sich metrisch und mor- 

phognostisch ein Bild wechselnder Ähnlichkeiten und Unterschiede zum Puma auf der einen und zum 

Leoparden auf der anderen Seite. In Anbetracht solcher, als Mosaik aus mehreren Evolutionslinien wir­

kender Bezugsmöglichkeiten auf unterschiedliche rezente Genera erhob Hemmer (1. c.) diese Katze als 

Viretailurus schaubi in den Rang einer eigenen, von den Pantherkatzen abgesetzten Gattung.

Unmittelbare phylogenetische Beziehungen der Saint-Vallier-Form zu nordamerikanischen Pumas wur­

den erstmals von Kurten (1976) angesprochen, der neben der absoluten Größe überraschende Puma- 

ähnlichkeiten des Gebisses und der Mentalforamina der Mandibel erkannte. Zur gleichen Zeit nannte 

Sotnikova (1976) für die zentralasiatischen Villafranchium-Fundorte Beregovaja und Shamar Felis (Pu­

ma) sp. als der europäischen Art Viretailurus schaubi entsprechend.
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Einige fragmentarisch erhaltene, als Felis cf. schreuderi beschriebene Zähne aus Tegelen (von Koenigs- 

wald 1960) wurden von Hemmer (1965) Viretailurus schaubi zugeordnet. Kurten (1968) wies darauf hin, 

daß ein von Owen (1846) aus dem englischen Red Crag (älter gegenüber Saint-Vallier: Krutzsch 1988) 

als Felis pardoides beschriebener unterer Molar ebenfalls hierher gehören könnte. Kurten u. Crusafont- 

Pairö (1977) wiederholten diesen Hinweis auf mögliche Identität mit Felis pardoides und stellten sowohl 

neue Funde aus Puebla de Valverde (Spanien) als auch einen Femur aus dem Etouaires-Niveau von Per­

rier (unteres Villafranchium) zu »Panthern« schaubi. Für einen Astragalus von Puebla de Valverde wur­

de dabei detaillierte Übereinstimmung mit dem entsprechenden Element des Pumas aufgezeigt. Die Stel­

lung der Art im Umfeld von Panthern wurde dabei allerdings nicht zugunsten der Gattung Puma in 

Zweifel gezogen.

Vergleiche mit Viretailurus schaubi wurden von Hemmer (1971a) und von Thenius (1972) für zwei Man- 

dibelfragmente von Stränskä skäla (Tschechien) aus der Übergangszeit vom Unter- zum Mittelpleisto­

zän vorgenommen, die von einer leopardengroßen, kurzschnauzigen Katze stammen. Eines davon war 

zunächst von verschiedenen Autoren (Schirmeisen 1926; Stehlik 1934; Schmid 1940) als zu Panthera 

pardus gehörig betrachtet worden. Thenius (1969) nahm eine erste Revision vor, die unter ausdrückli­

cher Betonung der Abhängigkeit der Zuordnung von der Bewertung der einzelnen Merkmale zum Re­

sultat einer eventuellen Zugehörigkeit zum Irbis (Uncia uncid) kam. Thenius (1. c.) sprach hierbei auch 

eine mögliche Puma-Herkunft an, schloß diese aber im Blick auf dessen »relativ plumpen P4, den ge­

streckten Ramus horizontalis und die größere Symphysenbreite« letztlich aus. Hemmer (1971a) nahm 

daraufhin keine Vergleiche mit dem Puma mehr vor. Er meinte im Blick auf Proportionsunterschiede bei 

P3 und Mi, Beziehungen zu Viretailurus schaubi bestünden anscheinend nicht, verneinte eine Irbis-Zu­

gehörigkeit und ordnete die Stränskä skäla-Katze neuerlich dem Leoparden zu. Gleichzeitig betonte er, 

daß im Bau des Unterkiefers kaum Ähnlichkeiten mit Leoparden aus Mauer und Mosbach existieren. 

Thenius (1972) griff diese Unterschiede zu sicheren, frühen mitteleuropäischen Leoparden auf, wonach 

»mit der Existenz eines eigenen, neben P. pardus vorkommenden Stammes zu rechnen« sei. Für die 

Puma-Gruppe sah er jetzt ein Ausscheiden schon aus tiergeographischen Gründen. An dieser Stelle ist 

anzumerken, daß zu Beginn der siebzigerJahre die Kenntnis holarktischer Verbreitung unterpleistozä- 

ner Taxa erst sehr langsam zu wachsen begann (Hemmer 1971b und Kurten 1973 für den Jaguar; Kur­

ten 1974 für den Kojoten, dann für Chasmaporthetes u.a.).

Im Zuge späterer Auseinandersetzung mit der ungemein hohen Variabilität rezenter Pumas, wie sie 

schon von Schmid (1940) angesprochen wurde (zahnmorphologisch wie zwei getrennte Arten erschei­

nende Varianten), fand der Verfasser schließlich metrisch und morphognostisch detaillierte Überein­

stimmung der Mandibelfragmente von Stränskä skäla mit kleinen, weiblichen Pumas und deren mehr 

gepardenhaften, zumindest in Mexiko neben der Normalform existierenden Sondermorphe (Onza-Pro- 

blem, Greenwell 1986). Die von Thenius angesprochenen Unterschiede zum Puma erweisen sich nun als 

voll in dessen erheblicher, intraspezifischer Variabilität liegend. Die so unterschiedlich ausgedeuteten 

Stücke von Stränskä skäla sind jetziger Kenntnis zufolge als Reste von Pumas zu bestimmen. Das Pro­

blem des scheinbaren Nebeneinander zweier getrennter Leopardenlinien im unteren Mittelpleistozän 

Europas löst sich damit auf.

Dieser Befund eines Pumas in Europa läßt die Diskussion um Viretailurus schaubi als oberpliozäne 

Katze mit ebenfalls erheblichen Puma-Charakteristika neu aufnehmen. Im Vergleich des Schädels von 

Saint-Vallier mit größenmäßig entsprechenden Schädeln weiblicher Individuen der mexikanischen Pu- 

magruppe wird eine Neubewertung der europäischen Form zwingend. Ein wesentlicher Unterschied 

besteht in der Größe der Hirnkapsel, die sich sowohl metrisch über die Hirnschädelbreite (Saint-Val- 

lier-Schädel 64mm bei Basallänge 151mm, zwei weibliche rezente Schädel 68,5 und 71,5mm bei Ba­

sallängen 141,5 und 146 mm) als auch morphognostisch über die weit stärkere Wölbung ausdrückt. Die 

oberpliozäne europäische Katze war demgemäß klar geringer cephalisiert als Vertreter der rezenten Pu- 

magruppe. Die Zähne des Oberkiefers entsprechen bei diesen Pumas selbst in morphognostischen Ein­

zelheiten denen des Saint-Vallier-Schädels. Die für diesen angemerkte (Hemmer 1965) Spezialform des 

P4-Vorderrandes erscheint eher als eine individuelle Extremvariante, entsprechen doch zwei weitere
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solche Zähne vom gleichen Fundort (Naturhistorisches Museum Basel) auch hinsichtlich dieses Merk­

mals dem P4 der rezenten kleinen Vergleichsstücke. Am Mj ist der weit auf die Vorderwurzel herun­

tergezogen erscheinende buccale Schmelzrand pumatypisch, die starke, wulstige Ausbildung des Talo- 

nids findet sich weder bei der früh-mittelpleistozänen europäischen Form noch bei dem Verfasser be­

kannten rezenten Pumas.

Aus den Nebelschleiern unterschiedlichster taxonomischer Zuordnung relativ seltener Funde europä­

ischer leopardengroßer Katzen vom oberen Pliozän bis zur Wende Unter-/Mittelpleistozän wird so in 

Umrissen die Existenz einer Form erkennbar, die tatsächlich dem amerikanischen Puma nahesteht, wie es 

Kurten (1976) und Sotnikova (1976) bereits vermutet hatten. Diese Folgerung zieht die Behandlung dieser 

europäischen Katze als Angehörige des Genus Puma nach sich (Viretailurus wird damit zum Synonym 

von Puma). Da neben ihr im oberen Pliozän nicht mit einer weiteren Art gleicher Größe zu rechnen ist, 

und die Abbildung von »Felis« pardoides bei Owen (1846) die Zuordnung zu einem Puma möglich sein 

läßt, wird der von Kurten (1968) geäußerte Hinweis auf mögliche artliche Identität der Funde aus dem 

englischen Red Crag und Saint-Vallier in Südfrankreich aufgegriffen. Der oberpliozäne europäische Puma 

wird demgemäß als Puma pardoides (Owen, 1846) geführt. Die aus dem frühen Pleistozän vorliegenden 

Funde einer pumahaften Katze werden dieser Art als späte Population zugeordnet.

Als Vorläufer von Puma pardoides mag »Fehs« obscura (Hendey, 1974) aus dem Unterpliozän von Lan- 

gebaanweg, Südafrika, in Frage kommen (möglicherweise Puma obscura). Eine unbedingt notwendige 

Revision für die Basis des Genus Puma zu diskutierender Formen sollte auch die oberpliozäne Form 

»Fehs« lacustris neu überprüfen, die Ähnlichkeiten zu Pumas und zu Luchsen zeigt (Bjork 1970; Kurten 

u. Anderson 1980).

Echte Pumas {Puma concolor) finden sich in Nordamerika nicht vor dem Mittelpleistozän (Kurten u. 

Anderson 1. c.) Eine Ableitung vom zeitlich vorausgehenden eurasiatischen Puma erscheint durchaus 

wahrscheinlich.

2.3.2. Material

(Abb. 12-13; Taf. 140, Taf. 141, 1-3)

Mandibelfragment dex. mit P4 und Mb IQW 1983/18 556 (Mei. 18 376).

I3 sin, IQW 1980/16 682 (Mei. 16203).

Humerusfragment dex., IQW 1996/25 719 (Mei. 25 248).

Ulna dex., IQW 1995/25 335 (Mei. 24 864).

Pelvis sin, IQW 1995/25 337 (Mei. 24 866).

Femur sin, IQW 1996/25 711 (Mei. 25240).

Femurfragment dex, IQW 1996/25 618 (Mei. 25147).

Tibia sin, IQW 1996/25 713 (Mei. 25 242).

Calcaneus sin, IQW 1980/17290 (Mei. 16 812).

2.3.3. Beschreibung und Vergleich

Die Reste von Humerus, Ulna, Becken, Femora und Tibia wurden in einander benachbarten Planqua­

draten der Grabung geborgen und passen sowohl hinsichtlich ihrer Größe als auch hinsichtlich ihres Er­

haltungszustandes gut zusammen. So ist anzunehmen, daß sie von einem einzigen Individuum stammen. 

Die Zugehörigkeit der übrigen, verstreuten Funde des europäischen Pumas ebenfalls zu diesem Tier ist 

nicht mit Sicherheit auszuschließen.

Den starken Usuren an den Zähnen des Mandibelfragmentes zufolge handelte es sich um eine voll adul­

te, ältere Katze. Die Formeln zur Schätzung des Körpergewichtes nach der unteren Reißzahnlänge (van 

Valkenburgh 1990) und der Femurdiaphysenbreite (Anhang) zeigen gemeinsam ein Tier von 40-45 kg 

Gewicht an. Dies spricht einerseits im Blick auf die Streuung der Maße von Puma pardoides, anderer­

seits in bezug auf den Sexualdimorphismus rezenter Pumas (Tab. 12, 14) für weibliches Geschlecht.

Das Mandibelfragment (Taf. 141, 1-3) paßt in seiner absoluten Größe sehr gut zu den entsprechenden 

Resten aus Stränskä skäla (Abb. 12, Tab. 12). Der Mj zeigt neben der vertikal über die Außenfläche
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Mi-Länge 15,97 ± 0,59 17,36 + 0,79

Puma, concolor, rezent

(Maße des Verfassers) (Schmid 1940)

gesamtes Verbreitungsgebiet 

(Young u. Goldman 1946) 

99 CTC?

14,3-18,3 15,2-21,0

Puebla de Valverde, Spanien 

(Kurten u. Crusafont Pairö 1977:

Untermaßfeld

IQW 1983/18556 

(Mei. 18376)

Stränska skäla, 

Tschechien 

(Hemmer 

1971: 

Panthera pardus)

Vallonet, 

Südfrankreich 

(de Lumley et al. 

1988: 

Panthera pardus)

Tegelen,

Holland

(von Koenigswald

1960:

Felis cf. schreuderi)

Saint-Vallier, 

Südfrankreich 

(Viret 

1954: 

Panthera schauhi)

Mandibel

Höhe hinter Mi 26 - - - - -

P4

Länge 15,5 16,3 — — 14,1 16,2

max. Breite 7,7 7,5 — — 7 8

vordere Breite 6,4 6,2 - — - -

Protoconid-Länge 7,8 8,3 - - - -

Mi

Länge 16,9 17,0 19,4 — 16,3 18,9

max. Breite 7,9 8,4 9,4 9,4 7,8 8,2

Protoconid-Länge 10,5 10,8 - — — -

Paraconid-Länge 8,2 9,0 - - - -

standardisiert für 35° N Breite, 

(Kurten 1973) (M ± s) 

99 dV

Panthera cf. schauhi) Onza-Morphe, Mexiko verschiedene Morphen

p4

Länge — 15,0 14,7 13,6 16,6 16,9 16,4 17,1

max. Breite — 6,8 6,7 6,2 9,1 9,2 8,3 8,8

vordere Breite — 5,6 6,0 5,0 7,7 7,9 6,9 7,7

Protoconid-Länge - 7,3 7,2 6,6 8,6 8,7 7,5 8,2

Mi

Länge ca. 19,8 15,6 15,7 14,7 18,4 18,2 19,6 19,7

max. Breite 8,9 7,2 7,4 6,4 9,6 9,6 9,1 9,4

Protoconid-Länge — 9,2 9,3 8,6 11,3 H,2 11,5 11,5

P araconid- Länge - 8,2 8,3 7,4 10,0 9,8 10,0 10,6

Puma concolor, rezent Puma concolor. rezent

Tab. 12 Puma pardoides (Owen, 1846). Zahnmaße des Mandibelfragmentes von Untermaßfeld und Vergleichsmaße (in mm).

schleifenden Usur schräg zur Buccalseite gerichtete Abkauungsfacetten am Oberrand der Paraconid- 

und Protoconidklingen. Vergleichbare Usurfacettierung findet sich bei Puma, concolor. Viret (1954) 

weist auf die etwas ungewöhnlich erscheinende Abnutzung des Mi an einem Unterkiefer aus Saint- 

Vallier hin. An der hinteren Basis des Protoconids findet sich nur ein schwacher Wulst, jegliche Meta- 

conidandeutung fehlt. Der buccale Schmelzrand erscheint pumahaft auf die Vorderwurzel herunter­

gezogen.

Abb. 12 Puma pardoides (Owen, 1846), 

Kombinationsdarstellung des Mandibelfrag­

mentes (mit P4 und Mj) IQW 1983/18 556 

(Mei. 18376) von Untermaßfeld mit einem 

Fragment von Stränska skäla (SS 5387, mit 

Canin und P3), letzteres nach Abguß ge­

zeichnet. - M = ca. 1:1.
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Humerus IQW 1996/25 710 

(Mei. 25239)

Ulna IQW 1995/25 335 

(Mei. 24 864)

größte Breite distal 

größte Tiefe distal 

größte Trochleabreite 

kleinste Trochleadicke

47

23, 5

32

15

erhaltene Länge 

kleinste Tiefe

des Olecranon

Tiefe über dem

Proc. anconaeus

192

ca. 26

30

Pelvis IQW 1995/25 337 

(Mei. 24 866)

Tibia IQW 1996/25 713 

(Mei. 25242)

größte Länge 

kleinste Breite

der Darmbeinsäule

(innere) Länge des

Acetabulum

171

27.5

25.5

Länge 

kleinste Breite

der Diaphyse 

größte Breite distal 

größte Tiefe distal

215

17.5

34.5

21.5

Femur IQW 

1996/25 711 

(Mei. 25 240)

IQW 

1996/25618 

(Mei. 25147)

Calcaneus IQW 

1980/17290 

(Mei. 16812)

kleinste Breite der Diaphyse 

kleinste Tiefe der Diaphyse

18, 5

17, 5

18, 5

17

Länge 69

Tab. 13 Puma pardoides (Owen, 1846), Untermaßfeld. Maße postkranialer Skelettelemente (in mm).

Femur

Länge 

kleinste Breite der Diaphyse 

größte Breite distal

Untermaßfeld, 

(diese Arbeit, 

Tab.12)

Saint-Vallier, 

Frankreich 

(Viret 1954)

Puebla de Valverde, 

Spanien 

(Kurten u. Crusafont- 

Pairö 1977)

Perrier, 

Frankreich 

(Kurten u. Crusafont- 

Pairö 1977)

(über 202) 209 ca. 271 273

18,5 - 23,2 21,9

(über 41,5) - 51,0 49,5

Tibia

Länge

größte Breite distal

Länge isometrisch normiert 

auf distale Breite 34,5

Puma pardoides, 

Untermaßfeld

(diese Arbeit)

Puma concolor, rezent 99 

(Greenwell, schriftl. Mitt.)

Normalmorphe Onza-Morphe

215 238,7 226,7 239,5

34,5 33,8 32,5 32,0

215 243,6 240,7 258,2

Tab. 14 Puma pardoides (Owen, 1846). Vergleichsmaße von Femur und Tibia (in mm).

Der P4 wird von einem starken Protoconid dominiert. Sein Vorderhöcker steigt nahezu senkrecht vom 

Schmelzrand auf, ohne sich dort von einem Cingulum abzusetzen; ein solches wird hingegen am bucca- 

len Schmelzrand erkennbar. Es bestehen prinzipielle Ähnlichkeiten zu anderen, Puma pardoides zuge­

ordneten Stücken (so Stränskä skäla) sowie zu rezenten Pumazähnen.

Die Elemente des Extremitätenskelettes (Taf. 140, Tab. 13) passen gut zu den entsprechenden Stücken 

rezenter Pumas. Deren große relative Länge der Hinterextremität, die sie zu den besten Springern unter 

allen Feliden macht, ist, belegt durch das Material aus Untermaßfeld, bei Puma pardoides allerdings 

nicht evoluiert. Dies wird gut mit der in ganzer Länge erhaltenen Tibia deutlich. In bezug auf rezente 

Pumatibien des gleichen Größenbereiches und unter isometrischer Normierung auf die distale Breite der
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Abb. 13 Puma pardoides (Owen, 1846), Untermaßfeld. - a-d Calcaneus sin. IQW 1980/17290 (Mei. 16812); a dorsal, b extern, 

c plantar, d intern. - M = ca. 1:2.

Untermaßfeld-Tibia erweist sich die letztere als um 11-12%, in bezug auf die Tibia der Onza-Morphe 

sogar als um 17% kürzer. In gleicher Weise ist das Becken der Katze von Untermaßfeld dem rezenten 

Puma gegenüber kürzer gebaut.

2.3.4. Schlußfolgerungen

Die besondere Sprungleistungsfähigkeit rezenter Pumas war dem Becken und der Tibia von Untermaß­

feld zufolge bei Puma pardoides nicht in gleichem Maße verwirklicht. Der europäische Puma erscheint 

diesbezüglich ursprünglicher als die rezente amerikanische Form. Sein dem Schädel von Saint-Vallier zu­

folge geringeres Cephalisationsniveau gegenüber Puma concolor unterstreicht die Charakterisierung als 

evolutive Basisform der Pumaverwandtschaft.

Nach den Körpergewichtsformeln sind für die Funde aus Untermaßfeld Gewichte um 40-45 kg zu 

schätzen. Gleiches Resultat ergibt sich nach der Mr Formel Van Valkenburghs (1990) für die Mandibel- 

funde aus Stränskä skäla. Für Pumas aus Saint Vallier berechnen sich hiernach Gewichte um 35 und 

60kg, für die Katze von Puebla de Valverde um 60kg (Mi-Maße s. Tab. 12). Die Femurformel liefert Ge­

wichte um 80 bzw. um 100 kg für Perrier bzw. Puebla de Valverde (Femurmaße s. Tab. 14). Trotz recht 

guter Passung der Gewichtsschätzung aus Femora und von Untermaßfeld ist mit einer gewissen Un­

terschätzung nach der Molarenformel zu rechnen. Legt man Gewichtsangaben von 34-48 kg im weibli­

chen und 53-72 kg (mit 120 kg als Extrem) im männlichen Geschlecht von Puma concolor zugrunde 

(Kompilation von Nowell u. Jackson 1996), so liegen diese zumindest im unteren Bereich höher, als sich 

nach der Molarenformel mit 25-50 kg bei den Weibchen und 30-80kg bei den Männchen ergeben (jeweils 

Molaren-Extremmaße, s. Tab. 12). Noch deutlicher wird dies in bezug auf die von Kurten (1973b) für 

35° N Breite standardisierten Mittelwerte (Tab. 12), die mittlere Gewichte um 35 kg bei den Katzen und 

um 45 kg bei den Katern erwarten lassen. Im Blick auf den relativ kleinen Kopf des Pumas wird eine sol­

che Gewichtsunterschätzung verständlich.

Den wenigen verfügbaren Schätzwerten über den weiten Zeitraum vom unteren Villafranchium bis zur 

Wende Unter-ZMittelpleistozän zufolge ist das Körpergewicht von Puma pardoides im weiblichen Ge­

schlecht zwischen 35 und 45 kg und im männlichen Geschlecht zwischen 60 und 100kg zu vermuten. 

Dies deckt sich recht gut mit den Werten rezenter Pumas. Unter Berücksichtigung dieses Sexualdimor­

phismus liegt ein allein aufgrund seiner Größe als Panthera pardus bestimmter Molar von Vallonet (de 

Lumley et al. 1988), der ein Körpergewicht um 60kg (oder infolge einer möglichen Fehlschätzung etwas 

höher) andeutet, im unteren Bereich männlicher europäischer Pumas (in Tab. 12 demgemäß Puma par­

doides beigeordnet). Die daraus resultierende Unsicherheit der Bestimmung erzwingt auf jeden Fall vor 

einer morphognostisch orientierten Neuuntersuchung die Streichung dieses Zahnes als frühen Nach­

weis von Panthera pardus im europäischen Pleistozän. Gestrichen werden kann auch die Panthera cf. 

punNs-Bestimmung eines Calcaneus aus dem Epivillafranchium von Venta Micena, Spanien. Die von 

Pons Moyä (1987) für diesen Fund gegebenen Maße sind nahezu deckungsgleich mit einem von Kurten
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Leporidae Macaca

Abb. 14 Mutmaßliche Rolle von Herbivorenarten der Fauna von Untermaßfeld im Beutespektrum von Puma pardoides. Erläu­

terungen der Symbole s. Abb. 3.

(1973a) publizierten Calcaneus von Panthera onca augusta. aus dem nordamerikanischen Pleistozän; ei­

ner Zuordnung zum europäischen Jaguar statt zum Leoparden steht für dieses Stück aus Venta Micena 

nichts im Wege.

Puma pardoides wurde in Europa offensichtlich erst während des ersten Abschnittes des unteren Mit­

telpleistozäns von Panthera pardus abgelöst. Beide Arten vertreten die gleiche Kategorie der Körper­

größe, beide erscheinen im Körperbau ähnlich unspezialisiert, beide dürften prinzipiell die gleiche öko­

logische Nische besetzt haben. Die zur Ablösung führende Überlegenheit des Leoparden ist vor allem 

in seiner höheren Cephalisation, zusätzlich vielleicht auch in seinen etwas stärkeren Caninen (Daten aus 

Schmid 1940) zu erwarten. Bessere Kenntnis der Zeit des Verschwindens des Pumas und des Auftau - 
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chens des Leoparden sollte stratigraphische Bedeutung haben. In der Übergangszeit Unter-/Mittelplei- 

stozän ist der Puma noch in Stränskä skäla vertreten, im unteren Mittelpleistozän von Mauer gibt es 

Leoparden (Schütt 1969).

Rezente Pumas sind an die unterschiedlichsten Lebensräume anpassungsfähig und besiedeln offene 

Trockenlandschaften genauso wie Buschregionen, Nadelwälder und tropischen Regenwald. Es besteht 

kein Grund, diese breite Vielfalt von Habitattypen für Puma, pardoides zu verneinen. Im Blick auf die 

voll vergleichbare Körpergröße nebst entsprechendem Sexualdimorphismus ist sicherlich prinzipiell 

auch das Beutespektrum von Puma concolor auf die europäische Form zu übertragen. Wo verfügbar, 

spielen Hirsche eine große Rolle, in Nordamerika besonders der Weißwedelhirsch (Odocoileus virgi- 

nianus}. Auch Wapitis (Cervus elaphus} gehören noch zur Beuteliste, die andererseits nach unten bis zu 

Bibern und Hasen ausgedehnt ist. Wo Haustiere verfügbar sind, töten Pumas neben Schafen auch Käl­

ber und Fohlen (Nowell u. Jackson 1996; Young u. Goldman 1946). Der von seiner Körpergröße und 

generalisierten Katzenstruktur her ebenfalls als ökologische Bezugsart für Puma pardoides heranzieh­

bare Leopard jagt vor allem mittelgroße Ungulaten im Gewichtsbereich zwischen 20 und 80 kg; auch Af­

fen fallen ihm zum Opfer (Nowell u. Jackson 1. c.). Für die Fauna von Untermaßfeld ist demgemäß ei­

ne Bevorzugung des mittelgroßen Hirsches Cervus nestii zu erwarten, ferner Jagd wenigstens auf klei­

nere bzw. jüngere Wildschweine (Sus scrofa priscus) und auf Rehe (Capreolus sp.). Im oberen Größen­

bereich kann mit gelegentlichen Angriffen auf die großen Hirsche (Eucladoceros giulii, eventuell Kälber 

von Alces carnutorum}, im unteren Größenbereich auf Hasen, auf Biber einschließlich Trogontherium 

sowie auf Makaken (Macaca sylvanus} gerechnet werden.

2.4. Lynx issiodorensis (Croizet et Jobert, 1828) ssp. ex aff. spelaeus (Boule, 1906)

2.4.1. Vorbemerkungen

Die phylogenetische Position der Luchse innerhalb der Feliden kann noch nicht als zufriedenstellend 

geklärt gelten. Morphologische und ethologische Merkmale ließen zunächst eine enge Verwandtschaft 

mit der Fe/zs-Linie (Genus Felis s. str.) erwarten (Hemmer 1978a; Peters 1987). In gegensätzliche Rich­

tung weisende Resultate immunologischer Studien (Collier u. O’Brien 1985; O’Brien et al. 1987) waren 

anfangs durch Widersprüche in der Materialzuordnung unbrauchbar (Hemmer 1993a). Weitere mole­

kularbiologische Untersuchungen (Janczewski et al. 1995) belegen mittlerweile jedoch eine deutliche 

Trennung von den Felis-Arten. Taxonomisch läßt sich damit die Behandlung der Luchse als eigene Gat­

tung Lynx wieder vertreten.

Aus dem unteren Pliozän von Langebaanweg (Südafrika) als Felis aff. issiodorensis von Hendey (1974) 

beschriebene Zahn- und Mandibelfragmente einer luchsgroßen Katze mögen tatsächlich einen afrikani­

schen Luchsvorfahr aus der Zeit vor etwa 4 Millionen Jahren belegen (Werdelin 1981). Im europäischen 

Raum sind die frühesten, Lynx issiodorensis zugeschriebenen Luchse aus Faunen der Säugetierzone MN 

15 (Meon et al. 1980) von Serrat d’en Vacquer (Frankreich) und Layna (Spanien) bekannt (Ficcarelli u. 

Torre 1977). Umfangreiches Material aus den Etouaires-Sanden von Perrier (Frankreich), der Typuslo- 

kalität von Lynx issiodorensis, erlaubte Kurten (1978) eine Charakterisierung dieser frühen Luchse als, 

im Vergleich zum rezenten Nordluchs (Lynx lynx}, großköpfiger, kurzläufiger und gedrungener gebaut 

und so dem generellen Katzentyp näherstehend.

Wohl vor etwa 2,6 Millionen Jahren erreichten Luchse dieses Typs auch Nordamerika (Werdelin 1981). 

Aus dieser nunmehr holarktischen Verbreitung einer Basisschicht echter Luchse kam es im weiteren Ver­

lauf zur Ausdifferenzierung der rezenten Arten. Eine kraniometrische Analyse durch Ficcarelli u. Tor­

re (1975) sah den Iberienluchs (Lynx pardinus} mit der größten morphologischen Distanz zu den ande­

ren Arten, gefolgt vom amerikanischen Rotluchs (Lynx rufus}, den geringsten Unterschied schließlich 

zwischen dem Nordluchs (Lynx lynx} und dem Kanadaluchs (Lynx canadensis}. Werdelin (1981) kon­

struierte ein Trichotomie-Phylogramm mit den Linien pardinus, lynx + canadensis und rufus.

Molekularbiologische Studien (mitochondriale DNS) sprechen für ein phylogenetisches Abzweigungs­

schema in der Reihenfolge rufus, pardinus, lynx und canadensis (Beiträn et al. 1996). Der Beginn des Ei­

genweges des rzz/zzs-Zweiges ist den frühesten, der rufus-Lmie zugeschriebenen Funden zufolge bald 
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nach der Besiedlung Nordamerikas mit der zAzohore/zszs-Altschicht anzusetzen, während die cannden- 

szs-Entwicklung auf eine in den letzten 200 000 Jahren erfolgte neuerliche Luchseinwanderung über die 

Beringbrücke, jetzt mit einer Population des Zy/zx-Typs, zurückzuführen ist (Werdelin 1. c.). Nach die­

sen Eckpunkten sollte der p^rr/zzzzzs-Zweig zwischen dem oberen Pliozän und dem unteren Mittelplei­

stozän selbständig geworden sein.

Die autochthone Entwicklung der heute allein iberischen pzzrz/zzzzzs-Population aus der issiodorensts-Alt­

schicht heraus wird von keiner der einschlägigen Studien in Zweifel gezogen. Demgegenüber wird die 

evolutive Stellung der mittel- bis jungpleistozänen Luchse Frankreichs uneinheitlich beurteilt. Bonifay 

(1971) hielt ihre direkte Ableitung von den großen zsszWorezzszs-Luchsen des frühen Villafranchiums für 

kaum denkbar; als unmittelbare Vorfahren kommen nach den Befunden dieser Autorin nur die kleine­

ren Luchse des oberen Villafranchiums der Toskana in Frage. Diese Population wird generell dem issio- 

dorensis-\Jmie\d zugerechnet, ist aber infolge klar verringerter Körpergröße, betonter Kurzschnauzig- 

keit und regelmäßigen Vorkommens eines Talonid-Metaconid-Komplexes am unteren Reißzahn deut­

lich von den größeren Tieren des unteren Villafranchiums zu unterscheiden (Bonifay 1971; Ficcarelli u. 

Torre 1977; Werdelin 1981). Werdelin (1. c.) hielt die mittel- und jungpleistozäne französische Popula­

tion als zeitlich und morphologisch intermediär zwischen der von ihm als Lynx issiodorensts valdarnen- 

sis benannten späten zsszWore/zszb-Population der Toskana und der rezenten iberischen pardinns-P opu- 

lation. Ficcarelli u. Torre (1. c.) zeigten hingegen, daß jene französischen Tiere in den Proportionen der 

Prämolaren und des Molaren des Unterkiefers außerhalb der Evolutionslinie issiodorensis-pardinus ste­

hen, aber der Zyzzx-Gruppe nahekommen. Da sie keinen Unterschied zwischen ihnen und den kleinen, 

in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts erloschenen Alpenluchsen sahen, die üblicherweise als 

Lynx lynx klassifiziert werden, rechneten sie diese Luchse des Mittel- und Jungpleistozäns letzterer Art 

zu. Hemmer (1993 c) übernahm diese Vorstellung mit einer Dreigliederung der Unterarten rezenter eu­

ropäischer Nordluchse.

Für diese zeitlich damit als mittelpleistozän bis rezent zu umreißende Gruppe französischer und (west)al- 

penländischer Luchse steht der ursprünglich als p^rhzzzzzs-Unterart gegebene Name spelaeus Boule 

(1906) zur Verfügung. Bonifay verwendete ihn mit Trennung auf dem Artniveau als Lynx spelaeus. Wer­

delin (1. c.) griff hingegen auf die Originalzuordnung zurück und klassifizierte spelaeus als Unterart von 

Lynx pardinus, was nach den Resultaten von Ficcarelli u. Torre (1. c.) und der Übereinstimmung mit dem 

offenbar Lynx lynx näherstehenden rezenten Alpenluchs kaum haltbar erscheint. Der phylogenetische 

Eigenweg dieser spe/zzezzs-Gruppe zeichnet sich mit dem Mittelpleistozän ab und liegt sicherlich vor der 

Lynx lynx-Lynx czmzzz/ezzszs-Trennung. Allerdings mag für diese Gruppe länger Genfluß mit östlichen 

Zyzzx-Populationen, eventuell auch mit der iberischen pzzndzzzzzs-Population bestanden haben. Die taxo­

nomische Anhebung auf das Artniveau, wie von Bonifay (1971) vorgenommen, ist im Blick auf die cctnct- 

z/e/zszs-Entwicklung und taxonomische Handhabung sicher nicht von vornherein von der Hand zu wei­

sen.

2.4.2. Material

(Taf.138, 2-4, Taf. 139)

Mandibel mit beiden Ästen und vollständigem Gebiß, IQW 1994/24 691 (Mei. 24220).

Mandibelfragment dex. mit C und P3-Mb IQW 1980/16573 (Mei. 16094).

Humerus dex., IQW 1996/25 714 (Mei. 25 243)

2.4.3. Beschreibung und Vergleich

Die beiden Mandibeln belegen zwei Individuen. Da der vollständige Kiefer und der Humerus aus dem­

selben Planquadrat der Grabung stammen und (nach der Molaren- und der Humerus-Formel) ver­

gleichbares Körpergewicht um 15-20kg schätzen lassen, ist individuelle Zusammengehörigkeit dieser 

beiden Stücke möglich. Deutlichen Zahnusuren zufolge stammen beide Unterkiefer von voll adulten 

Tieren. Eine Geschlechtszuordnung erscheint in Anbetracht des relativ geringen Sexualdimorphismus 

der Luchse und des zu geringen Umfangs der Fundserie selbst unmöglich.
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Tab. 15 Lynx issiodorensis ssp., Untermaßfeld. Mandibel und Zahnmaße (in mm).

IQW 1994/24 691 

(Mei. 24220)

IQW 1980/16573 

(Mei. 16094)

dex. sin.

Mandibelmaße

Mandibellänge 92,5 92,5 —

Mandibelhöhe

Proc. angularis - Coronion — 44,2 —

im Diastema 17,4 — —

hinter Mj 20,2 20,0 19,6

Länge des Diastema ca. 8 8,8 >6/<8,5

Zahnreihe P3-Mj alveolär 32,2 32,5 34,3

Cmand

Kronenhöhe (am hinteren Schmelzrand) 14,7 14,4+ 13,7+

Länge (am hinteren Schmelzrand) 7,7 7,6 8,0

Breite am Schmelzrand 6,3 6,3 6,3

P3

Länge 7,8 8,0 9,3

max. Breite 4,6 4,6 4,6

vordere Breite 3,3 3,3 3,6

Protoconid-Länge 4,8 4,7 4,8

Protoconid-Höhe 6,2 - 6,4

P4

Länge 11,4 11,5 11,3

max. Breite 5,4 5,2 5,5

vordere Breite 4,6 4,6 4,6

Protoconid-Länge 5,3 5,2 4,9

Protoconid-Höhe 7+ - -

Mi

Länge 13,1 13,0 14,1+

max. Breite 5,9 6,0 5,5

Protoconid-Länge 7,8 7,5 -

Protoconid-Höhe 7,5 7,6 —

Paraconid-Länge 6,4 6,5 6,9

Paraconid-Höhe - 7,4 7,5+

Beide Mandibeln vertreten einen gemeinsamen Morphotypus (Taf. 139, Tab. 15). Die Caninen dieser 

Untermaßfelder Kiefer ordnen sich im Längen-Breiten-Diagramm Werdelins (1981, fig. 16) im Streu­

ungsbereich südwesteuropäischer jungpleistozäner Luchse (als L. pardinus spelaeus geführt) ein, außer­

halb der Streuungsellipsen rezenter Iberienluchse (£. pardinus) auf der einen und rezenter Nordluchse 

(L. lynx) auf der anderen Seite. Der P3 wird von einem starken und sehr hohen Protoconid bestimmt 

(Höhe in % der Zahnlänge 69-79,5, bei den Luchsen von Les Etouaires nach Maßen von Kurten, 1978, 

60-69,5, bei rezenten Nordluchsen M = 69, 1). Im Längen-Breiten-Diagramm Werdelins (1. c., fig. 15) 

fallen die vorderen Prämolaren von Untermaßfeld in den Variationsbereich fossiler südwesteuropäischer 

Luchse. Im entsprechenden Diagramm für den P4 (Werdelin 1. c., fig. 14) reihen sich die Untermaßfeld- 

Zähne der Streuungsobergrenze jener pardinus/spelaeus-Serie an und nähern sich gleichzeitig der Un­

tergrenze der P4 aus dem späten italienischen Villafranchium (£. issiodorensis valdarnensis). Am Mi der 

Mandibel IQW 1994/24 691 (Mei. 24220) findet sich mit einem winzigen Metaconidspitzchen ein Meta- 

conid-Talonid-Komplex, wie er den frühen Luchsen Westeuropas im unteren Villafranchium fehlt, ab 

dem mittleren Villafranchium aber an Häufigkeit bis zum Mittelpleistozän hin zunimmt (Kurten 1963). 

An der zweiten Mandibel von Untermaßfeld ist infolge Bruches an dieser Stelle des Molaren keine dies­

bezügliche Beurteilung möglich. Das Längen-Breiten-Verhältnis des Mj stellt diesen Zahn in bezug auf
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Tab. 16 Lynx issiodorensis ssp. Vergleichsmaße der Zähne des Unterkiefers (in mm).

M

P3-MI-Länge 

min-max n M

P3-Länge 

min-max n M

P4-Länge 

min-max n M

Mj-Länge 

min-max n

Untermaßfeld (diese Arbeit) 33,0 32,2-34,3 3 8,4 7,8-9,3 3 11,4 11,3-11,5 3 13,4 13,0-14,1 3

(Voelcker 1930)

Mosbach,

unteres Mittelpleistozän

Mauer,

38,9 1 10,8 1 13,3 1 16,0 1

unteres Mittelpleistozän - - 12,7 1 15,5 1

(Bonifay 1971) (Ficcarelli u. Torre 1977)

Les Etouaires,

unteres Villafranchium

Saint-Vallier,

38,5 36,5-40,7 5 10,6 10,0-11,5 11 13,7 12,4-15,0 11 15,6 14,5-16,7 11

mittleres Villafranchium 36,7 35,2-38 5 10,4 9,5-10,8 5 12,8 12,0-13,5 8 15,3 14,3-16,0 8

Valdarno sup., 

oberes Villafranchium

L’Escale + Lunel-Viel,

35,6 35-36 5 9,3 8,9- 9,8 7 11,7 10,5-12,3 8 14,0 13,2-15,0 8

Mittelpleistozän 32,9 32-33,7 8 9,0 8,2- 9,6 7 10,9 10,2-11,5 13 14,4 13,5-15,0 13

Lynx lynx, rezent 36-38 9,6 8,2-11,4 16 12,0 10,6-13,4 16 15,3 14,0-16,7 16

Lynx pardinus, rezent 27-32 7,6 7,1- 8,5 12 10,2 9,4-11,0 12 12,7 12,0-13,9 12

die Diagramme Werdelins (1. c., figs. 4, 10, 13) ebenfalls in das Variationsfeld der jungpleistozänen süd­

westeuropäischen Serie, am Unterrand der Streuung der italienischen Luchse des oberen Villafranchi- 

ums und weit außerhalb der 95%-Wahrscheinlichkeitsellipse für den rezenten Nordluchs. Die Länge der 

unteren Zahnreihe ordnet die beiden Untermaßfeld-Stücke der südfranzösischen mittelpleistozänen Se­

rie von L’Escale und Lunel-Viel zu (Tab. 16); sie ist geringer als bei den issiodorensis-Serien des Pliozäns 

und Unterpleistozäns, aber größer als beim rezenten Iberienluchs. Das Längenverhältnis P4-Mj (Wer- 

delin 1. c., fig. 21; Ficcarelli u. Torre 1977, fig. 1) sieht die Untermaßfeld-Gebisse im Bereich der toska­

nischen Serie aus dem oberen Villafranchium, aber nur teilweise in das Variationsfeld iberischer und süd­

französischer Luchse des Mittel- und des Jungpleistozäns reichend. In bezug auf rezente Nordluchse er­

scheint der P4 relativ lang. Die Relation P3-Mj (Ficcarelli u. Torre 1. c., fig. 2) weist den Untermaßfeld- 

Zähnen eine Position zu, die zwischen den Serien aus dem oberen Valdarno und von L’Escale + Lunel- 

Viel auf der einen und rezenter Iberienluchse auf der anderen Seite vermittelt.

Der Humerus von Untermaßfeld ist größenmäßig um etwa 10% kürzer als Humeri rezenter Nord­

luchse mit vergleichbarer Schaftdicke bzw. bei Normierung auf die Diaphysenbreite (Tab. 17). Am 

Humerus gibt es die auffälligsten Unterschiede postkranialer Skelettelemente von L. issiodorensis 

und L. lynx (Kurten 1978). Hinsichtlich des schmaleren Kopfes und der tieferen Einfurchung des Di­

stalgelenkes, die den issiodorensis-^yp auszeichnen, verhält sich das hier betrachtete Stück wie letz­

terer und weicht demgemäß metrisch und morphognostisch vom Zy/zx-Typ ab (Taf. 138, 24). Es weist 

gleichzeitig gestaltliche Ähnlichkeit zu einem von Bonifay (1971, fig. 63) abgebildeten, noch kleine­

ren Humerus aus dem Mittelpleistozän von L’Escale auf und stimmt metrisch nahezu vollkommen 

mit einem jungpleistozänen Humerus von Campefiel, Südfrankreich (Bonifay 1. c.), überein. In der 

relativen Länge, die den kurzläufigeren issiodorensis-üyp des unteren Villafranchiums weit von L. 

lynx trennt (Tab. 17), ordnet sich der Luchs von Untermaßfeld mit dem progressiven issiodorensis- 

Typ des oberen Villafranchiums und den speZ^e^-Stücken aus L’Escale und Campefiel zwischen den 

Extremformen ein; unter den Rezentvergleichen kommt ihm ein Humerus eines Pyrenäenluchses am 

nächsten.
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Tab. 17 Lynx issiodorensis ssp. Maße des Humerus von Untermaßfeld und Vergleichsmaße (in mm).

Untermaßfeld Campefiel

(Bonifay 1971)

Lynx lynx, 

rezent

Lynx lynx 

rezent

Pyrenäen

Clot u. Besson 1974)

Les Etouaires 

(Kurten 1978)

Les Etouaires 

(Kurten 1978)

Länge 169 164 183 195 188 181 177

größte Breite proximal 28 28 30,5 30 39,2 - -

größte Tiefe proximal 34 - 39 38 - - -

kleinste Breite der Diaphyse 12,3 12 12,5 11,7 13,0 14,1 16,5

größte Breite distal 31,5 32 36,5 37,2 37,2 - -

größte Tiefe distal 18,7 - 22 21,3 - - -

größte Trochleabreite 21,5 - 25,5 25,9 - - -

Lynx Lynx Lynx spelaeus Lynx spelaeus

issiodorensis issiodorensis

issiodorensis valdarnensis

Untermaßfeld Les Etouaires Valdarno sup. L’Escale + Campefiel Pyrenäen, rezent

(diese Arbeit) (Kurten 1978) (Fabrini 1896) (Bonifay 1971) (Clot u. Besson 1974)

Relative Humeruslänge: 137 128 104 142 142 137 145

kleinste Breite der
Lynx lynx Lynxpardinus Lynx rufus

Diaphyse als 10 gesetzt,
rezent rezent rezent

isometrische Längen-
(Bonifay 1971 + Kurten 1978 + Maße des (Bonifay 1971) (Kurten 1965 + Maß des Verfassers)

anpassung Verfassers)

M min-max n M min-max n

152,7 146-167 6 152 146,9 139-156 8

2.4.4. Schlußfolgerungen

Die mittleren Körpergewichte unterschiedlicher europäischer Populationen des rezenten Nordluchses 

liegen bei den Katzen zwischen 15 und 20 kg, bei den Katern zwischen 20 und 25 kg; Extremvarianten 

im weiblichen Geschlecht reichen von 12 bis 29kg, im männlichen Geschlecht von 12 bis 37kg (auf 

ganze kg gerundete Werte aus einer Kompilation von Hemmer 1993 c). Weibliche Iberienluchse wiegen 

im Mittel um 9 kg, Kater dieser Art um 13 kg (Beiträn u. Delibes 1993). Über die Molarenformel Van Val- 

kenburghs (1990) berechnete Gewichte führen bei beiden rezenten Arten zu einer erheblichen Über­

schätzung: 22-38kg bei L. lynx, 14-22kg bei L. pardinus (Mj-Maße s. Tab. 16). Im Gebißbezug sind die­

se Luchse demgemäß ausgesprochen leicht gebaut. Ein ganz anderes Resultat ergibt sich für L. issi­

odorensis. Hier folgen aus der Reißzahnvariation (Tab. 16) für die Serie von Les Etouaires 25-40 kg, für 

die Serie von Saint Vallier 25-35 kg. Die Humerus- und Femurformeln (Anhang) erbringen für Luchse 

von Les Etouaires (Werte nach Kurten 1978) Gewichtsschätzungen zwischen 25 und 40 kg. Trotz gerin­

gen Serienumfangs ergeben die Schätzungen nach den Molaren und nach den Langknochen überein­

stimmende Gewichtsvariation, keine Überschätzung aus dem Mj. Dieser Befund unterstreicht die Be­

schreibung von L. issiodorensis als im Vergleich zu heutigen Luchsen schwer gebaut bzw. als dem gene­

rellen Katzentyp besser entsprechend. Die Luchse der speüez^s-Gruppe lassen für LEscale und Lunel- 

Viel aus den Molarenlängen 20-25 kg berechnen (n = 13), aus den Humerus-Diaphysenbreiten 15-25 kg 

(n = 3, Bonifay 1971). Die große Humerus- und Femurserie von Campefiel läßt eine Variation von 10 

bis 25 kg schätzen (n = 19, Maße nach Bonifay 1971). Das Körpergewicht von mittel- und jungpleisto- 

zänen Luchsen des speüez/s-Kreises wird offensichtlich auf der Basis der Reißzahnlänge überschätzt, je­

doch deutlich weniger als bei L. lynx und L. pardinus. Luchse dieser Populationen stehen im Körperbau 

also zwischen dem ursprünglichen issiodorensis-Typ und den rezenten Nordluchsen und Ibenenluchsen. 

Die Befunde zur relativen Länge des Humerus unterstreichen diese Feststellung.

Für die Luchse von Untermaßfeld errechnen sich den Molaren zufolge Körpergewichte um 20 und 

25 kg, dem Humerus zufolge ein solches um 15 kg. Handelt es sich bei der Mandibel IQW 1994/24 691 

(Mei. 24220) und dem Humerus aus demselben Planquadrat tatsächlich um Reste eines einzigen Indivi­
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duums, so paßt das Verhältnis der Schätzungen aus der Reißzahnlänge und der Humerusschaftbreite 

besser zur mittelpleistozänen speüez/5-Sammelserie als zu den pliozänen zAzodorewszs-Funden von Les 

Etouaires. Der Untermaßfeld-Luchs war also offenbar weniger schwer gebaut als die Etouaires-Luchse, 

aber doch schwerer als L. lynx und L. pardinus. Wird auch die Zeitstellung in Ansatz gebracht, so ver­

mittelt er mit Gebiß und Körperbau perfekt zwischen späten südeuropäischen issiodorensis- und frühen 

speüez/s-Populationen. Der Luchs von Vallonet ist zwar nur mit einem hier nicht vergleichbaren oberen 

Reißzahn belegt (de Lumley et al. 1988), dürfte aber ebenfalls in diese Reihe gehören.

Cromerzeitliche Luchsreste aus dem deutschen Raum (Mosbach, Mauer: Voelcker 1930) stammen von 

Tieren, die im Vergleich zu den älteren Stücken aus Untermaßfeld größer waren, als es die Variation in­

nerhalb einer Population erwarten läßt (Tab. 16). Morphognostisch wie metrisch passen sie zu den 

Luchsen des italienischen oberen Villafranchiums, denen sie Werdelin (1981) zu Recht auch taxonomisch 

zuordnet. Zum unteren Mittelpleistozän ist demgemäß mit einer Verschiebung der Luchspopulationen 

in Mitteleuropa zu rechnen.

Die taxonomische Behandlung der hier beschriebenen Luchse ist mit im Wesen der Taxonomie selbst 

begründeten Schwierigkeiten behaftet. Die Aufgabe der Taxonomie, die Vielfalt aus der Dynamik der 

Evolution entspringender und selbst wiederum in Wechselbeziehung miteinander stehender Populatio­

nen in statische Einheiten zu zwängen, ist letztlich weder dort befriedigend lösbar, wo eine Population 

den vertikalen Übergang zwischen auf dem Artniveau getrennt gedachten Formen vermittelt, noch dort, 

wo Genfluß über eine zwischengeschaltete Population oder Populationsgruppe die Eigenständigkeit an­

sonsten als »gute Arten« angesehener Populationen beeinträchtigt. Beides kommt im hier anstehenden 

Fall gemeinsam zum Tragen. In der Rezentfauna werden heute L. lynx und L. pardinus als getrennte Ar­

ten behandelt. Die Fossilgeschichte zeigt, daß die mittel- und jungpleistozänen Luchse mindestens des 

südfranzösischen Raumes nicht nur geographisch, sondern auch merkmalsmäßig zwischen diesen bei­

den Arten stehen. Die taxonomische Zuweisung einerseits zu L. pardinus (L. pardinus spelaeus, Werde­

lin 1981), andererseits zu L. lynx (Ficcarelli u. Torre 1977) ist Ausdruck dieses Dilemmas. Die zuneh­

mende Erkenntnis der Identität dieser pleistozänen Population mit den rezenten Alpen- und Pyrenäen­

luchsen verleiht dem Problem außerdem eine aktuelle Naturschutzkomponente, da noch eine kleine Re­

liktpopulation des Pyrenäenluchses existiert (Chazel et al. 1996).

Nachdem sich hier im Zuge des Studiums des Humerus aus Untermaßfeld zeigte, daß die speüez/s-Form 

nicht nur großen- und gebißmäßig einerseits von L. lynx, andererseits von L. pardinus zu unterscheiden 

ist, sondern auch im Körperbau ein Merkmal der Stammform weniger als bei L. lynx und L. pardinus 

verändert bewahrte, erscheint mit Bonifay (1971) die Eigenbehandlung auf dem Artniveau zumindest 

zum derzeitigen Wissensstand sinnvoll.

Das Merkmalskombinat der Luchse von Untermaßfeld nähert sie zwar unübersehbar L. spelaeus, ver­

bindet sie aber auch noch randlich mit der späten, südeuropäischen Population von L. issiodorensis. Ihre 

zeitliche Einordnung stellt sie ebenso zwischen die Stammart L. issiodorensis und die daraus evoluierte 

Art L. spelaeus. Es wäre ein Scheinlösung, das taxonomische Dilemma mit der Diagnose und Benennung 

einer weiteren Unterart zu beantworten. Der Verfasser entscheidet sich statt dessen hier für die 

grundsätzliche Zuordnung zu L. issiodorensis bei gleichzeitiger Andeutung der Beziehung zu L. 

spelaeus-. Lynx issiodorensis ssp. ex aff. spelaeus. Eine solche Form der Benennung ist in den Regeln der 

zoologischen Nomenklatur nicht vorgesehen. Dennoch erscheint sie im Interesse der mit jeder taxono­

mischen Entscheidung zu erwartenden und zu fördernden phylogenetischen Klarheit vernünftig und 

sinnvoll, weil sie aussagekräftig und zum Verständnis einer Zwischenstellung hilfreich ist.

Erwägungen zum Lebensraum der unterpleistozänen Luchse des Werratales sollten nicht von der Wald­

bevorzugung des Nordluchses ausgehen, mit dem sie verwandtschaftlich wenig zu tun haben, sondern 

sich auf die wie sie körperbaulich der gemeinsamen Stammform noch näher stehenden Arten beziehen. 

Dies sind L. rufus und L. spelaeus. Der nordamerikanische Rotluchs findet sich in den Wüsten und 

Trockenbuschlandschaften des Südens genauso wie in Mischwäldern und in nördlichen Nadelwäldern 

(Kompilation von Nowell u. Jackson 1996). Rückzugsgebiete der letzten französischen Alpenluchse (L. 

spelaeus) lagen in stark entwaldeten, aber gute Deckung bietenden Felslandschaften des Hochgebirges.

739



Leporidae Rodentia

Abb. 15 Mutmaßliche Rolle von Herbivorenarten der Fauna von Untermaßfeld im Beutespektrum von Lynx issiodorensis 

ssp. ex aff. spelaeus. Erläuterungen der Symbole s. Abb. 3.

Deckungsreichtum erscheint als wichtiges Requisit auch im Nordluchsbiotop (Kompilation von Hem­

mer 1993 c). Der Iberienluchs schließlich favorisiert ein Mosaik aus dichtem Buschland und offener 

Landschaft (Nowell u. Jackson 1996). Es dürfte nicht falsch sein, demgemäß den Luchsen von Unter­

maßfeld ebenfalls eine hohe ökologische Plastizität zuzuschreiben, auf der Basis des Vorhandenseins 

deckungsgebender Strukturen, sei es aus der Vegetation, sei es in Form von Felsklüften.

Zum Versuch einer Rekonstruktion ihres Beutespektrums ist vor allem die Körpergröße zu berücksich­

tigen. Unter den nahrungsökologisch studierten rezenten Formen liegt hierfür der relativ kleine fin­

nisch-russische Luchs (£. lynx melina) am nächsten. Hasen sind seine Hauptbeute. Unter den Huftie­

ren spielen Rehe in jahreszeitlicher Fluktuation die wichtigste Rolle; wo Sikawild (Cervus nippon) aus­

gesetzt wurde, werden vor allem Kälber geschlagen. Junge Wildschweine, kleinere Carnivoren, Hüh­

nervögel und schließlich kleinere Vögel und Nagetiere ergänzen die Liste. Die ehemaligen Alpenluchse 

erbeuteten Rehe, Gemsen, Rotwildkälber, Hasen, Murmeltiere, Eichhörnchen, Kleinnager, Dachse und 

Rauhfußhühner; wo verfügbar, wurden die Haustiere Schaf und Ziege geschlagen (Kompilation von 

Hemmer 1993 c).

In der Untermaßfeld-Fauna stand ein solches Beutespektrum zur Verfügung. Unter den größeren Arten 

kamen Kälber von Cexvus nestii und Ferkel von Sus scrofa priscus am ehesten in Frage. Als Hauptsäu­

len der Ernährung sind auch für die Luchse dieser Fauna Rehe (Capreolus sp.) und Hasen (Leporidae 

gen. et sp.) anzunehmen. Soweit lebensraummäßig erreichbar, mögen Biber (Castor fiber und 

Trogontherium cuvieri) die Nahrung ergänzt haben. Schließlich standen im entsprechenden Größen­

spektrum weiterhin Makaken (Macaca sylvanus), Dachse, Kleinnager und Vögel zur Wahl.
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2.5. Megantereon cultridens adroveri Pons Moyä, 1987

2.5.1. Vorbemerkungen

Gemeinsam mit Geparden (Acinonyx) und Säbelzahnkatzen {Homotherium) sind Dolchzahnkatzen 

{Megantereon) typische Elemente der Carnivorenfaunen des Villafranchiums. Hinsichtlich ihrer struk­

turellen Spezialisierung vertreten die Dolchzahnkatzen das den Geparden entgegengesetzte Extrem. An­

hand eines nahezu vollständigen Skelettes von Seneze charakterisierte Schaub (1925) den Körperbau die­

ser großen Katze. Im Vergleich zum normalen Katzentyp ist der Hals verlängert, seine Muskulatur ist 

mächtig entwickelt. Die Lumbalwirbelsäule ist verkürzt, der Schwanz stark reduziert. Mit Kurzbeinig­

keit geht ein auffällig massiver Bau der Vorderextremität einher, die als kräftiges Halteorgan entwickelt 

ist. Die Dolchzahnkatze war einerseits offensichtlich schwerfälliger in ihrer Fortbewegung als andere 

Katzen, andererseits aber viel besser zum äußerst kraftvollen Niederhalten einer Beute und kräftigen 

Zuschlägen mit den dolchartig verlängerten, ziemlich geraden Eckzähnen am größere Bewegungsfreiheit 

besitzenden Kopf in der Lage.

Ficcarelli (1979) sah im Körperbau der Dolchzahnkatze eine Anpassung an Buschland. Marean (1989) 

leitete aus dem Humeroradialindex dichte Waldungen als ihren Lebensraum ab. Vekua (1996) nahm, al­

lerdings ohne weitere funktionsmorphologische Begründung, als Lebensraum im Kleinen Kaukasus fel­

siges Hochland und strauchbewachsene Hügel, aber auch Flußtäler mit Galeriewäldern an.

Kurten u. Crusafont Pairö (1977) stellten für europäische MegantereonMormen zum späten Villafran- 

chium hin die Tendenz zur Vergrößerung und Abflachung des oberen Canins und zur weiteren Reduk­

tion des P3 fest. Ficcarelli (1979) diskutierte in weltweitem Rahmen die stratigraphische und geographi­

sche Verbreitung des Genus Megantereon, ohne taxonomische Folgerungen vorzunehmen. Kurten u. 

Anderson (1980) hielten die Zusammengehörigkeit der eurasiatischen Form mit der nordamerikanischen 

{M. hesperus) auf dem Artniveau für möglich. Berta u. Galiano (1983) stellten eine Mandibel aus dem 

unteren Pliozän von Upper Bone Valley, Florida, zu M. hesperus. Im Blick auf ursprüngliche Merkma­

le der Florida-Form und ihre frühe Zeitstellung interpretierten sie M. hesperus letztlich als Stammart der 

späteren altweltlichen Megantereon-Formen. Eine Revision aller MegantereonMnnde durch A. Turner 

(1987) zog den realen Meg^ntereow-Charakter jenes unterpliozänen Stückes aus Florida in Zweifel. Tur­

ner vereinte sämtliche Funde der Gattung aus Afrika, Eurasien und Nordamerika innerhalb einer Art, 

M. cultridens, deren afrikanisches Erstauftreten vor mindestens 3,1, wahrscheinlich 3,5, möglicherweise 

3,7 Millionen Jahren dem Erscheinen im unteren Villafranchium Europas vorausgeht.

Ein ganz neues Bild der MegantereonMvointion wurde von Martinez Navarro u. Palmqvist (1995) ge­

zeichnet. Sie nahmen eine taxonomische Dreiteilung der Gattung vor: M. cultridens als Ausgangsform 

in Nordamerika, Ostasien und Europa, dort endend mit den Funden des toskanischen oberen Vil­

lafranchium; M. whitei in Afrika und in der einerseits auf 1,65 Millionen Jahre datierten, andererseits 

aber faunistisch in das Epivillafranchium zu stellenden (Pons Moyä 1987; R.-D. Kahlke 1994) iberi­

schen Lokalität Venta Micena, ferner eventuell in Dmanisi (Georgien); M. falconeri in der Pinjor-Zo- 

ne der Biostratigraphie der indischen Siwaliks. Die methodische Ableitung dieser Sicht ist allerdings 

nicht haltbar. Grundlage sind absolute Zahngrößen, deren rein formal statistisch korrekte Verarbei­

tung eine Gruppe kleiner Individuen aus afrikanischen Fundorten und Venta Micena von mittel­

großen und großen Exemplaren aus Europa, Asien und Nordamerika signifikant trennt. Aus Afrika 

standen hierzu für die Längen-Breiten-Relation des oberen Reißzahns und des unteren letzten Prä­

molaren jeweils drei Funde, für die P^M^Längenrelation fünf Funde zur Verfügung. Daß dies kei­

nesfalls repräsentative Zufallsauswahlen sind, belegt em in der Wertetabelle der Autoren aufgeführter, 

aber nicht weiter beachteter unterer Molar von Kromdraai B (KB 5224), der mitten in die Siwalik-Se- 

rie besonders großer Reißzähne fällt und jegliche Charakterisierung der afrikanischen Dolchzahnkat­

zen als besonders klein ad absurdum führt. Wäre von diesem Fund auch der P4 erhalten, so wäre das 

statistische Resultat bereits mit diesem einen Stück in zwei der drei geprüften Maßkombinationen 

total anders ausgefallen. Eine Wiederholung ihrer These durch Martinez Navarro u. Palmqvist (1996), 

nun unter Hinzuziehung eines griechischen MegantereonMnnd.es, macht diese durchaus nicht richti­

ger.
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Martinez Navarro u. Palmqvist (1995) versuchen sogar eine Diskussion der Körpergröße samt Sexual­

dimorphismus, scheitern aber, indem sie als Bezugsgrundlage für den Feliden-Sexualdimorphismus al­

lein Werte für Panthera pardus heranziehen. Darüber hinaus prüfen sie Unterschiede der mit der Van 

Valkenburgh-Formel für den bestimmten Körpergewichte ihrer Länderserien mittels t-Test, dessen 

Voraussetzung einer Normalverteilung der Werte innerhalb der Serien bei Vorliegen jedweden Sexualdi­

morphismus nicht erfüllt sein kann. Die Größenunterschiede zwischen den Geschlechtern beim rezen­

ten Puma ergeben bereits ein anderes Bild: 34-48 kg der Katzen und 53-72kg, Extrem 120kg, der Kater 

(Kompilation von Nowell u. Jackson 1996) entsprächen beispielsweise nach dem von Martinez Navar­

ro u. Palmqvist (1. c.) errechneten Minimalgewicht von 40,8 kg einer afrikanischen Dolchzahnkatze ei­

ner zu erwartenden Spanne von 40,8-57,6kg bei den Weibchen und von 63,6-86,4kg, Extrem 144kg, bei 

den Männchen. Dies entspricht gut dem für einen Fund aus den Siwaliks errechneten Megantereon-PLx- 

tremwert von 146,4 kg. Selbst die von Martinez Navarro u. Palmqvist angeführten Leopardengewichte 

kommen der von ihnen gefundenen Megantereon-Spanne noch nahe. Die genannte Leoparden-Gesamt- 

variation von 28-90 kg entspräche 40,8-131,1 kg bei den Dolchzahnkatzen. Die extremen Unterschiede 

der Körpergewichte rezenter Tigerpopulationen erweitern das Bild nochmals erheblich. Vom kleinsten 

Balitiger zum größten sibirischen Tiger besteht ein Gewichtsquotient von 4,70 (Grunddaten s. Kompi­

lation von Nowell u. Jackson 1996). Dies geht weit über den M egantereon-Quotienten nach den Daten 

von Martinez Navarro u. Palmqvist (1. c.), nämlich 3,59, hinaus. Die Größenverteilungen der Megante- 

reo/z-Senen allein können demgemäß keine Basis zur Ableitung einer Differenzierung auf dem Art­

niveau sein.

Daß die zeitweise weltweit verbreiteten Dolchzahnkatzen zwischen dem mittleren, eventuell in Nord­

amerika sogar unteren Pliozän und ihrem Verschwinden noch vor Beginn des Pleistozäns in Nord­

amerika, im Epivillafranchium in Europa, im späteren Mittelpleistozän in China (A. Turner 1987; Mar­

tinez Navarro u. Palmqvist 1995) und ebenfalls eventuell erst im Verlauf des Mittelpleistozäns in Süd­

afrika (A. Turner 1990 a) allerdings durchaus auf der Artebene trennbare Linien evoluiert haben könn­

ten, ist unbestritten. Dies ist aber zum derzeitigen Stand der Kenntnis nicht mit ausreichendem Wahr­

scheinlichkeitsgrad nachvollziehbar. Evolutionstrends sind offensichtlich. Zu der schon von Kurten u. 

Crusafont Pairö (1977) angesprochenen Veränderung des oberen Canins und des P3 kommt ein von 

Pons Moyä (1987) als diagnostisch für eine neu beschriebene Form des Epivillafranchiums, M. cultri- 

dens adroveri, vermerkte Verkleinerung von P3 und P4, die in den afrikanischen Populationen den eura- 

siatischen gegenüber zeitlich beträchtlich vorauszugehen scheint (Martinez Navarro u. Palmqvist 

1995). Man mag dies mit paralleler Evolution bei einer generellen Unterbrechung der Populationskon­

takte zwischen dem afrikanischen und dem südwestasiatischen Durchgangsraum erklären. Wiederauf­

nahme des Genflusses nach nur zeitweiser, ökologisch bedingter Populationstrennung kann eine sol­

che zeitliche Verschiebung ebenso bewirkt haben. Entgegen der einseitigen Bezugnahme von Martinez 

Navarro u. Palmqvist (1. c.) auf afrikanische Dolchzahnkatzen ist jedoch unbedingt zu berücksichtigen, 

daß die gleichen morphologischen Beziehungen zum nordchinesischen M. cultridens nihowanensis 

(Teilhard de Chardin u. Piveteau 1930) bestehen, worauf bereits Pons Moyä (1987) bei der Beschrei­

bung von M. cultridens adroveri hinwies, und wie es für den Vergleich südafrikanischer und chinesi­

scher Afeg^ntereon-Funde bereits von Ewer (1955) festgestellt wurde. Neuerlich verwies Vekua (1996) 

wiederum auf einen möglichen Zusammenhang der Dolchzahnkatze von Venta Micena hmsichlich der 

erheblichen P3-Reduktion mit den Tieren von Dmamsi und ostasiatischen (nihowanensis) und indi­

schen (falconeri) Formen.

2.5.2. Material

(Abb. 16, a-c; Taf. 141, 4-6)

Oberkieferfragment sin. mit Inzisiven, P3 und P4 IQW 1992/24 037 (Mei. 23 560).

Mi dex., IQW 1980/16 002 (Mei. 15 513).

P4- Fragment dex., IQW 1980/16614 (Mei. 16 135).

Humerusfragment sin., IQW 1980/16599 (Mei. 16120).
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2.5.3. Beschreibung und Vergleich

Obwohl im geringen Fundumfang der Dolchzahnkatze kein Element mehr als einmal vertreten ist, muß 

in Anbetracht der sehr unterschiedlichen Zahnabnutzung auf Reste von mindestens zwei Individuen ge­

schlossen werden. Der Oberkiefer läßt recht jugendliches Alter erwarten, der untere Reißzahn ist im 

Gegensatz dazu erheblich abgeschliffen. Die Größe des Humerusfragmentes spricht für einen Kater, der 

Oberkieferrest kann wohl ebenfalls eher dem männlichen denn dem weiblichen Geschlecht zugerechnet 

werden (vgl. Tab. 19).

Am unteren Molaren diagnostisch auffällig ist die relativ zum Protoconid sehr geringe Länge des Para- 

conids. Infolge extremer Abnutzung ist die Grube zwischen beiden Schneiden weit offen und verrun- 

det; das Profil des Zahnes ist dadurch extrem verändert. Der Hinterrand des Protoconids erscheint zu 

einer scharfen Kante verschliffen, die Schmelzauflage fehlt dort weitgehend. Das P4-Fragment trägt ei­

nen sehr schlanken und spitzen Vorderhöcker.

Am Oberkiefer war der (fehlende) Eckzahn der Form seiner Alveole zufolge offensichtlich außeror­

dentlich flach mit scharfen Vorder- und Hinterkanten. Wiewohl von den Alveolenmaßen her die realen 

Längen- und Breitenmaße der Caninkrone am Schmelzrand nicht ablesbar sind, scheinen sie zumindest 

im obersten Bereich bekannter Meganter eon-Werte gelegen zu haben, wenn sie diese nicht sogar deut­

lich übertrafen. Zwischen der Caninalveole und dem äußeren Inzisiv, unmittelbar an dessen Alveole an­

schließend, findet sich eine flache Grube, die als noch nicht voll verfüllte Alveole angesprochen werden 

kann. Lage und Größe (entsprechend den Maßen eines DCmax- bei Kurten u. Crusafont Pairö 1977) las­

sen sie als Alveole des kleinen Eckzahns der ersten Dentition interpretieren. Der P3 ist weit kleiner als 

bisher bei Dolchzahnkatzen europäischer Fundorte bekannt (Tab. 19). Obwohl er ausgesprochen rudi­

mentär erscheint, trägt er neben dem bestimmenden Haupthöcker einen gut ausgebildeten kleinen Hin­

terhöcker; der Vorderhöcker ist im Gegensatz zum von Kurten u. Crusafont Pairö (1977) aus dem mitt­

leren Villafranchium (Puebla de Valverde) beschriebenen Bild stark reduziert. Der obere Reißzahn ist

Tab. 18 Meganteron cultridens adroveri Pons-Moyä, 1987, Untermaßfeld. Zahnmaße (in mm). - * Problemmaße, da unterer 

Schmelzrand undeutlich abgesetzt.

Oberkiefer IQW 1992/24037 (Mei. 23 560)

I1 P3

Länge 7,8 Länge 9,4

Breite 4,5 max. Breite 4,3

Höhe (facial)* ca. 13,2 Paracon-Höhe 5,3

I2 P4

Länge 8,6 Länge 31,1

Breite 5,6 max. Breite 11,5

Höhe (facial)* ca. 14,0 hintere Breite 8,7

P
Paracon-Länge

11,3

Länge 9,0
Länge von Paracon

Breite 7,9 + Metastyl
23,7

Höhe (facial)"' ca. 18,0 Paracon-Höhe 15,1

Qmax M1

Alveolenlänge ca. 33 Alveolenlänge 7,8

Alveolenbreite 14,5 Alveolenbreite 4,1

Unterkiefer IQW 1980/16614 IQW 1980/16002

(Mei. 16135) (Mei. 15 513)

P4 M!

Länge - Länge ca. 19+

max. Breite 6,0 max. Breite 8,1

vordere Breite 5,5

Paraconlänge 7,4
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M min-max n

P3

M

P4 

min-max nM min-max n

Untermaßfeld L Alveole 33 1 9,4 1 31,1 1

(diese Arbeit, B Alveole 14,5 1 4,3 1 11,5 1

Tab. 18)

Europa (Kurten u. Crusafont Pairo 1977) (Turner 1987)

Puebla de Valverde, L 20,0 1 15,6 15,3-15,7 3

Spanien B 12,0 1 7,0 6,4- 7,3 3 -

Villaroya, L 19,2 17,0-21,5 3 14,3-14,6 2 29,7 1

Spanien B 10,5 9,9-11,5 3 6,2- 6,3 2 14,0 1

Les Etouaires, L 18,7-22,8 2 14,0-15,0 2 29,8 1

Frankreich B 10,3-12,0 2 6,7- 6,9 2 14,6 1

Saint Vallier, L 19,7-20,0 2 15,8 1 29,5 1

Frankreich B 10,7-11,4 2 7.4 1 14,0 1

Seneze, L 24,5 1 16,9 1 —

Frankreich B 13,8 1 8,5 1 -

(Ficcarelli 1979)

Olivola, L - 14,0 1 35,2 1

Italien B - 6,3 1 ca. 13 1

Valdarno sup., L 24,0 23,2-24,9 4 12,6 1 32,5 30,2-35,3 3

Italien B 12,1 11,6-13,1 4 6,9 14,2 13-15 3

(Bolomey 1965)

Bugiulesti, L 21 1 17 1 30 1

Rumänien B 11 1 8 1 13,5 1

(Martinez Navarro u. Palmqvist 1995)

Venta Micena, L - - 25,6 1

Spanien B - - 11,1 1

Vorderasien (Vekua 1996)

Dmanisi, L 22,2-23,4 2 11,2-13,5 2 28-29 2

Georgien B 10,8-11,3 2 5,3- 6,2 2 11 2

Afrika (Leakey 1976)

Kromdraai A, L (25,5) 1 12,0 1 30,2 1

Südafrika B (12,8) 1 5,4 1 10,6 1

Koobi Fora, L - 9,0 1 24,7-(27,0) 2

Ostafrika B - 5,5 1 13,3-(12,5) 2

Tab. 19 Megantereon cultridens (Cuvier, 1824). Vergleichsmaße der Zähne des Oberkiefers (in mm). - L Länge, B Breite.

sehr schlank mit stark rückgebildetem Innenhöcker, dessen größte Ausladung tief auf die Wurzel her­

untergeht. Infolge dieser Lage sind bei der Messung der größten Breite durch verschiedene Bearbeiter 

größere Abweichungen als üblich einzukalkulieren (so bei sowohl von Ficcarelli 1979, als auch von A. 

Turner 1987 gemessenen Zähnen toskanischer Stücke der Fall: n = 4, Längenmittel bei beiden Autoren

33,2, Breitenmittel aber 13,9 gegen 13,2). In der Mittellinie vor dem Parastyl besitzt der P4 ein kleines 

Praeparastyl.

Ein Direktvergleich des Afeg^/ztereo/z-Oberkiefers mit entsprechenden Resten von Panthera onca gom- 

baszoegensis [IQW 1984/20268 (Mei. 19 788)] und Acinonyx pardinensis [IQW 1980/16350 (Mei. 

15 861)] bringt die jeweils sehr unterschiedliche Spezialisierung dieser drei Genera bei sehr ähnlicher ab­

soluter Größe hervorragend zum Ausdruck. Der Canin und die Inzisiven der Dolchzahnkatze sind 

außerordentlich viel größer, ihr P3 ist viel kleiner als die entsprechenden Zähne des Geparden. Beim letz-
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Abb. 16 Megantereon cultridens adroveri Pons-Moyä, 1987, Untermaßfeld. - a-c Humerusfragment sin. IQW 1980/16599 

(Mei. 16120); a anterior, b posterior, c intern.

Homotherium crenatidens (Weithofer, 1889), Untermaßfeld. - d-f Humerusfragment sin. IQW 1982/18434 (Mei. 17 954); d an­

terior, e posterior, f intern. - M = ca. 1:2.
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teren stehen die Inzisiven in einer ziemlich geraden Reihe, bei Megantereon aber im Bogen. Die oberen 

Reißzähne sind ähnlich lang und in gleicher Richtung spezialisiert, bei der Dolchzahnkatze zu einer 

noch schmaleren Klinge als beim Geparden. Gegenüber dem Jaguar zeigt sich gleicher Stellungsunter­

schied der Inzisiven wie im Gepardenvergleich. Die Schneidezähne der Dolchzahnkatze und des Jaguars 

sind ähnlich breit, bei letzterem sind die Kronen aber weniger hoch und spitz. Diese Zähne erscheinen 

damit beim Jaguar gedrungener, ihre Innenspitzen sind nicht zur Seite gekehrt wie bei Megantereon, wo 

sie in Labialansicht wie ein die Inzisiven verbindender Riegel auf mittlerer Zahnhöhe erscheinen. Der Ca- 

nin ist bei Megantereon nicht nur wesentlich höher (Dolchzahn, beim Untermaßfeld-Fund fehlend), son­

dern, hier auch an der Alveole erkennbar, länger und schmaler als bei Panthera onca. Der P3 der Dolch­

zahnkatze ist in seiner Größe dem P2 des Jaguars vergleichbar, der Reißzahn des letzteren ist zwar kaum 

länger, aber wesentlich plumper und kräftiger (zu diesen Vergleichen Taf. 132, Taf. 135, Taf. 141, 4-6).

Das distale Humerusfragment ist im Bereich des diagnostisch wichtigen Epicondylus medialis (Schaub 

1925) unvollständig. Es zeichnet sich durch ein extrem ausgeprägtes Relief der Muskelansätze aus. Das 

Foramen entepicondyloideum hat im Vergleich zu einem Humerus von Panthera onca gombaszoegensis 

gleicher Diaphysenbreite [IQW 1980/15 513 (Mei. 15 025)] eine sehr geringe Höhe (vordere Höhe 

10,5mm gegenüber 19mm beim Jaguarhumerus), es ist nicht horizontal ausgerichtet, sondern in Rich­

tung zur Vertikalen gedreht, so daß sein vorderer Eingang viel tiefer liegt als der hintere. Die Knochen­

spange über dem Foramen steht demgemäß nicht nahezu senkrecht wie bei Panthera, sondern verläuft 

schräg von der Vorder- zur Hinterseite des Humerus (Abb. 16).

2.5.4. Schlußfolgerungen

Das MegÄZzrereozz-Vorkommen in Untermaßfeld erscheint zum derzeitigen Kenntnisstand als das späte­

ste in Europa. Der über das Villafranchium hinweg zu verfolgende Trend zunehmender Größe und Ab­

flachung des oberen Eckzahns und weiterer Reduktion des P3 (Kurten u. Crusafont Pairö 1977) findet 

im hier vorgestellten Fund seine Fortsetzung und europäischen Endpunkt. In taxonomischer Folgerung 

erscheint es sinnvoll, diese Evolutionstendenz mit drei sukzessiven Chronosubspezies zum Ausdruck 

zu bringen:

Megantereon cultridens megantereon (Bravard, 1828) mit der Typuslokalität Les Etouaires für das unte­

re und mittlere Villafranchium (zur frühen Synonymie s. Fabrini 1890)

Megantereon cultridens cultridens (Cuvier, 1824) mit der Typuslokalität Valdarno superiore für das obe­

re Villafranchium.

Megantereon cultridens adroveri Pons Moyä, 1987, mit der Typuslokalität Venta Micena für das Epivil- 

lafranchium.

Die Dolchzahnkatze von Untermaßfeld ist dem letztgenannten Taxon anzuschließen, auch wenn der di­

rekte Vergleich zu Stücken aus Venta Micena nur beschränkt möglich ist und nicht nur Übereinstim­

mung zeigt. Das P4-Fragment aus Untermaßfeld besitzt einen deutlich abgesetzten, spitzen Vorder­

höcker, während dieser beim Venta Micena-Material schwach ist. Es gehörte aber einem Zahn, der nicht 

größer als der kleine Zahn der spanischen Form war. Wie bei letzterer, so ist das Paraconid des M] von 

Untermaßfeld im Verhältnis zum Protoconid besonders kurz; die Zahnlängen harmonieren miteinander. 

Einem P4 von Venta Micena (Martinez Navarro u. Palmqvist 1995) fehlt das für M. c. megantereon, nicht 

aber für M. c. cultridens typische und beim Fund von Untermaßfeld existente Präparastyl. Gerade die­

ses Merkmal ist jedoch sehr variabel, kann es doch bei den beiden Zähnen eines Individuums unter­

schiedlich ausgebildet sein, wie von Ewer (1955) für den Holotypus-Schädel von M. eurynodon von 

Kromdraai, Südafrika, beschrieben.

Durchaus fehlerhafte Vorstellungen herrschen bezüglich der Körpergröße der Dolchzahnkatze. Schaub 

(1925) beschrieb das Skelett von Seneze als von der Größe eines starken Panthers. Kurten (1968) hielt die 

frühesten europäischen Vertreter der Art für nicht größer als Pumas. Letztlich schienen die Gewichtsan­

gaben von Martinez Navarro u. Palmqvist (1995) für europäische Stücke diese Größe zu untermauern 

(nach den Grunddaten dieser Autoren etwa 45-100 kg). Allerdings halten diese Autoren in einer folgen­

den Arbeit (Martinez Navarro u. Palmqvist 1996) auch ein weit höheres Gewicht für diskutabel.
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Für das Skelett von Seneze nannte Schaub (1925) eine Schulterhöhe von ca. 70cm und eine Länge von 

der Schnauzenspitze zum Tuber ischii von ca. 150cm. Ein vergleichbares, von Ballesio (1963) gemesse­

nes Skelett eines mittelgroßen Tigers hat, bei einer Schulterhöhe von 85 cm, eine entsprechende Länge 

von 158 cm. Berücksichtigt man die Extremitätenverkürzung einerseits, den ausnehmend schweren Bau 

der Vorderextremität bei Megantereon andererseits, so sollte die Katze von Seneze nicht erheblich leich­

ter gewesen sein als ein solcher Tiger, für den ein Körpergewicht in der Größenordnung um 140 kg an­

zusetzen ist (Vergleich der von Ballesio 1. c. für jenes Skelett genannten Knochenlängen mit Maßen ent­

sprechender Elemente verschiedener rezenter Tigerformen, danach Gewichtsschätzung aus der Schaft­

breite des Humerus, ferner Vergleich mit Gewichtsangaben für solche Tiger bei Mazak 1978). Nach der 

Länge des unteren Reißzahnes und den Diaphysenbreiten von Humerus und Femur ergeben sich für 

diese Dolchzahnkatze von Seneze die folgenden Schätzungen des Körpergewichtes [Maße dem Verfas­

ser dankenswerterweise von Engesser (Basel) übermittelt]:

nach der Molarenformel Van Valkenburghs (1990) für die beiden unteren Reißzähne gleichermaßen 

um 80 kg,

nach der Humerusformel (Anhang) ca. 130kg (rechts) bzw. ca. 150kg (links), 

nach der Femurformel (Anhang) um 150kg (Maß nur links nehmbar).

Damit steht ganz außer Zweifel, daß das Körpergewicht bei dieser Katze mit der Molarenlänge grob 

falsch eingeschätzt wird. Bei einem sehr schweren Körperbau ist der Reißzahn hier ausgesprochen klein. 

Zum Erhalt relevanter Gewichtsdaten muß hier ein aus der Molarenlänge erhaltener Wert zunächst mit 

einem Körperbezugsfaktor umgesetzt werden. Dieser Faktor ergibt sich aus dem Quotienten der mitt­

leren Schätzung nach Humerus- und Femurschaftbreiten (bestimmt aus den realen Rechenmaßen vor 

Rundung) zu 1,8. Ein Vergleich der Querschnittsfläche eines Humerusschaftes einer Dolchzahnkatze 

mit derjenigen einer Säbelzahnkatze brachte Martinez Navarro u. Palmqvist (1996) und Palmqvist et al. 

(1996) praktisch zum identischen Resultat (55 zu 100 kg, entsprechend Faktor 1,8), ohne daß sie dieses 

aber letztlich akzeptierten (s. table 1 bei Palmqvist et al. 1. c.).

Für das Skelett von Seneze ergibt sich also eine Gewichtsschätzung um 140 kg, im Tigerskelettvergleich 

(s. o.) im Blick auf den weit schwereren Körperbau durchaus realistisch. Für die Funde aus Untermaß­

feld lassen sich Gewichte zwischen gut 100kg (Molar, Bestimmung über den Umrechnungsfaktor) und 

um 160kg (Humerus) erwarten. Aus einem von Del Campana (1916) ursprünglich »Leopardus arver- 

nensis« = Panthera onca toscana zugeordneten Humerus aus Olivola, der von Schaub (1925) als Megan- 

tereon-Humerus erkannt wurde, läßt sich ein Körpergewicht um 170 kg ableiten. Ein minimales Ge­

wicht um 60kg ist aus einem von Vekua (1996) aus Dmanisi genannten Humerus zu schätzen. Das Um­

setzen mit der Molarenformel bestimmter Werte über den Anpassungsquotienten 1,8 läßt für europäi­

sche Dolchzahnkatzen vom unteren Villafranchium bis zum Epivillafranchium (Mj-Längen nach Kur­

ten u. Crusafont Pairö 1977; Martinez Navarro u. Palmqvist 1995) Gewichte im Bereich zwischen 80 

und 210kg erwarten. Eine solche Gewichtsspanne findet bei rezenten Tigern eine Parallele: Panthera ti- 

gris virgata Katzen 85-135kg, Kater 170-240kg (Mazak 1983, wiederholt in Nowell u. Jackson 1996). 

Eine Weibchen-Männchen-Grenze im Bereich von 120-140 kg hegt vergleichsweise für Megantereon 

cultndens nahe (Mj-Länge 20-21 mm).

Feliden töten ihnen gegenüber relativ kleine Beutetiere gewöhnlich mit Nackenbiß, der gelegentlich zum 

Hinterkopfbiß wird. Größere Beute erlegen sie eher mit Kehlbiß, zuweilen mit Schnauzen-(Nasen-)biß. 

Der Anprall der Katze an das Opfer läßt dieses straucheln, wenn es nicht unmittelbar umgerissen wird. 

Mit einem sofortigen einkrallenden Griff einer Vorderpfote über die Schulter der Beute zieht die Katze 

das Tier unter Ausnutzung seiner momentan geringen Standfestigkeit so zu Boden, daß seine ausschla­

genden Beine von ihr entfernt hegen, ihr keine Gefahr bedeuten, und das Zufassen mit dem Gebiß das 

Opfer in ziemlich wehrlosem Zustand trifft. Kraftvolle Drehbewegung bereits während des Zupackens 

mit Pfoten und Zähnen tötet das Opfer häufig schon durch Genickbruch. Beim Nackenbiß kann ein 

Eckzahn unmittelbar zwischen Halswirbel oder in den Hinterkopf eindringen, beim Kehlbiß ist ein Zer­

reißen von Gefäßen mit entsprechendem Blutverlust, letztlich das Strangulieren, als Todesursache der 
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Beute möglich. In diesem Fall brauchen die Eckzähne die Haut überhaupt nicht zu duchbohren (Zu­

sammenstellung nach Leyhausen 1973).

Kompilationen von Schaller (1967) und Mazak (1983) belegen, daß auch Tiger ihre Beute unter Einsatz 

dieser Methoden töten. Ausgewachsene Haus- und Wildrinder bis zum siebenfachen Gewicht des Ti­

gers halten sie nach dem Niederwerfen bis zum Eintritt des Todes mit Kehlbiß am Boden. Den Nacken­

biß nutzt der Tiger erfolgreich vor allem bei Kälbern der Boviden, bei Hirschen und Schweinen.

Die Analyse noch erhaltener mitochondrialer DNS (in Rancho La Brea-Material) führte für die Meg- 

antereon als unmittelbar verwandt anzusehende Gattung Smilodon (z.B. Kurten u. Anderson 1980; Ber­

ta u. Galiano 1983) zum Ergebnis, daß diese Katzen nicht eine Schwestergruppe zu allen rezenten Feh­

den verkörpern (Machairodontinae gegenüber Felinae), wie oft vermutet, sondern mit aus deren Radia­

tionen hervorgegangen sein sollten (Janczewski et al. 1992). Daher sollte für die Betrachtung der Mög­

lichkeiten des Beutemachens durch die Dolchzahnkatze ebenfalls von den generellen Verhaltensmustern 

rezenter Feliden ausgegangen werden.

Hier ist zunächst die in der diesbezüglich umfangreichen Literatur zur funktionellen Spezialisierung von 

Säbelzahnkatzen allgemein (Übersichtsdiskussion u.a. bei Gonyea 1976; Emerson u. Radinsky 1980; 

Van Valkenburgh u. Ruff 1987; Marean 1989) bisher kaum angesprochene Problematik des Erreichens 

eines Beutetieres durch die ausgesprochen schwer gebaute und mit ihrer Kurzbeinigkeit sicher nicht mit 

sehr hoher Geschwindigkeit anstürmende Dolchzahnkatze zu beleuchten. Längere Verfolgungsjagd bis 

zur Erschöpfung einer potentiellen Beute dürfte für einen Feliden dieser Proportionen ziemlich auszu­

schließen sein, zumal im Lebensraum Wald. Bleiben der Überraschungseffekt beim Angriff auf kurze 

Distanz nach unbemerktem Annähern und die Jagd auf selbst relativ langsame Beute, die mit einer 

Attacke auf kurze Distanz noch einholbar ist. Einzeln in der offenen Landschaft jagende Löwen hatten 

nach Beobachtungen von Schaller (1972) beim Angriff aus dem Hinterhalt in 19% der Fälle Erfolg, beim 

Anpirschen in 17% und beim Nachsetzen in nur 8%; insgesamt ist die Pirschjagd die häufigste Form. 

Pirschjagden des Tigers in der Waldlandschaft führen wohl nur in 5-10% der Versuche zum Erfolg (No­

well u. Jackson 1996). Die Erfolgsrate der sicher langsameren Dolchzahnkatze dürfte bei der Pirschjagd 

im Wald auf schnell fliehendes Wild noch geringer sein. Da sie im Erfolgsfall im Blick auf ihre gesamte 

Gebißkonstruktion wohl nur die fleischigen Partien des Beutetieres ausnutzen konnte (Marean 1989), 

ist allein mit dieser Jagdmethode auf mittelgroßes, rasches Wild letztlich eine ausgeglichene Energie­

bilanz in Frage zu stellen. Bleibt der Angriff auf sehr große und damit eher im Überraschungsangriff er­

reichbare Tiere, deren Kadaver auch ausreichend lang Nahrung bieten konnten. In der Fauna von Un­

termaßfeld kommen in dieser Kategorie der Bison (Bison mennen) und das Nashorn (Stephanorhinus 

etruscus) in Frage, die beide wohl mit aufgelockerter Wald- und Parklandschaft assoziiert werden dür­

fen. Vom Auwald aus mögen ferner junge Flußpferde beim Landgang überraschbar gewesen sein, in of­

fener Parklandschaft vom Waldrand aus auch Elefantenkälber (Mammuthus trogontherii). Im Tigerver­

gleich sollte die von den Vorderextremitäten entwickelbare Kraft zum Niederhalten solcher Großbeute 

ausgereicht haben.

Damit stellt sich die Folgefrage, ob der Tötungsapparat der Dolchzahnkatze geeignet gewesen sein kann, 

derartige Tiere zu erlegen. Im Gegensatz zum mehr keilförmigen Eckzahn des vergleichbar großen Ja­

guars (Panthern onca gombaszoegensis) im unterpleistozänen Werratal oder des rezenten Tigers er­

scheint der dolchförmig schmale und lange Eckzahn von Megantereon viel bruchgefährdeter, vor allem 

bei schräg oder mediolateral einwirkenden Kräften (Van Valkenburgh u. Ruff 1987). Um das Bruchrisi­

ko im Vergleich zu den Pantherkatzen zu verringern, war ein Zubiß auf Knochen und ein Festhalten ei­

ner heftige Abwehrbewegungen ausführenden Beute mit dem Gebiß möglichst zu vermeiden. Damit 

scheidet der Nackenbiß als Tötungsform für eine Dolchzahnkatze im Prinzip aus. Auch unter diesem 

Gesichtspunkt sind in bezug auf die Größe der Katze kleinere Beutearten, die von Pantherkatzen vor al­

lem mit Nackenbiß getötet würden, wenig als Regelbeute geeignet, nicht nur im Blick auf ihre meist 

höhere Beweglichkeit. Genickbruch kann nur herbeigeführt werden, wenn er mit drehendem Zug der 

kräftigen Vorderpfoten allem gelingt. Auch ein anhaltender Haltebiß im Kehlbereich zum Strangulieren 

erscheint wenig sinnvoll, ist doch nicht nur mit geringerer Beißkraft im Vordergebiß zu rechnen (Van
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Abb. 17 Mutmaßliche Rolle von Herbivorenarten der Fauna von Untermaßfeld im Beutespektrum von Megantereon cultridens 

adroveri; weitere mutmaßliche Ernährungsbasis durch Kadaverübernahme. Erläuterung der Symbole s. Abb. 3.

Valkenburgh u. Ruff 1. c.), sondern auch mit latentem Bruchrisiko bei anhaltender Caninverankerung im 

lebenden Körper. Dagegen ist ein sofortiges Durchstoßen der Haut und oberflächlicher Gewebeschich­

ten mit den langen und schmalen Eckzahndolchen zu erwarten. Die bei geringerer Beißkraft notwendi­

ge Unterstützung durch Halsmuskeln zum Einschlagen der oberen Caninen (Van Valkenburgh u. Ruff 

1. c.) wurde bereits von Schaub (1925) bei der Analyse des Megantereon-Skeiettes in klassischer Weise 
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beschrieben: »Es wird dies erreicht durch den langen Hals, dessen mächtig entwickelte Muskulatur den 

Kopf nach oben und rückwärts heben konnte, um dann mit einem gewaltigen Hieb die Caninen an ge­

eigneter Stelle einzuschlagen. Durch einen ebenso kraftvollen Ruck befreite sich Machaerodus von sei­

nem Opfer und erweiterte mittels der messerscharfen Hinterkante der Caninen die Stiche zu langen 

Schnittwunden.« Im Rahmen der Orientierungsmuster des Tötungsbisses rezenter Feliden bleibt in An­

betracht des erhöhten Risikos und verringerter Erfolgsaussicht der anderen Methoden nur der Biß in 

den Kehlbereich, allgemein den Unterhals übrig, bei dem die Gefahr, auf starke Knochen zu treffen, ge­

ringer ist, aber sowohl wesentliche Gefäße als auch die Luftröhre mit dem Doppelstich und einem fol­

genden schneidenden Zurückziehen beider Eckzähne zerrissen werden können. Dies kann um so leich­

ter auch in Wiederholung des Zuschlagens mit den Caninen gelingen, je sicherer die mächtigen Vorder­

pfoten das Opfer währenddessen am Boden halten.

Eine Bestätigung dieser Überlegungen läßt sich für die nahe verwandte Gattung Smilodon aus dem um­

fangreichen Fundmaterial von Rancho La Brea (Kalifornien) ableiten. Daß die Riesencaninen von S. fa- 

talis in der Tat als Waffen zum Einsatz kamen, belegt zunächst der Schädel eines jungen Wolfes, in den 

ein Smz’Zot/on-Zahn eingeschlagen worden war, dort prompt abbrach und steckenblieb. Ein ähnlicher 

Einsatz ist für eine intraspezifische Attacke dokumentiert, in deren Verlauf ein Eckzahn von hinten her 

etwa in der Mittellinie zwischen den Augen im Grenzbereich Nasalia-Frontalia eingeschlagen wurde. 

Beim Beutefang spielte diese Orientierung auf den Kopf im Gegensatz dazu offenbar keine Rolle, feh­

len doch Verletzungsbefunde dieser Art an Schädeln oder Wirbeln von Herbivoren. Am ehesten mögen 

durch SmzZot/on-Eckzähne verursachte Verletzungsspuren an Rippen vorliegen, falls überhaupt (Miller 

1980). Wenn diese Katzen überhaupt mit den Dolchzähnen als Waffe Beute töteten, dann ist dieser Be­

fund mit dem Einschlagen gegen den Unterhals zur Deckung zu bringen.

Eine zusätzliche Fleischbeschaffung der Dolchzahnkatze von Untermaßfeld durch aggressiv erzwunge­

ne Übernahme der Beute ähnlich großer Jaguare ist keinesfalls auszuschließen. Bei der Wutgebärde der 

Katzen wird in Abhängigkeit vom Grad der Erregung die Oberlippe zunehmend hochgezogen und ent­

blößt damit zunächst mehr und mehr die oberen Eckzähne, ehe letztlich bei höchster Intensität auch die 

Inzisiven freigelegt werden (Hemmer 1969). In Anbetracht der weit größeren Kronenhöhe des Megan- 

tereon- gegenüber dem Panthera onca-Canin sollte vergleichbarer Erregungszustand bei der Dolch­

zahnkatze jeweils höhere Signalwirkung der Wutgebärde entfaltet haben als beim Jaguar. Aus intraspe­

zifischen Auseinandersetzungen konnte letzterer auf eine derartige Waffendemonstration nicht vorbe­

reitet sein, so daß er im Zuge einer entsprechenden interspezifischen Konfrontation eher zum Aufgeben 

seiner Beute geneigt gewesen sein dürfte.

2.6. Homotherium crenatidens (Weithofer, 1889) ssp.

2.6.1. Vorbemerkungen

Große Säbelzahnkatzen der Gattung Homotherium sind während des oberen Pliozäns nahezu weltweit 

verbreitet (Fundortkarte für Eurasien und Afrika: Sotmkova 1988; Funde Nordamerikas: Kurten u. An­

derson 1980). Die Zuordnung einer unterpliozänen Säbelzahnkatze von Langebaanweg, Südafrika 

(Hendey 1974), bereits zu diesem Genus ist unwidersprochen (A. Turner 1990a, b). Diagnostische 

Schwierigkeiten der Abgrenzung gegenüber dem älteren Genus Machairodus schon bei obermiozänen 

spanischen Funden von Venta del Moro (Messinium, MN 13/Morales u. Aguirre 1976) deuten einen be­

reits gegen Ende des oberen Miozäns einsetzenden allmählichen Übergang von Machairodus zu Homo­

therium an, wie er heute allgemein angenommen wird (z.B. De Beaumont 1975; De Bonis 1976; Ficca- 

relli 1979). Während die Gattung Homotherium in Afrika bereits zu Beginn des Pleistozäns erlischt 

(Turner 1990a), überlebt sie in Europa mindestens bis in das obere Mittelpleistozän, wenn nicht sogar in 

das späte Jungpleistozän (Kurten 1968; Mazak 1970; demgegenüber Bishop 1982). In Asien überleben 

solche Säbelzahnkatzen bis in das Mittelpleistozän, in Nordamerika bis gegen Ende des Jungpleistozäns 

(Kurten u. Anderson 1980).

Die taxonomische Gliederung von Homotherium ist derzeit in weltweiter Sicht noch durchaus konfus. 

Kurten (1968) legte für die europäischen Formen des oberen Pliozäns und des Pleistozäns ein Zwei­
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artenkonzept vor. Alle Funde des Villafranchiums und ein Teil der früh mittelpleistozänen Stücke 

schrieb er der »großen Säbelzahnkatze« H. sainzelli zu. Alle späteren Nachweise faßte er zu einer »klei­

nen Säbelzahnkatze« H. (Dinobastis) latidens zusammen, die im unteren Mittelpleistozän schon neben 

H. sainzelli existiert haben soll. De Bonis (1976) verband mit dem gründlichen Studium eines sehr gut 

erhaltenen Schädels aus dem unteren Villafranchium Frankreichs von Rocca-Neyra/Perrier eine Revisi­

on der Gattung Homotherium und ihr vergleichbarer Formen. Er klassifizierte den betreffenden Fund 

als H. nestianum, ein von Fabrini (1890) aus dem oberen Villafranchium der Toskana beschriebenes Ta- 

xon. De Bonis (1. c.) mochte dabei allerdings nicht ausschließen, daß es sich bei den beiden von ihm ge­

trennt gehaltenen Formen H. nestianum und H. crenatidens um die beiden Geschlechter derselben Art 

handeln könne. Er merkte hierzu an, daß beide noch nicht mit Sicherheit von einem einzigen Fundort 

nebeneinander nachgewiesen seien. Den von Kurten (1968) benutzten Namen sainzelli betrachtete er als 

Nomen oblitum aus der Synonymie von H. moravicum. De Bonis (1. c.) ging von einem Verschwinden 

beider Formen H. nestianum und H. crenatidens in Europa am Ende des Villafranchiums aus und sah 

beide abgelöst einerseits von H. moravicum, andererseits von Dinohastis latidens. Er begründete die 

Trennung der letztgenannten Form von Homotherium auf Gattungsebene vor allem mit Merkmalen der 

Schädelbasis, nach denen das Genus Dinobastis ursprünglicher erscheine als das ihm zeitlich vorange­

hende Genus Homotherium. Zu Dinobastis stellte er D. latidens aus Europa, D. ultimus aus Ostasien 

und D. serus aus Nordamerika.

In einer späteren Revision vereinte Ficcarelli (1979) alle europäischen Funde aus dem gesamten Vil­

lafranchium zu H. crenatidens, nachdem er keine schlüssigen Gründe zur Abtrennung einer eigenen Art 

H. nestianum erkennen konnte. Der gewöhnlich mit dem Autor Fabrini (1890) verbundene Name cre­

natidens ist den Nomenklaturregeln gemäß allerdings Weithofer (1889) zuzuschreiben, wenn er verfüg­

bar sein soll (von Fabrini, 1. c., selbst in der Synonymieliste zu seiner neuen Art aufgeführt, s. hierzu 

auch Ballesio 1963). Ficcarelli (1. c.) lehnte die Trennung der mittelpleistozänen Form latidens auf der 

Gattungsebene als unberechtigt ab. Die Abtrennbarkeit der unter dem Namen moravicum beschriebe­

nen Funde aus dem unteren Mittelpleistozän auf Artniveau von H. crenatidens zweifelte er im Blick auf 

das Material von Sainzelles an. Letztlich faßte A. Turner (1992a, b) alle Säbelzahnkatzen der Homothe- 

Verwandtschaft des europäischen Pliozäns und Pleistozäns ohne nähere Begründung zur einer ein­

zigen Art, H. latidens, zusammen.

Dank einer gründlichen Studie aller Elemente eines kompletten Skelettes aus Seneze (Ballesio 1963) ist der 

Körperbau von Homotherium besser bekannt als bei den meisten anderen fossilen Feliden. Neben den spe­

ziellen Zügen des Schädels, die als Funktion der Entwicklung der langen, flachen, gekrümmten oberen 

Eckzähne zu verstehen sind, zeichnet sich diese Säbelzahnkatze in bezug auf den normalen Körperbau 

großer rezenter Feliden durch einen längeren und sehr kräftigen Hals aus, ferner durch erhöhte Massivität 

im thorakalen und lumbalen Bereich der Wirbelsäule, kürzer und weniger beweglich vor allem in letzte­

rem. Der Schwanz ist verkürzt. Die Vorderextremität ist sehr kräftig und selbst dem diesbezüglich schon 

besonders hochbeinigen Löwen gegenüber noch verlängert. Die Hinterextremität ist demgegenüber un­

auffälliger, die Hinterpfote sogar eher kurz. Damit entfernt sich der gesamte Körperbau in Hyänenrich­

tung von den rezenten Feliden, sogar mit Anklängen an Bären. So erscheint diese Säbelzahnkatze als aus­

gesprochen schlechter Springer, aber als hochbeiniger, wenn auch nicht besonders rascher Läufer.

Die beim Metacarpale III der oberpliozänen Säbelzahnkatze von Seneze noch geringer ausgeprägte Wal­

zenform des distalen Gelenkkopfes ist bei Tieren des unteren Mittelpleistozäns Mitteleuropas verstärkt 

in Richtung canidenhafter Struktur entwickelt und hat auf die seitlichen Strahlen (MC II und MC IV) 

übergegriffen, so daß auf eine weiter fortgeschrittene Umbildung von der in sich beweglicheren Pfote 

zum Lauffuß zu schließen ist (Schütt 1970a). Schütt (1. c.) ließ im Rahmen dieser Studie die Frage der ta­

xonomischen Zuordnung zu moravicum bzw. latidens offen, wobei sie latidens noch als ein für das Jung­

pleistozän beschriebenes Taxon ansah und für das untere Mittelpleistozän von der Existenz lediglich ei­

ner Art ausging.

Der Index aus den Längen von Humerus und Radius hat bei Homotherium einen den rezenten Arten 

Puma, Tiger und Leopard vergleichbaren Wert. Daraus leitete Marean (1989) ab, daß diese Säbelzahn­
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katzen Bewohner von Park- und Waldlandschaften gewesen sein sollten. Die tatsächlich sehr weit ge­

fächerten Habitate von Puma und Leopard lassen diese Folgerung allerdings relativieren und genauso 

offenere Gras- und Buschlandschaften als Lebensraum einkalkulieren. Der in Hyänenrichtung gehende 

Trend des Körperbaues verweist eher auf überwiegend offenen Lebensraum. Ficcarelli (1979) brachte 

diese Ansicht indirekt zum Ausdruck, indem er die Laufanpassung von Homotherium einer Buschland­

anpassung von Megantereon gegenüberstellte.

2.6.2. Material

(Abb. 16, d-f; Taf. 142-143)

Nahezu vollständige Mandibel, IQW 1993/24372 (Mei. 23 901), rechter Ast, IQW 1997/25 985 (Mei. 

25 514), linker Ast.

Mj dex., IQW 1988/22 597 (Mei. 22 116).

Mi sin., IQW 1988/22 595 (Mei. 22114).

Mi-Fragment dex., IQW 1996/25 444 (Mei. 24 977).

C max. dex., IQW 1984/19977 (Mei. 19497).

C max.-Spitzenfragmente, IQW 1984/19977 (Mei. 19497).

I3 dex., IQW 1994/24 667 (Mei. 24196).

I3 sin., IQW 1993/24 370 (Mei. 23 899).

Atlas-Fragment, IQW 1980/15 470 (Mei. 14 982).

Epistropheus-Fragment, IQW 1980/15205 (Mei. 14 687). 

Humerus-Fragment sin., IQW, 1982/18 434. (Mei. 17954). 

Tibia-Fragment dex., IQW 1992/23 852 (Mei. 23 381).

2.6.3. Beschreibung und Vergleich

Die Mindestindividuenzahl ist aus den unteren Reißzähnen abzulesen. Die isolierten Molaren IQW 

1988/22597 (Mei. 22116) und IQW 1988/22595 (Mei. 22114) gehören nach Größe und Abnutzungs­

grad offensichtlich zu demselben Individuum. Die ausnehmende Größe des Molarenfragmentes IQW 

1996/ 25 444 (Mei. 24 977) ist nach den entsprechenden Proportionen am Schädel von Seneze (Ballesio 

1963) individuell paßmöglich zu den beiden oberen Caninen und Inzisiven, die zu einem Tier zusam­

mengehören könnten. So ist zusammen mit dem vollständigen Unterkiefer auf mindestens drei Indivi­

duen zu schließen.

Die Mandibel reiht sich den Zahnmaßen zufolge nahe der Untergrenze der Variationsbreite ein (Tab. 22), 

die beiden isolierten Molaren liegen im Bereich der Obergrenze europäischer Stücke, das Molarenfrag­

ment dürfte von einem Zahn stammen, dessen ausnehmende Größe über andere europäische Funde hin­

ausgeht, aber ein Pendant in einem Reißzahn von Makapansgat, Südafrika, findet (A. Turner 1990b). Die 

Zähne des Oberkiefers liegen im obersten Bereich bisher aus Europa bekannter Maße. Dies spricht für 

eine Geschlechtsverteilung von zwei großen Katern und einer kleineren Katze. Da die oberen Inzisiven 

und Caninen kaum bis nur sehr geringe Usuren erkennen lassen, muß es sich in diesem Fall um ein jün­

geres Tier gehandelt haben. Die Zähne der beiden anderen Individuen zeigen weit fortgeschrittene Ab­

nutzung der Molaren, stammen also von recht alten Tieren.

Die Abschleifung der buccalen Flächen von P4 und Mi des vollständig erhaltenen Kiefers hat nur noch 

Schmelzreste an den Zahnbasen hinterlassen. Sie ist rechts weiter als links fortgeschritten, so daß auf 

eine Rechtsbevorzugung des Fleischschneidens dieser Katze zu schließen ist. Das Vordergebiß ist eben­

falls ungleich abgenutzt. Die Caninen zeigen auf ihrer Außenfläche keine Usur. Innen ist die Schmelz­

auflage am rechten Zahn stark abgerieben, zur dadurch angeschärften Vorderkante hm fehlt sie. Die 

Zahnspitze erscheint im Zusammenhang mit der Abarbeitung an der Vorderkante weggeschliffen. Die 

Usur der Hinterkante ist geringer als die der Vorderkante. Am linken Canin sind Vorderkante und 

Spitze stark abgearbeitet. Der Kontakt mit den oberen Eckzähnen spielt offenbar eine geringere Rolle; 

die unteren Caninen bilden vor allem mit den äußeren Inzisiven des Oberkiefers eine funktionale 

Einheit.
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Tab. 20 Homotherium crenatidens (Weithofer, 1889), Untermaßfeld. Zahn- und Kiefermaße (in mm).

IQW

1993/24400

(Mei. 23 929)

IQW 

1994/24667 

(Mei. 24196)

IQW 

1993/24370 

(Mei. 23 899)

£)max P

max. Zahnhöhe einschließlich Wurzel 158,2 Höhe (facial) 24,9(+) 24,5

Kronenhöhe am inneren Schmelzrand 100,8 max. Breite 13,7 12,7

Länge am inneren 37,3 Länge(facial-

am äußeren Schmelzrand 37,7 lingual) 13,3 13,4

max. Breite 14,7

IQW IQW IQW IQW

1993/24372 1997/25985 1988/22597 1988/22 595

(Mei. 23 901) (Mei. 25 514) Mei. 22116) (Mei. 22114)

dex. sin.

Mandibel

Mandibellänge 208 209

Mandibelhöhe

Proc. angularis - Coronion 68,0 ca. 72,5

im Diastema (min.) 38 41,5

hinter Mj 42,5 48

Länge des Diastema 46,5 44,5

Zahnreihe P3 - Mj (alveolär) 62,0 -

^-'mand

Kronenhöhe 20+ -

Länge 13,8+ 15,1

max. Breite 10,1 10,0

P4

Länge 19,4+ 21,0

max. Breit 8,5 8,6

vordere Breite 7,4 7,2

Protoconid-Länge 9,2 10,5

Mi

Länge 30,4 30,5 ca. 33,7 ca. 34,0

max. Breite 11,9 12,1 13,1 13,1

Protoconid-Länge 16,7 16,7 ca. 17,5 ca. 17,8

Paraconid-Länge 15,3 15,7 ca. 16,7 ca. 19,0

Die beiden I3 sind beidseits an den Rändern fein kreneliert. Gleiches gilt für den oberen Canin, wobei 

hier die Zähnelung an der Hinterkante bis zum Schmelzrand durchgeht, während sie an der Vorderkan­

te kurz davor endet. Die Krümmung der Eckzahnkrone im Profil ist an der Vorderkante minimal, an der 

Hinterkante deutlich geringer als beim Canin des Holotypus-Schädels von H. nestianum (nach Tafel VI 

bei Fabrini 1890), übertreibt also ein für H. nestianum als charakteristisch betrachtetes Merkmal noch. 

Die Krümmung der Zahnkrone ist aber nahezu deckungsgleich mit dem Schädel von Rocca Neyra (De 

Bonis 1976, Fig. 2). Die Profilkrümmung ist andererseits an der Vorderkante von Krone und Wurzel 

weit geringer als von Ballesio (1963) für H. crenatidens aus dem Valdarno und von Ceyssaguet (oberes 

Villafranchium) abgebildet. In seiner Kronenhöhe und seiner Länge, nicht aber seiner geringeren Breite 

reiht sich der Canin von Untermaßfeld zwischen die als H. nestianum beschriebenen bzw. diesem Taxon 

zugeordneten Eckzähne aus dem Valdarno superiore und von Rocca Neyra ein (Maße bei Schaub 1934; 

De Boms 1976; Ficcarelh 1979). Bei Aufrechterhaltung des Taxons nestianum müßte der hier vorgestellte 

Zahn diesem zugeordnet werden. Die Vermutung von Ficcarelli (1979), daß das Fehlen einer Krenelie- 

rung an der konvexen Vorderkante des zzes/zkwzzm-Zahnes lediglich der Abnutzung zuzuschreiben sei, 

bestätigt sich am Fund von Untermaßfeld, bei dem die Zähnelung auch an dieser Stelle erhalten ist.
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M

Qmax 

min-max n M

P 

min-max n

Untermaßfeld HW 158,2 1

(diese Arbeit, Tab. 20) H 100,8 1 24,5-24,9 2

L 37,7 1 13,3-13,4 2

B 14,7 1 12,7-13,7 2

Rocca-Neyra, Frankreich H - /108 1 —

(De Bonis 1976; Schaub 1934) L 38,9/38 1 14,8 1

B 17,5/17 1 11,7 1

Seneze, Frankreich H (84) 1 —

(Ballesio 1963) L (33) 1 -

B (14) 1 -

Valdarno superiore, Italien HW ca. 142 1 —

(Ficcarelli 1979) H 88,7 81 -95 3 -

L 33,2 27,6-36 6 —

B 14,5 12 -16,8 6 -

Bugiulesti, Rumänien L 27 1 —

(Bolomey 1965) B 11 1 -

Stränskä skäla, Tschechien H - ca. 21,5 1

(Thenius 1972) L - 13,0 1

B - 12,0 1

Voigtstedt, Deutschland L (21,8) 1 -

(Thenius 1965) B (8,3) 1 -

Westbury-Sub-Mendip, England L 33,1 1 -

(Bishop 1982) B 14,3 1 -

Hundsheim, Österreich HW 122 1 —

(Freudenberg 1914) H (73,5) 1 19,5

L 33 1 15,5

B 12,5 1 12 -14

Kent’s Cavern, England L 32,3 30,0-33,9 3 -

[Bishop 1982 (L, B Canin); B 11,7-13,2 2 -

Freudenberg 1914 (H, L, B)] H (73,5) 1 23

L 30 -33 13 -15

B - 11,5-13,5

Kvabebl Georgien H 110 1 -

(Vekua 1972) L 31 1 14 1

B 15 1 9 1

Kuruksay, Tadzhikistan HW 125,5 1 -

(Sharapov 1986; H 82,7 73,5-96,0 3 -

Sotnikova 1988) L 31,2 28,0-33,2 4 13,3 12,9-14,0 3

B 12,0 11,0-12,6 4 11,2 10,0-12,2 3

Nihowan, China H 70 1 -

(Teilhard de Chardin u. L 29 1 -

Piveteau 1930) (Cräne II) B 11,5 1 -

Tab. 21 Homotherium sp., Vergleichsmaße der Zähne des Oberkiefers (in mm). - HW Höhe mit Wurzel, H Kronenhöhe, 

L Länge, B Breite.

Der Unterkiefer von Untermaßfeld ist zwar sehr massiv, erscheint aber doch weit weniger robust als der 

auch deutlich größere Kiefer von Rocca Neyra. In seiner relativen Grazilität (vgl. Taf. 142, 1, 4 mit den 

Abbildungen bei Ballesio 1963, De Bonis 1976, Ficcarelli 1979) kann er nur dem crenatidens-, nicht aber 

dem nestianum-Tyg beigeordnet werden. Dem P4 sind in seiner absoluten Größe und seiner Schlankheit 

Prämolaren aus dem Epivillafranchium von Venta Micena (Pons Moyä 1987) und aus dem unteren Mit-
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('-'mand 

min-max n M

P4 

min-max n M min-max n

Untermaßfeld L 13,8-15,1 2 19,4-21,0 2 32,2 30,4-34,0 4

(diese Arbeit, Tab. 20) B 10,0-10,1 2 8,5- 8,6 2 12,6 11,9-13,1 4

Rocca-Neyra, Frankreich L 15 1 18,2 1 32,5 1

(De Bonis 1976) B 11 1 9,8 1 13,5 1

Seneze, Frankreich L - 22 1 32 1

(Ballesio 1963) B - 11 1 13 1

Valdarno sup. + Olivola, Italien L 15 -16,3 2 22,8 20,4-24,7 4 32,0 30 -33,9 5

(Ficcarelli 1979) B 10,4-12,3 2 10,0 9,2-10,4 4 13,0 12,5-13,5 5

Bugiulesti, Rumänien L - - 32 1

(Bolomey 1965)

Venta Micena, Spanien L - 20,4 1 28,8 1

(Pons Moyä 1987) B - 8,7 1 11,3 1

Stränskä skäla, Tschechien L 14,0 1 - -

(Thenius 1972) B 11,0 1 - -

Westbury, England L - - 27,0 1

(Bishop 1982) B - - 11,4 1

Hundsheim, Österreich L - 20 2 30 1

(Freudenberg 1914) B - 8 -8,5 2 8,0 1

Kvabebi, Georgien L 14 1 20 1 26 1

(Vekua 1972) B 10 1 10 1 10 1

Kuruksay, Tadzhikistan L 14,1-15,5 2 21,5-23,2 2 29,9-30,0 2

(Sotnikova 1988) B 9,8- 9,9 2 9,1 1 12,5 1

Dmanisi, Georgien L - 20 1 30,7 1

(Vekua 1996) B - 9,6 1 13 1

Tab. 22 Homotherium sp., Vergleichsmaße der Zähne des Unterkiefers (in mm). - L Länge, B Breite.

Untermaßfeld

IQW 1980/15 470 

(Mei. 14982)

Seneze, 

(Ballesio 1963)

Hundsheim, 

(Freudenberg 1914)

Dmanisi, 

(Vekua 1996)

Atlas

max. Länge Facies articularis cranialis -

Facies articularis caudalis 61 - — 75

max. Breite des Wirbelrings 67,5 68 - -

Breite der Facies articularis cranialis 59 — 61 74

Breite der Facies articularis caudalis 56 - - -

Höhe ca. 40 - - 49

Länge des Arcus dorsalis 35 33 - -

Länge des Arcus ventralis 23 28 21 -

Untermaßfeld Seneze, Hundsheim, Dmanisi,

IQW 1980/15205 (Ballesio 1963) (Freudenberg 1914) (Vekua 1996)

(Mei. 14687)

Epistropheus

max. Länge des Körpers einschließlich Dens 83,5 90 (79) 83

Breite der Facies articularis cranialis 59 63 59

Breite der Facies articularis caudalis ca. 33,5 - (35) -

Tab. 23 Homotherium sp., Maße des Atlas und Epistropheus von Untermaßfeld nebst Vergleichsmaßen (in mm).

telpleistozän von Hundsheim (Freudenberg 1914) am ähnlichsten. Beide wurden H. latidens zugeord­

net. In ihrem Längen-Breiten-Verhältnis erscheint den Molaren von Untermaßfeld ein Mi ebenfalls aus 

Venta Micena (Pons Moyä 1987) am vergleichbarsten. Entsprechend schmal ist auch ein Molar von Kva- 
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bebi (Vekua 1972), der allerdings in Bezug auf den Canin und den P4 der betreffenden Mandibel deut­

lich kleiner ist.

Die isolierten, größeren Molaren von Untermaßfeld finden ihre Entsprechung in Reißzähnen aus dem 

Villafranchium der Toskana (Ficcarelli 1979), die taxonomisch von H. crenatidens zum Holotypus von 

H. nestianum reichen (letzterer Fund nach der Originalbeschreibung von Fabrini, 1890, aus Sammezza- 

no, Valdarno superiore, nach Ficcarelli, 1979, aber aus Olivola). Die hinsichtlich ihrer Längen-Breiten- 

Verhältnisse und ihrer Gestalt sehr einheitlichen unteren Molaren von Untermaßfeld decken also insge­

samt die Bestimmungsspanne von H. latidens über H. crenatidens zu H. nestianum ab.

Im Direktvergleich der Mandibel der Säbelzahnkatze von Untermaßfeld mit Jaguarfunden desselben 

Fundortes mit in ihrer absoluten Größe sehr ähnlichen Zahnreihenlängen zeigt sich deutlich die Spezia­

lisierung: der Kiefer von Homotherium ist viel robuster, der (untere) Canin ist viel kleiner, die Inzisiven 

sind wesentlich stärker, der Molar ist länger auf Kosten der verkürzten Prämolaren. Gegenüber dem 

Untermaßfeld-Geparden ist der Unterkiefer der Säbelzahnkatze nur wenig länger, seine Gelenkrolle ist 

jedoch wesentlich größer; die Zahnreihe P3-M1 ist ähnlich lang, aber radikal anders proportioniert, bei 

Homotherium mit Größenbetonung auf dem Reißzahn. Der (untere) Canin ist etwas weniger hoch, aber 

länger, die Inzisiven sind sehr viel größer. Insgesamt ist die Mandibel kräftiger.

2.6.4. Schlußfolgerungen

Die in Untermaßfeld geborgenen Stichproben von Säbelzahnkatzen der unterpleistozänen Werraregion 

werfen trotz ihrer Spärlichkeit helles Licht auf die intraspezifische Variation. Da in Anbetracht der über­

einstimmenden Struktur der unteren Molaren deren unterschiedliche Größen und die unmittelbar mit 

ihnen verbundenen oder größenmäßig passenden anderen Skelett- bzw. Gebißelemente keinesfalls auf 

nicht in genetischer Beziehung zueinander stehende Formen bezogen werden können, ist von einer ge­

meinsamen Population auszugehen, die als H. nestianum, als H. crenatidens und als H. latidens be­

stimmbare Individuen enthielt. Damit reduzieren sich für diesen Zeitquerschnitt und diese Region 

zwingend die genannten Taxa auf reine Morphotypen einer einzigen Art.

Die von De Bonis (1976) zur Akzeptanz einer reinen Geschlechtsbezogenheit der nestianum- und der 

crenatidens-Yorm noch vermißte Existenz beider Typen nebeneinander von einem einzigen Fundort 

liegt hiermit vor. Diese Erkenntnis läßt wiederum die Formverschiedenheit der oberen Eckzähne des ne­

stianum- und des crenatidens-Typs als Ausdruck intraspezifischer Variation interpretieren. Da die 

Krümmung des Canins (»Säbelzahn«) offenbar nur bei den sehr großen Exemplaren (Rocca Neyra, Un­

termaßfeld) sehr gering, bei dem wenig kleineren zzestzknzzm-Typusexemplar ein wenig größer, bei den 

noch kleineren crenatidens-TÄdnen (Valdarno superiore, Ceyssaguet) aber deutlich stärker ist, ist eine 

Größen-, eventuell Geschlechtsabhängigkeit dieses Merkmals in Betracht zu ziehen. Die stärkere Krüm­

mung des Vorderrandes des Eckzahns beim crenatidens-üyp erscheint durch eine Veränderung der Kro- 

nenlängen-Kronenhöhen-Proportion bedingt. Die Übernahme von Maßen aus der Literatur ist hier al­

lerdings problematisch, da die Kronenhöhe, teilweise auch die Kronenlänge, unterschiedlich gemessen 

wird (Ballesio 1963: am Alveolenaustritt; Freudenberg 1914: Höhe vom Schmelzrand zur Spitze am 

Vorderrand; am Canin von Untermaßfeld ist die größte Höhe am Schmelzrand am Hinterrand des Zah­

nes gegeben, die größte Länge der Zahnkrone mißt sich im Bereich des vorderen Schmelzrandes).

Die Tendenz zu einer relativen Minderung der Kronenhöhe bei kleineren Eckzähnen setzt sich zum lati- 

dem-Typ hin fort, für den Bishop (1982) die Kronenlänge zu 50% der Kronenhöhe angibt, im Gegensatz 

zum crenatidens-Typ (bei Bishop 1. c. sainzelli) mit 43%. Während die Caninen der Säbelzahnkatzen des 

Villafranchiums relativ dick sind (Breite in % der Länge 40 und größer/Maße nach Ballesio 1963; Bolo- 

mey 1965; De Bonis 1976; Ficcarelli 1979), werden sie zum Mittelpleistozän dünner (Breite in % der Län­

ge unter 40/Maße nach Freudenberg 1914; Thenius 1965; mit Ausnahme eines Zahnes aus Westbury, Eng­

land: 43/Bishop 1982). Diese Schmalheit ist jedoch im asiatischen Raum schon parallel zum europäischen 

mittleren Villafranchium anzutreffen (Kuruksay, Tadschikistan: 37,5-39/Maße nach Sharapov 1986, Sot- 

nikova 1988; Nihewan, China: 39, 5/Teilhard de Chardin u. Piveteau 1930). Sie ist daher nicht für den lati- 

dens-Typ allein diagnostisch. In Europa tritt sie erstmals in Untermaßfeld auf (relative Breite: 39).
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Das Abgrenzungsproblem H. crenatidens-H. landens kann mit dem aus Untermaßfeld verfügbaren 

Material nicht gelöst werden, weil dazu die Schädelbasis (De Bonis 1976) und die Metapodien (Schütt 

1970) vorliegen müßten. Der unmittelbare Abstammungszusammenhang der pliozänen und unterplei- 

stozänen Säbelzahnkatzen auf der einen (H. crenatidens) und der mittel- bis jungpleistozänen (H. lan­

dens) auf der anderen Seite, der von De Bonis angezweifelt wurde, erscheint durchaus möglich. Die ge­

genüber H. crenatidens weniger extrem erscheinenden Änderungen im Vergleich zum normalen Feli- 

denschädel im Bereich der Processus der Schädelbasis mögen größenabhängig und in Abhängigkeit von 

der relativen Minderung der Canin-Kronenhöhe verstanden werden (vgl. zu den funktionalen Zusam­

menhängen Emerson u. Radinsky 1980). Da bei H. landens zumindest im Blick auf die noch verstärk­

te Laufanpassung eine klare adaptive Weiterentwicklung zu beobachten ist, läßt sich die Berechtigung, 

diese Spätform taxonomisch als eigenständige Art zu betrachten, nicht von der Hand weisen. Das 

Zweiartenkonzept für die europäischen Säbelzahnkatzen des Genus Homotherium wird hier daher 

aufrecht erhalten. Ob die iberischen Säbelzahnkatzen des Epivillafranchiums tatsächlich in autochtho­

ner Evolution schon zur frühen Z^tzWe/zs-Population wurden, wie Palmqvist et al. (1996) annehmen, be­

darf weiterer Studien.

Zum intraspezifischen Variationsumfang von H. crenatidens gehören auf jeden Fall die crenatidens- und 

nesZzkwzzm-Morphotypen, die wahrscheinlich auf die beiden Geschlechter zu beziehen sind. Der nestia- 

nnm-Morphotyp fehlt bei H. latidens auf jeden Fall, der monmcz/m-Typ mag dem männlichen Ge­

schlecht dieser Art entsprechen (vgl. Anmerkungen zum crenatidens-moravicum-latidens-XJnterschied 

bei Thenius 1965 und 1972 sowie bei Bishop 1982). Die Säbelzahnkatzen von Untermaßfeld sind unter 

diesem Aspekt der oberpliozänen/unterpleistozänen Art H. crenatidens zuzuordnen, wenn sie auch be­

reits darüber hinausgehende Schmalheit des oberen Eckzahnes und am unteren Ende der Variations­

breite kleinere Zahngrößen besitzen. Beides mag auf Einflüsse aus asiatischen Populationen zurückge­

hen, mit denen sich Merkmale der späteren europäischen ZzzzA/e/zs-Population ankündigen.

Zur Abschätzung des Körpergewichtes der Untermaßfeld-Säbelzahnkatze im speziellen und der eu­

ropäischen Homotherium-Porvn.cn im allgemeinen stehen wiederum die Formeln zur Länge des unteren 

Molaren und zu den Schaftbreiten von Humerus und Femur zur Verfügung (Van Valkenburgh 1990 und 

Anhang). Für das vollständige Skelett von Seneze (Ballesio 1963) liefern diese Formeln die folgenden 

Gewichts werte:

nach der Molarenformel um 300kg (Rechenwert 275,9kg),

nach der Humerusformel ca. 180 und ca. 200 kg (Rechenwerte 184,7 und 204,4 kg),

nach der Femurformel um 300 kg (Rechenwerte 320,5 und 289,2 kg).

Die Schaftbreiten der Langknochen lassen demgemäß als Mittel ein Körpergewicht um 250 kg (Rechen­

wert 249,7kg) erwarten. Das Skelett von Seneze ist minimal kürzer als ein von Ballesio (1. c.) vergliche­

nes Tigerskelett (von der Schädelspitze zum Tuber ischii 155cm gegenüber 158 cm beim Tiger), aber et­

was höher (Schulterhöhe 90-95 cm gegenüber 85 cm beim Tiger). Für diesen Tiger erscheint ein Körper­

gewicht in der Größenordnung um 140kg realistisch (vgl. Abschn. 2.5.4.). Angesichts größerer Schul­

terhöhe, nur unwesentlichen Längenunterschieds und erhöhter Massivität der Säbelzahnkatze ist von ei­

nem weit höheren Gewicht als demjenigen des Tigers auszugehen. So erscheint der mittlere Schätzwert 

um 250 kg durchaus vernünftig.

Die mittlere Gewichtsschätzung für das Säbelzahnkatzen-Skelett von Seneze zeigt wesentlich höhere 

(57%) Werte aus dem Femur als aus dem Humerus. Ein Unterschied dieser Größenordnung in der Rich­

tung Femurwerte größer als Humeruswerte findet sich bei den rezenten Feliden, die als Grundlage der 

Humerus- und Femurformeln gemessen wurden (Anhang), nicht. Hier liegen die höchsten prozentua­

len Abweichungen bei 44% (ein Skelett von Leptailurus serval), 39% (ein Skelett von Panthera leo) und 

31% (je ein Skelett von Profelis aurata und Caracal caracal). Hingegen liefert die versuchsweise An­

wendung der beiden Fehdenformeln auf Ursidenskelette dem Homotherium-Peiwnd vergleichbare Da­

ten: 67% Abweichung bei einem Skelett von Melursus ursinus, 50% bei einem Skelett von Ursus thibe- 

tanus. Daß diese Eigenheit des Skelettes von Seneze kein individueller Zufall ist (bei rezenten Feliden 
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sind hier große intraspezifische Unterschiede möglich, z.B. bei Profehs aurata einmal 31% Abweichung 

zugunsten des Femurwertes, einmal 21% zugunsten des Humeruswertes), belegen von Freudenberg 

(1914) aus Hundsheim beschriebene Humerus- und Femurreste. Sie lassen für drei Humeri Körperge­

wichte um 140, 150 und 180 kg, für einen Femur aber ein solches um 230kg schätzen.

Damit ergibt sich für das Genus Homotherium eine gewisse Parallele der Massenverteilung zu Bären, 

die es erlaubt, die von Ballesio (1963) gegebene Beschreibung des Körperbaues mit dem folgenden Zitat 

zu ergänzen: »Ein massiges Tier... Der hintere Teil des Körpers... ist massiger als der vordere. Mit ho­

hem Widerrist... wirkt das Tier vorn überbaut.« Dieses Zitat (Jakubiec 1993) bezieht sich auf den Kör­

perbau des Braunbären, von dessen Gestalt die Säbelzahnkatze sich natürlich durch ihre größere Hoch­

beinigkeit in Verbindung mit ihrer Digitigradie wiederum deutlich abhebt. Ursid wirkende Züge sind 

aber bei Homotherium nicht zu übersehen.

Der von den rezenten Feliden solchermaßen abweichende Körperbau verringert die Treffsicherheit ei­

ner Gewichtsschätzung von Säbelzahnkatzen nach einzelnen Skelettelementen. Das Gewicht aus den 

Molarenlängen erscheint um etwa 10% zu hoch (Quotient der betreffenden Schätzmaße des Seneze- 

Skelettes), was im Hinblick auf die spezialisierte Reißzahndominanz im insgesamt sehr starken Gebiß 

einleuchtend ist. Schätzwerte aus der Schaftbreite des Humerus mögen um 22% zu tief, solche aus der 

Schaftbreite des Femur um 22% zu hoch liegen (Quotienten aus den Maßen des Seneze-Skelettes).

Mit diesen Korrekturansätzen zur Grobschätzung von Körpergewichten ergeben sich für die Säbel­

zahnkatzen von Untermaßfeld Gewichte um etwa 210kg (Mandibel) über etwa 300kg (isolierte Mola­

ren) bis gegen 400kg (Humerusfragment und Molarenfragment). Säbelzahnkatzen des europäischen Vil- 

lafranchiums deuten eine Gewichtsvariation zwischen etwa 210 und etwa 300 kg an, wobei der als Kater 

zu interpretierende zzestzhzz^m-Morphotyp Werte von 250-300kg, der wohl die Katzen darstellende cre- 

zWzVens-Morphotyp solche von 210-250kg beisteuert. Werte um 250kg entsprechen dem mittleren Ge­

wicht rezenter männlicher sibirischer Tiger (Mazak 1983). Mittelpleistozäne europäische Säbelzahnkat­

zen waren offensichtlich deutlich kleiner. Nach einem Molaren von Westbury und einem Molaren, drei 

Humeri und einem Femur von Hundsheim (Maße nach Bishop 1982 und Freudenberg 1914) läßt sich 

für H. latidens eine Gewichtsspanne von etwa 150-240 kg schätzen. Für Venta Micena nennen Palmqvist 

et al. (1996) mit der Van Valkenburgh-Molarenformel bestimmte Werte von 183,5kg und 338,0kg, was 

mit dem 10%-Korrekturfaktor und vernünftiger Rundung zu Schätzungen um 170kg und 300kg führt. 

Eine bestimmte Lebensraum-Spezialisierung der Säbelzahnkatzen ist nicht erkennbar. Mit Marean 

(1989) ist festzuhalten, daß weder dichte Wälder noch weiträumige, offene Landschaften das Zentrum 

ihrer Anpassung darstellen. Der teilweise in Hyänenrichtung gehende und Bärenparallelen beinhalten­

de Körperbau, letztlich die bei H. latidens verstärkt zum Ausdruck kommende Pfotenentwicklung in 

Hunderichtung, läßt an höhere motorische Spontanaktivität denken als bei den großen rezenten Katzen 

(vom Verfasser veranlaßte Pilotstudien unter Gehegebedingungen weisen auf erheblich größere Tages­

strecken bei Wölfen und Bären als bei großen Katzen). Damit ist eine andere Art der Nahrungssuche zu 

erwarten, anstelle des schlendernden Durchpirschens kleinerer Strecken ein zügigeres Durchstreifen 

größerer Gebiete. Längeres Verfolgen nicht allzu rascher Beute, wie von Palmqvist et al. (1996) postu­

liert, ist dabei nicht auszuschließen.

Die strukturelle Spezialisierung des Körperbaues vor allem in Hyänen-, aber sogar Bärenrichtung läßt 

Abweichungen des Nahrungserwerbs vom normalen Katzentyp in entsprechender Weise erwarten. So­

wohl bei Hyänen als auch bei Bären ist die Fleischbeschaffung durch eigene Jagd, die bei den meisten 

rezenten Feliden überwiegt, zu unterschiedlich hohem Anteil mit der Nutzung aufgefundenen Aases er­

gänzt. Ausdehnung bei der Nahrungssuche zurückgelegter Strecken durch erhöhte Spontanaktivität 

steigert die Chancen auf solche Funde. Für Säbelzahnkatzen, die im Gegensatz zu Hyänen keinesfalls 

auf die Verwertung von Knochen, sondern allein auf Fleisch spezialisiert sind, macht dies allerdings nur 

mit der Möglichkeit zur Übernahme noch ziemlich frischer, von anderen Carnivoren noch nicht oder 

erst anfangs genutzter Kadaver Sinn. Bei Homotherium ist höchste Bruchanfälligkeit nicht nur der obe­

ren Eckzähne, sondern auch der Reißzähne anzusetzen, wenn sie gegen Knochen arbeiten (Marean 1. c.). 

Ein ungewöhnliches Strontium/Kalzium-Verhältnis in HomoVzenhm-Material aus der Omo-Region 
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(Äthiopien) mag, soweit es biogen ist, das Resultat einer knochenfreien und damit kalziumarmen Diät 

sein (Sillen 1986).

Für die Übernahme frischer Beute anderer Carnivoren nutzt der große Säbelzahn, ohne ihn im Direkt­

einsatz gegen einen lebenden Körper der Bruchgefahr aussetzen zu müssen. Sicher wäre, wie es Miller 

(1980) ausdrückte, eine Annahme lächerlich, die versuchte, die Entwicklung von Säbelzähnen bei Feh­

den mit intraspezifischem Schaustellungsgehabe im Rahmen sexuellen Verhaltens in Zusammenhang zu 

bringen. Nur in einem Schaustellungsverhalten könnte nach Ansicht von Van Valkenburgh u. Ruff 

(1987) eine zur Funktion beim Nahrungserwerb alternative Selektion zur Entstehung solcher Zahn­

strukturen begründet sein. Tatsächlich schließen sich diese beiden grundsätzlich diskutierbaren Selek­

tionswege nicht gegenseitig aus, sondern sind zueinander ergänzungsfähig. Wie bereits für die Dolch­

zahnkatzen angesprochen (vgl. Abschn. 2.5.4.), ist mit einer interspezifischen Schauwirkung des Ent­

blößens der mächtigen oberen Eckzähne bei der Wutgebärde zu rechnen. Im Verein mit ihrer Körper­

größe, mit der schon weibliche Säbelzahnkatzen großen Katern des europäischen Jaguars nicht nach­

standen und selbst die größten Geparden weit übertrafen, mußte diese für den potentiellen Gegner bei 

einer von hohem Sympathikotonus bestimmten Begegnung bei dessen Riß sicher furchtverstärkende 

Eckzahndemonstration jeder erwachsenen Säbelzahnkatze Platzvorteile verschaffen. Aus einer Top-Po- 

sition der Carnivoren-Hierarchie heraus sollte es ihr nicht allzu schwer gefallen sein, Geparden im of­

feneren, aber auch Jaguaren im dichteren Gelände frische Beute erfolgreich streitig zu machen.

Beim Anschneiden großer Kadaver von Elefanten, Nashörnern und Nilpferden sind die Vorteile nicht 

zu übersehen, die der Besitz der langen, gebogenen, an den Kanten gezähnelten und im Bezug zur Län­

ge fast messerflachen oberen Eckzähne mit sich bringt. War einmal ein solcher Kadaver eines nicht von 

Carnivoren getöteten Dickhäuters verfügbar, so sollte er der Katze sehr lange Nahrung geliefert haben 

können, solange er von ihr verteidigt wurde.

Nachdem selbst Hyänen und Bären nicht nur Aas fressen, sondern gleichzeitig, in art- und lebensraum­

spezifisch sehr unterschiedlichem Anteil, aktive Jäger sind, ist dies für Homotherium nicht anders anzu­

nehmen. Der Körperbau erlaubt bei einem Überraschungsangriff schnellere Annäherung an eine Beute 

als bei Megantereon, so daß die dort zu machende Einschränkung bezüglich schnell fliehenden Wildes 

(vgl. Abschn. 2.5.4.) hier nicht ansteht. Das Problem des Tötens mit den gegenüber den rezenten großen 

Katzen viel bruchanfälligeren oberen Eckzähnen besteht jedoch für Dolchzahn- und Säbelzahnkatzen in 

ähnlicher Weise. So ist auch für die letzteren von den diversen Tötungsmethoden der Feliden allein der 

Biß in den Unterhalsbereich sehr großer Beute für eine biologische Kosten-Nutzen-Rechnung als aus­

reichend risikoarm einzustufen, mit dem im Zuge raschen, schneidenden Zurückziehens der Caninen mit 

Sägeschliffcharakter der Kante die großen Gefäße zerrissen werden können. Der neuerlich wieder von 

Palmqvist et al. (1996) favorisierte Biß in den Nacken scheidet unter diesem Aspekt sicher aus.

An nordamerikanischen Fundorten aufgedeckte Assoziationen von Homotherium serum mit Elefanten, 

und zwar fast nur Jungtieren, führten zur Folgerung einer Spezialisierung dieser Säbelzahnkatzen auf 

junge Elefanten der jeweils verfügbaren Arten (Zusammenstellung bei Marean 1989). Eine solche enge 

Spezialisierung auf Elefantenkälber setzt zum Auffinden jeweils geeigneter Angriffsziele viel weitere 

Streifzüge voraus als dies bei Katzen mit weiten Beutespektren der Fall ist. Die hier gezogene Folgerung 

aus dem Körperbau von Homotherium erfüllt dieses Postulat. Dies mag als weiteres Indiz für die prin­

zipielle Richtigkeit der These einer Elefantenspezialisierung gewertet werden.

In der Fauna von Untermaßfeld standen Kälber von Mammuthus trogontherii als Ziel aktiver Jagd zur 

Ernährungsbasis der Säbelzahnkatzen neben der Übernahme von Kadavern von anderen Carnivoren 

getöteter Beute zur Verfügung. Mit einer zusätzlichen Gelegenheitsorientierung auf Nashörner und 

Flußpferde ist zu rechnen.

Neben der Umbildung des oberen Canins zur Spezialwaffe und des Reißzahnpaares zu scharfen Fleisch­

schneideklingen sind die starke Vergrößerung der Inzisiven und das funktionelle Einbeziehen des ver­

kürzten unteren Canins in das Vordergebiß für die Säbelzahnkatze von Untermaßfeld charakteristisch 

[obwohl der C mana. nicht, wie Rawn-Schatzinger (1983) für Homotherium serum betont, zu einem Teil 

des Inzisivenbogens geworden ist]. Zum Verständnis dieses umgestalteten Vordergebisses sind neben
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Mammuthus

Abb. 18 Mutmaßliche Rolle von Herbivorenarten der Fauna von Untermaßfeld im Beutespektrum von Homotherium crenati- 

dens-, mutmaßlich wesentliche weitere Ernährungsbasis durch Kadaverübernahme. Erläuterung der Symbole s. Abb. 3.

seiner Einsatzmöglichkeit zum Abnagen von Fleischfetzen von Knochen im Blick auf das Verhalten re­

zenter Fehden an ihrer Beute zwei weitere, unterschiedliche Funktionen zu beachten (grundlegende 

Analyse bei Leyhausen 1973). Alle Katzen rupfen, je nach Verwandtschaftsgruppe mit unterschiedlicher 

Intensität, vor dem Anschneiden das Körpergefieder von Vögeln, teilweise auch lange Haare bei Säuge­

tieren, indem sie mit dem Vordergebiß zufassen und die Federn oder Haare, unter Festhalten der Beute 

mit den Vorderpfoten, ausreißen und schließlich abschleudern. Die zweite wichtige Verhaltensform ist 

die Zerreißhandlung, mit der vor allem die Pantherkatzen mit dem Vordergebiß gehaltene Fleischstücke 

durch Hochziehen des Kopfes von der dabei wiederum mit den Vorderpfoten fixierten Beute abreißen. 

Diese Zerreißhandlung muß für die Säbelzahnkatzen zum Entnehmen von Muskelteilen aus sehr großen 

Kadavern von wesentlicher Bedeutung erscheinen, wie auch die langen Schneideklingen der Reißzähne 

vor allem bei umfangreichen, knochenfreien Fleischportionen erhöhten Nutzen bringen. Die mit der 

Behandlung der Beute nach dem Töten bzw. mit der Behandlung aufgefundener Kadaver funktionell 

verbundenen Gebißstrukturen der Säbelzahnkatzen unterstreichen so als weitere Indizien die Folgerun­

gen zu ihrer Ernährungsweise.
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3. Diskussion artübergreifender Aspekte

Aus den Schlußfolgerungen zu den einzelnen Arten ergibt sich in übergreifender Sicht eine Reihe wei­

terer Aspekte ökologischer und faunenevolutiver Natur. Um ihre Diskussion übersichtlich zu halten, 

wird sie im folgenden untergliedert zunächst in biogeographische Aspekte, dann in Aspekte zwi­

schenartlicher Beziehungen der Feliden untereinander und darauf aufbauend Aspekte weiterer synöko- 

logischer Zusammenhänge unter Eingliederung auch der anderen Carnivoren und des Herbivorenspek­

trums der Fundstelle. Abschließend werden von den Feliden her Perspektiven nachfolgend zu erwar­

tenden Faunenwandels erörtert.

3.1. Biogeographische Aspekte

Für Panthera onca gombaszoegensis der Untermaßfeld-Population ist zum derzeitigen Kenntnisstand 

kein Indiz zu finden, das für einen außereuropäischen Einfluß spricht. Die Unterschiede zu P. onca tos- 

cana, der Form des oberen Villafranchiums, sind demzufolge als Ergebnis innerhalb Europas ablaufen­

der Evolution anzusehen. Ab dem Epivillafranchium scheint von West- über Mittel- bis nach Südost­

europa eine einheitliche Jaguarpopulation bestanden zu haben, die bis zu ihrem Erlöschen gegen Ende 

des unteren Mittelpleistozäns keine faßbare Veränderung mehr erfuhr.

Für den Geparden von Untermaßfeld zeigt die Struktur der Symphysenregion des Unterkiefers klare 

Beziehungen zur im Norden Chinas ab Ende des Pliozäns belegten Population. Europäische Funde die­

ser Zeit erscheinen diesbezüglich noch ursprünglicher. Aus dem oberen Villafranchium ist das von hier 

faßbare Material nicht ausreichend aussagekräftig. Damit bleibt zunächst offen, ob sich dieser, mögli­

cherweise einer Ausdünnung der Gepardenpopulation im Westen der Holarktis folgende Einfluß aus 

dem ostasiatischen Raum bereits früh im oberen Villafranchium bemerkbar machte oder erst gegen des­

sen Ende.

Die Kenntnis um Pumapardoides steht erst am Anfang, so daß zunächst eine Revision als Panthera par- 

dus bestimmter Funde sowohl aus dem afrikanischen als auch aus dem asiatischen Raum erforderlich ist, 

ehe der Merkmalsvariation in verschiedenen Populationen zeitlich und räumlich nachgespürt werden 

kann.

Der Luchs von Untermaßfeld vermittelt zwischen den aus dem oberen Villafranchium der Toskana be­

kannten Tieren und den späteren südwest- und westeuropäischen Populationen der pardinus- und spe- 

laeus-IÄnien. Damit deuten sich für ihn westeuropäische Beziehungen an. Das spätere Auftreten wieder 

von größeren Luchsen mit Lynx issiodorensis valdarnensis-Pdiirdtit im unteren Mittelpleistozän von 

Mauer und Mosbach deutet an, daß während des Epivillafranchiums eine solche Population in einer an­

deren Region erhalten blieb, von der aus Mitteleuropa nach Verschwinden oder wenigstens starkem 

Ausdünnen der in Untermaßfeld repräsentierten Population neuerlich geprägt wurde, sei es durch Neu­

besiedlung, sei es durch kräftigen Genfluß.

Martinez Navarro u. Palmqvist (1995) werteten das Auftreten in pliozänen afrikanischen Megantereon- 

Populationen gefundener Zahnstrukturen im europäischen Unterpleistozän von Venta Micena (Spanien) 

und in Dmanisi (Georgien) als Ergebnis einer Neubesiedlung von Afrika her, mit der die bisherigen eu­

ropäischen Populationen der Dolchzahnkatze abgelöst wurden. Pons Moyä (1987) hatte allerdings 

schon zuvor auf Formbeziehungen zu den nordchinesischen Nihewan-Dolchzahnkatzen hingewiesen. 

Die Ähnlichkeit südafrikanischer Tiere mit den letztgenannten aus Ostasien war bereits von Ewer 

(1955) aufgezeigt worden. Strukturelle Beziehungen europäischer Megantereon-Popuiationen des Epi­

villafranchiums, zu denen auch die Tiere aus Untermaßfeld gehören, lassen sich daher gleichermaßen mit 

Einflüssen aus Afrika wie mit solchen aus Ostasien verstehen. Die geographische Vermittlung kauka­

sischer Dolchzahnkatzen (Vekua 1996) läßt einen Genfluß, wenn nicht Populationserneuerung aus 

Ostasien mindestens so wahrscheinlich sein wie aus Afrika.

Vor allem die Schmalheit des oberen Eckzahns, aber auch relativ kleine Minimalzahngrößen deuten auch 

für Homotherium crenatidens aus Untermaßfeld Einflüsse aus dem asiatischen Raum an, treten doch 

solche Merkmalsausprägungen dort, aber nicht in Europa, schon im mittleren Villafranchium auf (Tad­

schikistan und Nordchina). Da das Fundmaterial sowohl der Dolchzahnkatze als auch der Säbelzahn­
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katze aus dem oberen Villafranchium der Toskana diese Außenbeeinflussungen noch nicht erkennen 

läßt, ist mit dem Einsetzen dieser beidseitigen Merkmalsverschiebung erst im weiteren Verlauf des obe­

ren Villafranchiums zu rechnen.

Zwei der sechs Felidenarten der in die Zeit vor rund einer Million Jahren zu datierenden Untermaßfeld- 

Fauna geben klar auf den asiatischen Teil der Paläarktis zu beziehende Einflüsse zu erkennen (Acinonyx 

pardinensis, Homotherium crenatidens'), bei einer weiteren liegt ein Einfluß aus dieser Richtung wesent­

lich näher als aus dem afrikanischen Raum (Megantereon cultridens). Eine Art (Lynx issiodorensis) fügt 

sich in ein westeuropäisch orientiertes Evolutionsgeschehen ein. Die beiden restlichen Arten (Panthera 

onca, Puma pardoides) mögen regionale europäische Weiterentwicklungen darstellen.

Die Verbindungen aus der asiatischen Paläarktis belegenden Arten sind im Gegensatz zum kleinen, 

westeuropäische Affinitäten zeigenden Luchs sehr große Formen. Für sie ist im Vergleich zu rezenten 

Großfeliden mit erheblicher Wanderungspotenz zu rechnen. Von sibirischen Tigern (Panthera tigris al- 

taica) sind sowohl innerhalb ihres normalen Aktionsraumes als auch bei Beuteknappheit aus diesem her­

aus Streifzüge bis zu 1000 km binnen weniger Wochen belegt (Mazak 1983). Ob es sich allerdings bei den 

Merkmalsausbreitungen Richtung Westen gegen Ende des oberen Villafranchiums um langfristig über 

stabile Populationen laufende Genflußerscheinungen oder um das Resultat realer Arealausweitungen 

asiatischer Populationen oder um Entwicklungen handelte, die beide Komponenten vereinigten, muß 

zum derzeitigen Kenntnisstand dahingestellt bleiben. Möglicherweise hat dieses Geschehen in den Po­

pulationen dreier großer Felidenarten etwas mit dem Megaloceros-Ausbreitungsereignis am Ende des 

Villafranchiums (Torre et al. 1992) zu tun, nachdem die Riesenhirsche dieser Gruppe als Kälber in das 

Beutespektrum des Geparden, als Adulte in das Spektrum der Dolchzahnkatze und wenigstens über die­

se beiden Arten auch in das Ernährungsschema der Säbelzahnkatze passen.

Von einem allgemeinen Ausbreitungsgeschehen um die Zeit vor einer Million Jahren (A. Turner 1992a, 

b) kann, wenigstens soweit es Feliden betrifft, kaum die Rede sein. Weder der Löwe (Panthera Leo fos- 

silis) noch der Leopard {Panthera pardus} dürfen schon für diese Zeit als nachgewiesen gelten, nachdem 

beide aus der Faunenliste von Vallonet zu streichen sind (vgl. Abschn. 2.1.4, 2.3.4.), was ferner für die 

Leopardennennung von Venta Micena gilt (vgl. Abschn. 2.3.4.). Wann der Leopard tatsächlich erstmals 

in Europa auftritt, verbirgt sich derzeit noch im Puma-Verwechslungsgeschehen (vgl. Abschn. 2.3.1.). 

Auch der Löwe ist im Epivillafranchium Europas noch lange nicht in Sicht. Früheste Nachweise mögen 

um 700000 Jahre alt sein (Petralona, Griechenland/Kurten u. Poulianos 1981; Tsoukala 1991).

3.2. Aspekte der Felidengemeinschaft

In der Fauna von Untermaßfeld sind sechs mittelgroße und große Felidenarten dokumentiert. Eine sieb­

te, kleine Art, nämlich die Wildkatze {Felis silvestris), ist unbedingt zu erwarten, fehlt aber bislang im 

Fossilbestand (zur Fossilgeschichte von F. silvestris in Europa s. Hemmer 1993b). Eine derartige Häu­

fung von Arten im Umfeld eines Ortes findet in rezenten Faunen Parallelen. So leben im südostasiati­

schen Raum bis zu acht Felidenarten in der gleichen Region, in Südamerika bis zu sechs. Auch in den 

Savannenlandschaften Afrikas sind bis zu sechs Arten üblich, die selbst in kleineren Nationalparks 

nebeneinander vorkommen (vgl. Verbreitungskarten in Nowell u. Jackson 1996; für ostafrikanische 

Nationalparks Artenlisten m Williams 1967).

Abb. 19 Die Felidengemeinschaft von Untermaßfeld. Rekonstruktionszeichnungen in übereinstimmendem Maßstab und ver­

einheitlichender Darstellungsweise, Größenbezug auf das Fundmaterial von Untermaßfeld. - Oben: Acinonyx pardinensis, auf 

der Grundlage der Zeichnung von Kurten (1968, Fig. 35); zweite Reihe links: Homotherium crenatidens, auf der auch für H. cre­

natidens zu übernehmenden Grundlage der H. /^tzt/ezzs-Rekonstruktion von Mazak (1970, Fig. 4); zweite Reihe rechts:Puma par- 

doides, nach einem Bild des rezenten Pumas in den Hinterbeinproportionen geändert; dritte Reihe links: Lynx issiodorensis, auf 

der Grundlage der Zeichnung in Kurten (1978, Fig. 8); dritte Reihe rechts: Panthera onca gombaszoegensis, auf der Grundlage ei­

nes Bildes des rezenten Jaguars; unten: Megantereon cultridens, auf der Grundlage der Zeichnung von Kurten (1968, Fig. 28).
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Die afrikanische Felidengemeinschaft der Savannen läßt erkennen, wie das Miteinander so vieler Arten 

einer Carnivorenfamilie auf limitiertem Raum möglich ist. Es handelt sich bei diesen sechs Arten um 

Löwe [Panthera leo), Leopard [Panthera pardus), Gepard (Achwnyx jubatus), Serval [Leptailurus Ser­

val), Karakal (Caracal caracal) und Falbkatze [Felis silvestris, libyca-Gruppe). Mittlere Gewichte des 

Löwen liegen bei 181/126kg (Kruger-Park, Südafrika; erste Zahl: Männchen/zweite Zahl: Weibchen; 

diese und folgende Gewichtsdaten aus der Kompilation von Nowell u. Jackson 1996), des Leoparden bei 

58/37,5kg (Kruger-Park, Südafrika), des Geparden bei 43/38kg, des Serval bei 11-13/9,7-11 kg, des Ka­

rakal bei 13/1 Okg (Kap-Provinz, Südafrika), schließlich der Falbkatze bei 5/4 kg (Südafrika). Serval und 

Karakal haben die gleiche Größe, bevorzugen jedoch unterschiedliche Lebensräume, und ihre Beute­

spektren decken sich nur zum Teil. Der Serval ist auf die Nagetierjagd in feuchten Hochgrasfluren spe­

zialisiert, der Karakal bevorzugt Trockenlandschaften und hat ein über Nagetiere hinaus bis zur Größe 

kleiner Antilopen reichendes Beutespektrum. Auch Leopard und Gepard sind größenmäßig voll mit­

einander vergleichbar, aber in ihrer Jagdmethode unterschiedlich spezialisiert. Hier steht der aus der 

Deckung heraus auf kurze Distanz angreifende Pirschjäger Leopard dem über Distanzen bis zu einigen 

hundert Metern aus dem Hochgeschwindigkeitslauf heraus Beute schlagenden Geparden gegenüber. 

Auch das Beutespektrum dieser beiden Arten zeigt eine gewisse Differenz. Andere Tötungstechnik li­

mitiert die obere Beutegröße des Geparden stärker als diejenige des Leoparden (vgl. Abschn. 2.2.4. und

2.3.4.).  Dies kommt im prozentualen Anteil der Thomsongazelle an der Beute von Gepard und Leopard 

im Serengeti-Park zum Ausdruck: 91% beim Geparden gegenüber 63% beim Leoparden (Schaller 

1972). Die einen generalisierten Katzentyp vertretenden Arten Falbkatze und Leopard überschneiden 

sich größenmäßig (Gewicht) nicht mit den nächst größeren bzw. kleineren Arten (Falbkatze gegenüber 

Serval und Karakal, Leopard auf der einen Seite gegenüber den letztgenannten, auf der anderen gegenü­

ber dem Löwen). Der Gewichtsquotient der Weibchen der jeweils nächst größeren Art zu den Männ­

chen der kleineren Form liegt bei etwa 2-3.

Diesen afrikanischen Verhältnissen vergleichbar ist der Größenunterschied miteinander lebender Arten 

in asiatischen Faunen. Der Gewichtsquotient Katzen der größeren/Kater der kleineren Art liegt auch im 

Amur-Ussuri-Gebiet Ostasiens in der Artengemeinschaft Bengalkatze-Luchs-Leopard-Tiger bei 2-3; 

gleiches gilt für süd- und südostasiatische Faunen. Wo zwei Arten der gleichen Gewichtskategorie ne­

beneinander vorkommen, wie z.B. Nebelparder [Neofelis nebulosa) und asiatische Goldkatze [Catopu- 

ma temmincki), besetzen sie, wie bei den afrikanischen Formen, klar unterschiedliche ökologische Ni­

schen.

Trotz derartiger Unterschiede der Körpergröße oder der Spezialisierung ist ein unmittelbares Konkur­

renzverhältnis einander ähnlich großer Arten oder von Arten einander benachbarter Größenkategorien 

nicht zu übersehen. Eine radiotelemetrische Studie von Seidensticker (1976) im Chitawan-Park (Nepal) 

erfaßte das räumliche Verhältnis eines Tiger- und eines Leopardenweibchens in sich weit überlappenden 

Aktionsräumen (ca. 5-7km2 Fläche bei der Tigerin, ca. 3-6km2 bei der Leopardin). Von 66 weitgehend 

simultanen Standortbestimmungen beider Katzen befand sich die Leopardin nur in 14% der Fälle we­

niger als 500m (minimal 100m) von der Tigerin entfernt, in 23% 500m bis 1km, sonst weiter als 1km. 

Die Bewegungen der Leopardin erschienen primär unabhängig vom Standort der Tigerin, wobei unter­

schiedliche Bevorzugung einzelner Landschaftstypen und Unterschiede der Aktivitätsperioden das Be­

gegnungsrisiko zu minimieren schienen. Da die interspezifische Dominanz des Tigers in seinem gesam­

ten Verbreitungsgebiet gewöhnlich den Leoparden auf lokaler Ebene verdrängt (Seidensticker 1. c.; 

Heptner u. Sludskij 1980), erscheint eine solche unmittelbare Koexistenz nur möglich, wo die Biomas­

se potentieller Beutetiere sehr hoch ist, ein hoher Huftieranteil in der unteren Größenkategorie existiert 

und eine dichte Vegetation gute Deckung erlaubt (Seidensticker 1. c.). Das Durchschnittsgewicht der 

Beutearten von Tiger und Leopard wurde für den Chitawan-Park als 97gegen 28 kg gefunden.

Eaton (1979) erarbeitete aus der Sammlung zahlreicher Beobachtungen interspezifischer Auseinander­

setzungen von Carnivoren der afrikanischen Savannen ein Hierarchieschema, das den Löwen dem Leo­

parden und dem Geparden klar überlegen sieht. Der Gepard wird auch vom Leoparden dominiert und 

bei Auseinandersetzungen in der Regel als Beute behandelt.
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Die Grundaussagen solcher Beobachtungen sind auch für die unterpleistozäne Felidengemeinschaft von 

Untermaßfeld als gültig zu betrachten. Die einem generalisierten Felidentyp am nächsten kommenden 

Formen Panthern onca gombaszoegensis und Puma pardoides entsprechen mit einander wohl nahezu 

ausschließender Gewichtsvariation den Artenpaaren Tiger-Leopard bzw. Löwe-Leopard der Rezent­

faunen. Mit diesen Parallelen ist auf klare Dominanz des Jaguars über den europäischen Puma zu 

schließen. Bei hoher Jaguardichte sollte die Pumapopulation im Jaguarlebensraum stark ausgedünnt 

worden sein. Eine unmittelbare Koexistenz ist für stark differenzierte unterpleistozäne Landschaften 

mit ausreichendem Angebot kleiner Huftiere zu erwarten.

Der große Gepard vermittelte gewichtsmäßig zwischen dem Puma und dem Jaguar. Weibliche Gepar­

den sind im Größenbereich männlicher Pumas zu erwarten, Gepardenkater reichten in die Variation 

weiblicher Jaguare. Im Blick auf die dem rezenten Geparden vergleichbare strukturelle Spezialisierung 

und die Dominanz des Leoparden als dem rezenten Geparden gleich große Pantherkatze über den letz­

teren ist für den europäischen Jaguar klare interspezifische Dominanz über den unterpleistozänen Ge­

parden in Ansatz zu bringen. Da dieser im Mittel größer als der europäische Puma war, sollte er jenem 

überwiegend rangüberlegen gewesen sein. Von der zu erwartend sehr unterschiedlichen Lebensraumbe­

vorzugung des Jaguars und des Geparden her sollte von der interspezifischen Unterordnung des letzte­

ren keine wesentliche Auswirkung auf die Populationsdichte ausgegangen sein. Für den Puma mag der 

Gepard in offener Landschaft über unmittelbare Beutekonkurrenz ein limitierender Faktor gewesen 

sein.

Wie in den heutigen afrikanischen Savannen die kleineren Arten Serval und Karakal neben Leopard und 

Gepard existieren und der Luchs in mehreren asiatischen Regionen gemeinsam mit Leopard oder Irbis 

(Uncia uncia') vorkommt, so sollte Lynx issiodorensis in der Werralandschaft des Epivillafranchiums mit 

Puma pardoides den Aktionsraum geteilt haben können. Für die Luchs-Leopard oder Luchs-Irbis-Be- 

ziehung sind keine Beobachtungsdaten verfügbar, Verfolgung von Servalen durch Leoparden ist bekannt 

(Kingdon 1977). Entsprechend ist von einer Dominanz des europäischen Puma über den kleineren 

Luchs dieser Zeit auszugehen. Hohe Pumadichte mag eine Ausdünnung der Luchspopulation zur Fol­

ge gehabt haben, so wie in der Rezentfauna hohe Wolfsdichte den Luchsbestand stark mindert (Kompi­

lation bei Hemmer 1993 c).

Dem Jaguar und dem Puma gegenüber unterschiedliche Spezialisierung des Nahrungserwerbs läßt die 

Dolchzahnkatze mit dem Jaguar in der Waldlandschaft in vergleichbarer Weise koexistenzfähig erschei­

nen wie in heutigen Faunen Serval und Karakal, Leopard und Gepard oder Nebelparder und asiatische 

Goldkatze. Wie die Rezentanalyse für Leopard und Gepard zeigt (Eaton 1979), ist auch in einem sol­

chen Fall unterschiedlicher Rang in der interspezifischen Hierarchie anzunehmen. Im Fall von Megan- 

tereon cultridens ist an einer Dominanz über den Jaguar kaum zu zweifeln (vgl. Abschn. 2.5.4.). Hohe 

Dichte einer Population von Dolchzahnkatzen sollte dann die Populationsdichte des Jaguars nur solan­

ge nicht negativ beeinflußt haben, als ausreichend Großbeute erreichbar und damit eine Kadaverüber­

nahme von Jaguaren nicht essentiell für die Ernährung war.

Eine prinzipielle Rangüberlegenheit von Megantereon cultridens über Acinonyx pardinensis ist in An­

betracht stark trennender Lebensraumbevorzugung als kaum bedeutsam für die Entwicklung der Po­

pulationen beider Arten einzuschätzen. Für den Puma ist im Lebensraum Wald Negativbeeinflussung 

durch die Dolchzahnkatze in Rechnung zu stellen.

Die hinsichtlich der Tötungs- und damit Beutespezialisierung vergleichbaren Arten Megantereon cul­

tridens und Homotherium crenatidens belegen zwei benachbarte Größenkategorien, sind also schon von 

dieser Seite her als unmittelbar koexistenzfähig zu betrachten. Hinzu kommt eine erheblich verschiede­

ne lokomotorische Anpassung; unterschiedliche Lebensraumbevorzugung ist damit zusätzlich zu ver­

muten, mit einer Tendenz der Dolchzahnkatze zum dichteren Wald, der Säbelzahnkatze zur offeneren 

Landschaft. Der Größenunterschied weist den Vergleichsbefunden an rezenten Fehden zufolge der Sä­

belzahnkatze interspezifische Dominanz zu. In Abhängigkeit von Lebensraum und Verfügbarkeit für 

beide Arten interessanter Beute kann mit einer wenigstens marginalen, negativen Auswirkung hoher Po­

pulationsdichte der Säbelzahnkatze auf das Vorkommen der Dolchzahnkatze gerechnet werden.
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In Anbetracht sowohl der größeren Körpermasse als auch des Bedrohungspotentials durch die Eck­

zähne von Homotherium crenatidens (vgl. Abschn. 2.6.4.) ist diese Art auch dem Jaguar gegenüber als 

eindeutig überlegen einzustufen, so daß die Säbelzahnkatze sicher an der Spitze der interspezifischen 

Felidenhierarchie in der Fauna des unterpleistozänen Werragebietes stand. Das gesamte Spezialisie­

rungsmosaik der Säbelzahnkatze legt den Schluß auf für den Nahrungserwerb notwendigerweise weit 

größere Aktionsräume im Vergleich zu Gepard und Jaguar nahe. Ob dies allerdings geringere Popu­

lationsdichte und damit verringerten potentiellen Negativeinfluß auf die Populationen der letztge­

nannten Arten zu Folge hatte, ist von der Fähigkeit der Säbelzahnkatze zur Vergesellschaftung ab­

hängig. Hierzu sind vor allem Kenntnisse des noch nicht untersuchten Cephalisationsniveaus erfor­

derlich (Hemmer 1978b). Um eine Beuteübernahme von den anderen Großfeliden als wesentlichen 

Ernährungsbeitrag sichern zu können, die im Blick auf Lebensraum und dort erzielbaren hohen 

Jagderfolg viel stärker den Geparden als den Jaguar betroffen haben sollte, ist eine rückkoppelnd aus­

balancierte, aufeinander bezogene Dichte der Homotherium crenatidens- und Acinonyx pardinensis- 

Populationen zu erwarten.

Der aktuelle Fundbestand von Untermaßfeld ist bei der insgesamt äußerst geringen Mindestindividuen­

zahl der Feliden nur mit großem Vorbehalt hinsichtlich der Populationsdichten der einzelnen Arten zu 

interpretieren, zumal zur gesamten Akkumulation der Kadaverreste ein in seiner Größe unbekannter 

Zeitfaktor in Ansatz zu bringen ist. Daß unter mindestens 14 Individuen aller Arten allein fünf Jaguare 

vertreten sind, läßt sich aus der wahrscheinlichen Bevorzugung von Flußuferwäldern und Über- 

schwemmungsflächen auch durch die europäische Form von Panthera onca verstehen. Für keine der an­

deren Arten war das Einschwemmungsgebiet im Werratal so zentraler Lebensraum wie gerade für den 

Jaguar. Populationsdichten rezenter Jaguare reichen in optimalen Habitaten bis 4,5 Individuen pro 

100km2 (diese und folgende Angaben aus der Kompilation von Nowell u. Jackson 1996), Dichten von 

Tigerpopulationen unter günstigsten Voraussetzungen bis zu 12/100 km2.

Wo der tigergroße europäische Jaguar sehr häufig war, kann nicht mit einer gleichzeitig hohen Popula­

tionsdichte des europäischen Pumas gerechnet werden. Dichteobergrenzen rezenter Arten seiner Größe 

reichen von 7/100km2 (Puma concolor) über 20/100km2 (Panthera pardus, Südasien) bis 30/100 km2 

(Panthera pardus, Afrika), Minimaldichten gehen weit unter l/100km2 (Puma concolor). Das zufällige 

Fundverhältnis Panthera onca gombaszoegensis : Puma pardoides in Untermaßfeld ist daher sowohl in 

Anbetracht der zentralen Habitatsituation als auch in Anbetracht der interspezifischen Dominanz des 

Jaguars unauffällig (5:1). Ebenfalls unauffällig ist die Fundhäufigkeit von Lynx issiodorensis im Blick auf 

Populationsdichten des Nordluchses zwischen 0,3/100 km2 und 19/100 km2 (zwei Tiere).

Der Fund von Resten möglicherweise nur eines einzigen Geparden ordnet sich in den Erwartungsrah­

men ein. Nur bei saisonalen Verdichtungen in geeigneten ostafrikanischen Lebensräumen entstehen Po­

pulationsdichten von Acinonyx jubatus bis zu 17/100 km2, während sie sonst meist nicht über 2/100km2 

hinausgehen. Im Einzugsgebiet der Untermaßfeld-Fundstelle hatte der Gepard im Blick auf die Häufig­

keit der Jaguarfunde sicherlich auch nur einen Teil seiner Aktionsräume.

Vergleichsdaten für die Dolchzahn- und Säbelzahnkatze sind aus rezenten Faunen nicht zu erhalten. Ei­

ne Zahl von mindestens 3 Individuen der letzteren Art, wie in Untermaßfeld geborgen, erscheint aller­

dings im Blick auf die Zahl der hier dokumentierten Jaguare, aber auch der anderen Feliden ungewöhn­

lich, wenn es auch beim geselligen afrikanischen Löwen Populationsdichten bis zu 30/100km2 gibt, die 

im optimalen Lebensraum damit für eine Katze dieser Körpergröße grundsätzlich möglich sind. Unter 

Berücksichtigung des besonders häufigen Auftretens aasfressender Carnivoren im Fundbestand ist die 

relative Häufung der Säbelzahnkatze allerdings verständlich.

3.3. Aspekte der Carnivoren-Herbivoren-Gemeinschaft

Die hohe Zahl großer Feliden wird in der Fauna von Untermaßfeld von weiteren Großcarnivoren er­

gänzt, für deren Ernährung andererseits eine durchaus beträchtliche Anzahl von Herbivoren verfügbar 

ist. Im Vergleich zu rezenten Großsäugerfaunen geographisch eng limitierter Gebiete muß insgesamt 

von einer sehr reichhaltigen Fauna gesprochen werden, die nur von afrikanischen Savannenfaunen über­
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troffen wird. Von Van Valkenburgh (1985) zusammengestellte Zahlen verdeutlichen dies (bezogen auf 

Carnivorenarten über 7kg und auf Herbivorenarten über 5 kg Körpergewicht):

- Montaner Nadelwald der gemäßigten Zone (Yellowstone-Park, USA): 3 Fehden-, 7 weitere Carnivo­

ren- und 6 Herbivorenarten.

- Grassavanne und parkartige Waldsavanne Afrikas (Serengeti-Park, Tansania): 5 Feliden-, 8 weitere 

Carnivoren- und 24 Herbivorenarten.

- Monsun-Galeriewald Südasiens (Chitawan-Park, Nepal): 3 Feliden-, 5 weitere Carnivoren- und 8 

Herbivorenarten.

- Immergrüner Tiefland-Regenwald Südostasiens (Malaysia): 5 Feliden-, 3 weitere Carnivoren- und 11 

Herbivorenarten.

- Demgegenüber Untermaßfeld (nach den Gewichtsgrenzkriterien Van Valkenburghs 1. c. Carnivoren 

einschließlich Dachs, Herbivoren vor näherer Größenbestimmung ausschließlich Leporiden): 6 Fe­

liden-, 5 weitere Carnivoren- und 12 Herbivorenarten. Die sehr hohe Vielfalt der Feliden und ande­

rer Carnivoren findet unterschiedliche ökologische Nischen durch unterschiedliche Körpergrößen, 

unterschiedliche lokomotorische Spezialisierung (der von Van Valkenburgh 1. c. besonders betonte 

Grund der Diversifikation) und unterschiedliche Gebißstrukturen.

Um für die Rolle der Feliden in der Großtiergemeinschaft von Untermaßfeld ein Gesamtbild erkennen 

zu können, sind zunächst ergänzende Vorstellungen zur Lebensweise der übrigen Carnivoren notwen­

dig. Da das daraus zu erarbeitende synökologische Schema auf die für die größeren Säugetiere wesent­

lichen Carnivorenarten ab 15 kg Körpergewicht beschränkt werden soll, handelt es sich um folgende Ar­

ten: Pachy crocuta brevirostris, Xenocyon lycaonoides, Canis Lupus mosbachensis und Ursus rodei.

Die methodisch wie auch immer erhaltene Gewichtsangabe von Palmqvist et al. (1996) für Pachy crocuta 

brevirostris, 57,8 bis 70,7kg, angesichts der Darstellung dieser Art durch A. Turner u. Antön (1996) als 

Crocuta crocuta (Gewicht nach Haltenorth u. Diller 1977: 55-85 kg) größenmäßig deutlich überlegen, ist 

sicher falsch. Unter Bezug auf Skelettmaße (A. Turner u. Antön 1. c.) und Rezentgewichte der ver­

wandten Arten Hyaena brunnea und H. hyaena (Haltenorth u. Diller 1. c.) sind Körpergewichte von 

Pachycrocuta brevirostris im weiten Bereich zwischen 100 und 150kg kaum unrealistisch. Die dem Leo­

parden gewichtsentsprechende Hyaena brunnea ordnet sich im interspezifischen Rang unter jenem ein 

(Eaton 1978), dominiert aber den ebenfalls ähnlich großen Geparden. Die Übertragung dieser Rezent­

beobachtungen auf die Gemeinschaft der Carnivoren von Untermaßfeld sieht Pachycrocuta brevirostris 

im Gewichtsbereich von Panthera onca gombaszoegensis. So ist der Jaguar als dominant gegenüber der 

Hyäne anzusetzen, die ihrerseits den Geparden dominieren konnte. Ohne Zweifel war die Säbelzahn­

katze der Hyäne klar überlegen, die Dolchzahnkatze sollte es ebenfalls gewesen sein. Im Gegensatz zur 

Tüpfelhyäne {Crocuta crocuta), die regional unterschiedlich bis zu 95,5% der von ihr verzehrten Tiere 

selbst erjagt, übernimmt die Braune Hyäne {Hyaena brunnea) 95,8% der Vertebratenkadaver ihrer 

Nahrung als Aas; auch die Streifenhyäne agiert nahezu ausschließlich als Aasfresser. Im Gegensatz zu 

Crocuta crocuta sind die beiden Hyaena-Arten gewöhnlich auch ungesellig (Mills 1978). Entgegen Vor­

stellungen von A. Turner u. Antön (1996) gibt es kein schlüssiges Indiz, das für Pachycrocuta breviro­

stris ein anderes Verhalten als das der rezenten Braunen Hyäne wahrscheinlich macht. Übereinstimmend 

hierzu leiten Palmqvist et al. (1996) für Pachycrocuta brevirostris aus der Verteilung des Herbivorenma­

terials von Venta Micena eine Lebensweise als Aasfresser ab. Die hohe Befähigung der Tüpfelhyäne zur 

Vergesellschaftung erscheint als Funktion ihrer hohen Cephalisation, die diejenige von Hyaena hyaena 

weit übertrifft (Hemmer 1978b). Für Pachycrocuta sind keine diesbezüglichen Daten verfügbar.

Die Cephalisation der Xenocyon-P armen liegt ebenfalls noch im Dunkeln. Im Vergleich zu rezenten und 

fossilen Großcaniden {Canis Lupus, Nordwolf-Populationen, Lycaon pictus, Canis dirus) mit hoher Stu­

fe der Hirnentwicklung und - bei den rezenten Arten - hoher Fähigkeit zur Sozialisierung mag dies 

auch schon für Xenocyon erwartet werden. Die Position in der interspezifischen Hierarchie der Carni­

voren ist von der Vergesellschaftung abhängig. Als Einzeljäger ordnet sich der Xenocyon wohl ver­

wandte Hyänenhund {Lycaon pictus) in den afrikanischen Savannen noch dem Geparden unter und ran­

giert nur über der Streifenhyäne, im großen Rudel dominiert er sogar einzelne Löwen (Eaton 1979). Da 
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Xenocyon Lycaonoides weit größer als die letztere, rezente Art war, bei keinem der anderen Carnivoren 

von Untermaßfeld aber der Schluß auf Gruppenleben naheliegt, ist in ihm der selbst einzelne Säbel­

zahnkatzen dominierende Top-Carnivor dieser Fauna zu vermuten, wenn Cephalisationsstudien  

tatsächlich einen Hinweis auf seine Fähigkeit zur umfangreichen Vergesellschaftung geben. In Abbil­

dung 20 wird Rudelverhalten angenommen, aus Gründen der Übersichtlichkeit die dann unbedingt zu 

erwartende interspezifische Überlegenheit aber nur für die beiden benachbart dargestellten Arten ange­

deutet. Im Blick auf das umfangreiche, vergleichsweise sehr große Arten einbeziehende Beutespektrum 

des Hyänenhundes (Kingdon 1977) ist im Fall der Rudeljagd für Xenocyon Lycaonoides selbst der An­

griff auf Nashörner, Flußpferde und junge Elefanten zu erwarten.

Canis Lupus mosbachensis ist ein kleiner Wolf, der eher mit den kleinen, rezenten Südwölfen (zum Be­

griff s. Hemmer 1983) zu vergleichen ist als mit den großen, rezenten Wölfen der Holarktis (der Ver­

fasser sieht sich im Blick auf Genflußerscheinungen selbst zwischen den gut getrennt geglaubten rezen­

ten Arten der Gattung Canis - hierzu Hemmer 1997 - nicht in der Lage, einer Abtrennung der Wölfe 

des europäischen Unter- und unteren Mittelpleistozäns auf dem Artniveau als Canis mosbachensis zu 

folgen). Indische Wölfe {Canis Lupus paLLipes) sind Bewohner trockener Regionen und von Parkland­

schaften und gehen mit ihrem normalen Beutespektrum neben Kleintieren nicht über die Größe von 

Gazellen und Hirschziegenantilopen hinaus; sie bilden keine großen Rudel (Shahi 1983). Israelische 

Südwölfe (C. Lupus paLLip es und C. Lupus arabs} erbeuten Hasen, Nagetiere und Steinhühner, sie fressen 

Aas, jagen aber nur selten Gazellen (Mendelssohn 1982). Für die Wölfe von Untermaßfeld ist ähnliches 

Verhalten anzunehmen. Mit Angriffen auf größere Beutearten als maximal Cervus nestii ist nicht zu 

rechnen, Orientierung zu Kadaverresten aus der Beute der größeren Carnivoren dürfte, vergleichbar 

auch dem Verhalten von Schakalen und Kojoten, eine wichtige Ernährungsrolle gespielt haben.

Auch der Bär von Untermaßfeld ist, was den tierischen Anteil seiner Nahrung betrifft, prinzipiell als op­

portunistischer Aasfresser zu betrachten, wie es für rezente Bären gilt (z.B. Herrero 1978). Eigene Jagd­

beute reicht bei Ursus arctos in Europa bis zur Größe von Elchen, sie erscheint in der Regel aber wohl 

nicht essentiell, wenn Waldfrüchte in ausreichendem Maße zur Verfügung stehen (Jakubiec 1993). Dies 

dürfte auf den Bären von Untermaßfeld übertragbar sein.

Die unter allen Carnivoren besondere Fundhäufigkeit der Hyäne, des Bären und des Wolfes betrifft in 

allen Fällen Arten, für die Aas besondere Bedeutung in der Ernährung besessen haben müßte. Eine Ak­

kumulation gerade solcher Formen ist aus der Genese der Fundstelle (R.-D. Kahlke 1997) sehr ver­

ständlich. Die unter den Feliden überraschend gute Belegung von Homotherium crenatidens ist unter 

diesem Aspekt wiederum als Indiz auch für eine die Rolle der Kadaverübernahme in der Ernährung der 

Säbelzahnkatze wertbar.

Marean (1989) machte auf den Unterschied der funktionellen Effizienz des Kadaververzehrs und der Ef­

fizienz des reinen Fleischverzehrs aufmerksam. Unter ersterer ist die Geschwindigkeit und Vollständig­

keit zu verstehen, mit der sowohl Fleisch als auch innerhalb von Knochen gelegenes Gewebe vertilgt 

werden, unter letzterer entsprechend die Geschwindigkeit und Vollständigkeit des Verzehrs nur des 

Fleischanteils eines Kadavers. Die Kadaververzehreffizienz ist von der Gebißstruktur und der Beißkraft 

abhängig, die Fleischverzehreffizienz mehr von der Gebißstruktur. Gepard, Dolchzahnkatze und in be­

sonderem Maße Säbelzahnkatze sind zur raschen Fleischnutzung in der Lage, aber wenig bis nicht zur 

Knochennutzung. Jaguar, Puma und Luchs haben moderate Fähigkeiten zum Zerbeißen von Knochen, 

bringen aber auch nur moderate Leistung beim Fleischverzehr. Hyänen sind auf Aufbrechen von Kno­

chen spezialisiert, können also die von den Fleischspezialisten hinterlassenen Kadaverteile bestens nut­

zen.

Nach der im Rezentbezug zu erwartenden hohen Jagderfolgsrate von Acinonyx pardinensis ist in Ver­

bindung mit der ebenso zu erwartenden tiefen Position in der interspezifischen Carnivorenhierarchie 

der Gepard als wichtigster Produzent von Kadavern in der Lebensgemeinschaft von Untermaßfeld zu 

klassifizieren. Von der frischen Beute vertrieben, konnte er in der offenen Landschaft vor allem Homo­

therium crenatidens mit Nahrung versorgen, aber auch schon unmittelbar Pachycrocuta brevirostris, in 

der Parklandschaft weiterhin Panthera onca gombaszoegensis und eventuell Megantereon cultridens.
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Nach der Fleischnutzung solcher Kadaver durch die Säbelzahnkatze blieben wesentliche Anteile für die 

Hyäne und den Wolf zur Verfügung, geringere, aber immer noch bedeutsame Reste für diese Aasfresser 

auch nach der Nutzung durch den Jaguar. Xenocyon lycaonotdes konnte im Falle der Rudelbildung dem 

Geparden - und nicht nur diesem - ebenfalls Kadaver entziehen, hinterließ aber wohl kaum noch für 

Canis lupus mosbachensis nutzbare Reste.

In der Waldlandschaft, in der sich die Hyäne nur selten eingefunden haben dürfte, standen als Kadaver­

produzenten der Jaguar und, wohl in geringerem Umfang, die Dolchzahnkatze bereit. Als Fleischnut­

zer von dem Jaguar abgejagten Kadavern konnte die Dolchzahnkatze agieren. Danach verbleibende Re­

ste waren vom Bären auswertbar, aber auch von Wildschweinen und Kleincarnivoren.

Trotz seiner wahrscheinlichen Position nur im Mittelfeld der Carnivorenhierarchie erlaubte seine zum 

Sprintlauf spezialisierte Körperstruktur dem Geparden über hohen Jagderfolg sicher eine erfolgreiche 

Einnischung in dieser Carnivorengemeinschaft. Puma pardoides mußte als körperbaulich unspeziali­

sierte Katze in noch tieferer Stellung innerhalb der interspezifischen Hierarchie zum Einnischungserfolg 

über andere Möglichkeiten der Beutesicherung verfügen. Der in Nordamerika in Lebensgemeinschaft 

mit Bären, Wölfen und Kojoten existierende amerikanische Puma {Puma concolor) verbirgt Kadaverre­

ste durch Abdecken mit im Umfeld des Freßplatzes bewegbarem Material (Young u. Goldman 1946; 

Nowell u. Jackson 1996). Dies ist auch für den europäischen Puma denkbar. Im Blick auf seine Puma 

concolor gegenüber offensichtlich mindere Sprungbefähigung erscheint Puma pardoides dem Leoparden 

vergleichbarer. Dies läßt an eine Parallele der Beutesicherung zu Panthera pardus denken. Leoparden 

der afrikanischen Savannenlandschaften schalten konkurrierende Großcarnivoren dadurch von der 

Übernahme der Beute aus, daß sie diese in das Astwerk von Bäumen schleppen. In diesem Lall würde 

Puma pardoides als potentieller Beutelieferant für andere große, zum Klettern in entsprechende Höhen 

zu schwere oder dazu lokomotorisch nicht befähigte Carnivoren ausscheiden. Luchsbeute mag von Fall 

zu Fall nicht nur für die größeren Carnivoren übernehmbar gewesen sein, sondern nach Verlassen auch 

dem Wolf zur Verfügung gestanden haben, wenn er den Luchseinstand durchstreifte. Eine Dominanz 

des Wolfes über den Luchs, wie im Fall der rezenten Nordluchse und Nordwölfe, ist infolge des gerin­

geren Größenunterschiedes beider Arten in der Fauna von Untermaßfeld kaum zu erwarten.

Die für die Felidenarten diskutierten und zusammengestellten Beutespektren (Abb. 3, 11, 14, 15, 17, 18) 

werden mit den oben für die anderen Großcarnivoren abgeleiteten Vorstellungen zum Beuteschlagen 

oder zur Kadaverübernahme und der wahrscheinlichen Stellung der Arten in der interspezifischen Car­

nivorenhierarchie (vgl. Abschn. 3.2. und oben) zu einem synökologischen Gesamtschema vereinigt 

(Abb. 20).

Um die prinzipielle Stimmigkeit dieses Ansatzes zu verifizieren oder zu falsifizieren, ist ein Blick auf die 

Genese der Kadaverakkumulation von Untermaßfeld notwendig, wie sie von R.-D. Kahlke (1997) dar­

gestellt wurde. Die in der Fundmasse besonders stark repräsentierten Arten lassen zentrale Teile ihrer 

Aktionsräume im unmittelbaren Überschwemmungsbereich des Hochflutgeschehens erwarten. Da aus­

gesprochene Waldformen unter den Landschnecken fast vollständig fehlen, und die als typische Wald­

formen zu betrachtenden Arten Wildschwein und Reh in relativ geringem Umfang vorliegen, kann an 

dieser Stelle des Werratales nicht mit großflächiger Bewaldung gerechnet werden. Die von R.-D. Kahl­

ke (1997) kompilierten Befunde lassen an eine Talaue mit Au- oder Galeriewaldflecken zwischen weiten 

Grasflächen mit kurzwüchsigen Kräutern denken, die ihrerseits durch die Aktivität der häufigen 

Elußpferde geschaffen bzw. begünstigt erscheinen (C. Turner 1975). Es kann nicht angenommen wer­

den, daß sämtliche Kadaver der in dieser überwiegend offenen Landschaft von Carnivoren gerissenen 

Beutetiere aus ihr heraus verschleppt wurden. Es ist also zu erwarten, daß sich zu jedem Zeitpunkt in 

der Talaue Kadaver bzw. deren Reste in sukzessiven Stadien der Dekomposition befanden, die wenig­

stens teilweise von Hochflutereignissen mitgerissen und verschwemmt werden konnten.

Unter dieser Prämisse sollte sich die aus den Präferenzen vor allem der verschiedenen Felidenarten als 

den in dieser Lebensgemeinschaft wichtigsten aktiven Jägern ergebende Altersverteilung der Beutetiere 

in einer flutverursachten Kadaverakkumulation spiegeln. Ist die in Abb. 20 dargestellte synökologische 

Hypothese in ihren Grundzügen richtig, so müßten die dort aufgezeigten Anteile der Angriffe bevor­
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zugt nur auf Jungtiere der verschiedenen Herbivorenarten und die realen Jungtieranteile der jeweiligen 

Arten signifikant miteinander korrelieren. In diese Prüfung wurden die 10 dargestellten Arten der Huf­

tiere und Elefanten einbezogen. Verrechnet wurde jeweils die Zahl der in Abb. 20 auf Jungtiere gerich­

teten Erbeutungspfeile in % der Gesamtpfeilzahl auf diese Art als die eine Variable und der Anteil ju­

veniler und subadulter Individuen an der jeweiligen Mindestindividuenzahl (Daten nach R.-D. Kahlke 

1997 und schriftl. Mitt.) als die andere. Der resultierende Korrelationskoeffizientenwert r = 0,68 ist bei 

5% Irrtumswahrscheinlichkeit signifikant. Der Grundansatz erscheint damit im wesentlichen bestätigt. 

Aus der Stärke des Zusammenhangs beider Variablen folgt ein Bestimmtheitsmaß von 46%, das heißt, 

größenordnungsmäßig gegen die Hälfte der in Untermaßfeld zusammengeschwemmten Reste wenig­

stens der Huftiere stammt wahrscheinlich von im Einzugsgebiet des Hochflutgeschehens lagernden 

Carnivorenrissen. Über die Hälfte der Fundindividuen mag dann Opfer der Flut selbst sein. Positive 

Korrelation des Adultgewichtes und des Jungtieranteils der Herbivorenarten der Fauna von Venta Mi- 

cena werten in vergleichbarer Weise Palmqvist et al. (1996) als Resultat der Genese durch Carnivoren­

aktivität.

Versteht man einen so beachtlichen Anteil der Fundstücke als Reste von Carnivorenbeute, so wird der 

offensichtlich von der Körpergröße abhängige Anteil isolierter Funde (im Unterschied zu offensichtli­

chen und rekonstruierten Verbandfunden, R.-D. Kahlke 1997) verständlich: isolierte Funde in % der je­

weiligen Gesamtfundzahl (bei Arten mit jeweils über 300 Fundstücken) bei Qervus nestii 91,0%, bei 

Eucladoceros giulii 75,3%, bei Bison menneri 65, % bei Hippopotamus amphibius 41,9%. Je größer ein 

Beutetier ist, desto länger ist die Zeit bis zur vollständigen Dekomposition durch beteiligte Carnivoren 

anzusetzen (vgl. Blumenschine 1987), desto höher ist zu einem Zeitpunkt X, hier ein Hochflutereignis, 

die Wahrscheinlichkeit, noch abgestuft umfangreich artikulierte Kadaverteile vorzufinden.

Die offenbar relativ große Häufigkeit von Dickhäutern, vor allem Nashorn und Flußpferd, des Bisons, 

zweier Hirscharten und letztlich eines Equiden erfüllt die in Abbildung 20 zum Ausdruck kommenden 

Ernährungsansprüche der Gemeinschaft aus Feliden und anderen Großcarnivoren. Sie ermöglicht prin­

zipiell das Funktionieren einer so weit diversifizierten Räuber- und Beutegemeinschaft.

3.4. Faunenevolutive Perspektiven

Destabilisierung einer im Fließgleichgewicht befindlichen Großsäugerfauna wie in Untermaßfeld ist 

durch die Lebensgrundlagen ihrer Mitglieder sukzessiv ändernde Klimaverschiebungen und durch das 

Hinzukommen weiterer, konkurrenzfähiger Carnivorenarten zu erreichen. Die komplexe Fauna von 

Untermaßfeld steht an der Grenze solchen Geschehens.

Ihre Einordnung an die Basis der Jaramillo-Polarität mit der Datierung auf etwa eine Million Jahre (R.- 

D. Kahlke 1997) setzt die Untermaßfeld-Fauna an den Beginn zunehmender Lößablagerungen vor der 

wenig später liegenden ersten bedeutsamen Glazialphase Europas (Kompilation bei A. Turner 1992a). 

Zunehmend trockenkaltes Klima mußte die Bewohner offener Landschaften begünstigen. Unter den Fe­

liden dürfte davon zuerst der Lebensraum der Dolchzahnkatze eingeschränkt worden sein. Flußufer-

Abb. 20 Schema mutmaßlicher interspezifischer Beziehungen der Carnivoren von Untermaßfeld untereinander und zu ihrer 

Beute. Erläuterungen zu den Symbolen der Herbivoren und den die Räuber-Beute-Beziehung andeutenden Pfeilen wie für Abb. 

3. Symbolisierung der neben den Feliden beteiligten Carnivoren als Rechtecke nach Größenkategorien (ab Luchsgröße, d. h. un­

ter Ausschluß des Dachses und weiterer in der Fauna zu erwartender kleinerer Arten). Auf eine Differenzierung der von diesen 

Arten ausgehenden Pfeile bezüglich zentraler, regelmäßiger oder marginaler Rolle von Beuteformen (wie für die Feliden) wurde 

verzichtet, da dies die Thematik vorliegender Arbeit zu weit ausdehnen würde. Mutmaßliche Beutespektren der Feliden aus den 

Abbildungen 3, 11, 14, 15, 17 und 18 übernommen. Linien mit Kreisende statt Pfeil: eine Art dominiert mutmaßlich in der inter­

spezifischen Carnivorenhierarchie über diejenige, auf die der Kreis gerichtet ist; Linie mit Querstrichende (T-Form): eine Art 

übernimmt passiv Beutereste nach deren Verlassen von einer anderen, bei deren Bild der T-Querstrich endet. Speziell für Xenocy- 

on: drei Striche nebeneinander mit Dominanzkreis: dominierend nur im Falle der Rudelbildung; aus Gründen der Übersichtlich­

keit wurden diese Striche allem auf die benachbart dargestellten Feliden gerichtet, gelten aber auch zu allen anderen Carnivoren, 

soweit diese erwartungsgemäß nicht selbst gesellig lebten.
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wälder als bevorzugter Jaguarlebensraum hatten sicherlich länger Bestand, zumal nach einem von zu­

nehmender Flußvereisung verursachten Rückgang der Gras- und Krautflächen im Umfeld der Ufer of­

fenhaltenden Flußpferde. Ohne Hinzukommen neuer Trockenlandcarnivoren aus dem südwestasiati­

schen und afrikanischen Raum ist zu einer Kälteperiode hin in Mitteleuropa zunächst eine Verarmung 

der Carnivorenfauna zu erwarten.

In südwesteuropäischen Epivillafranchium-Faunen hat bereits der Mensch als diesbezüglich Bären ver­

gleichbare partiell carnivore Art seine Spuren hinterlassen (so in den für die Untermaßfeld-Feliden ver­

gleichend bedeutsamen Lokalitäten Venta Micena und Vallonet: Pons Moyä 1987; de Lumley et al. 1988). 

Wieweit er in der Lage war, als Konkurrent die Carnivorengemeinschaft zu beeinflussen, ist vor allem von 

seiner Position in ihrer Hierarchie abhängig (vgl. hierzu Eaton u. Hutchins 1979). Marean (1989) disku­

tierte für die Phase des Übergangs vom Homo habilis- zum Homo erectos-Evolutionsniveau den Wech­

sel von passiver Beschaffung von Fleischresten aus verlassenen Rissen machairodontiner Feliden zur ak­

tiven Kadaverübernahme aus der gezielten Konfrontation mit anderen Carnivoren. Während Marean 

(1. c.) im Rückgang der Genera Megantereon und Homotherium in der Zeit der Pliozän-Pleistozän-Wen- 

de im afrikanischen Raum das Einsetzen eines Selektionsdruckes zum Wandel von Homo habilis zu Ho­

mo erectus suchte, stellten im Gegensatz Eaton u. Hutchins (1. c.) und Hemmer (1986) die Frage, ob nicht 

das Verschwinden machairodontiner Formen durch die Aktivität des Menschen gefördert wurde. Palm- 

qvist et al. (1996) sehen in der Existenz der Dolchzahnkatze über die Bereitstellung umfangreicher Beu­

tereste eine Voraussetzung für die unterpleistozäne Ausbreitung des Menschen in Eurasien.

In Venta Micena treten menschliche Reste gemeinsam mit Dolchzahnkatzen und Säbelzahnkatzen auf 

(Pons Moyä 1987), in Vallonet fehlen beide Formen, die Feliden sind dort durch die vier anderen Arten 

von Untermaßfeld repräsentiert [nach der Neuzuordnung zunächst von de Lumley et al. (1988) als 

Panthera leo fossilis und Panthera pardus bestimmter Reste, s. o.]. Um die mögliche Einordnung unter- 

pleistozäner Menschen in die interspezifische Hierarchie der Carnivoren ihres Umfeldes abschätzen zu 

können, wäre ausreichende Information über die Bedrohungstechnik notwendig, die es erlaubte, in jeg­

licher direkten körperlichen Konfrontation stets hoch überlegene Großcarnivoren an ihrem Riß tatsäch­

lich anzugreifen und erfolgreich zu vertreiben. Falls dies tatsächlich möglich war, Fleisch von Rissen al­

so nicht nur in Abwesenheit des Carnivors mitgenommen wurde, so sollte die Dolchzahnkatze am ehe­

sten von solchen Attacken benachteiligt worden sein. Im Verhältnis zur energetisch zu versorgenden 

Körpermasse (Gesamtgewichtsrahmen in Europa im Bereich 60-210kg, vgl. Abschn. 2.5.4.) war ihre 

Fleischschere trotz schneidender Spezialisierung eigentlich zu klein (Mj-Länge bei europäischen Fun­

den 18,4-24,0mm/Kurten u. Crusafont Pairö 1977). Dies spiegelt sich in der groben Fehleinschätzung 

des Körpergewichtes nach der Reißzahnlänge wider (Qotient 1,8 des Gewichtes aus den Langknochen 

und aus den Molaren, vgl. Abschn. 2.5.4.). Acinonyx pardinensis hat mit voll vergleichbarer Molaren­

größe (19,5-24,5mm, Tab. 10) und vergleichbarer Klingenspezialisierung ein deutlich geringeres Kör­

pergewicht (Gesamtvariation ca. 60-130kg, vgl. Abschn. 2.2.4.). Um die für den Ausgleich der Energie­

bilanz erforderliche Fleischmenge zu fressen, mußte Megantereon cultridens also mehr Zeit aufwenden 

als Acinonyx pardinensis. Da die Dolchzahnkatze im Lebensraum Wald kaum einer sie dominierenden 

Carnivorenart gegenüberstand, waren aus einer ausgeweiteten Aufenthaltsdauer an einem Kadaver kei­

ne Nachteile zu erwarten. Die Anreicherung der Lebensgemeinschaft durch em neues Mitglied mit aus­

reichender Bedrohungs- und damit Störkapazität mußte dies ändern. Nur der Mensch konnte im Un­

terpleistozän diese Rolle übernehmen.

Ob allerdings Belästigungen durch kadaverräubernde Menschen auch auf lange Sicht ausreichen konn­

ten, eine noch zur Bestands Währung befähigte Mindestdichte der Population von Dolchzahnkatzen in 

Frage zu stellen, scheint nicht ausreichend wahrscheinlich. Eine Kombination des Faktors Mensch mit 

einer progressiven Zersplitterung des Restareals der Dolchzahnkatze im Zuge fortschreitender Verstep­

pung europäischer Landschaften in der das Epivillafranchium beschließenden Glazialphase mag jedoch 

durchaus das Verschwinden von Megantereon cultridens bewirkt haben.

Damit wurde gegen Ende des Unterpleistozäns eine ökologische Nische frei, die bezüglich der Groß­

beute und des reinen Fleischkonsums nur von einer anderen machairodontinen Katze einzunehmen war.
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In der Tat erscheint das Genus Homotherium im Mittelpleistozän mit der kleineren Form H. landens. 

Mit einer Gewichtserwartung im Bereich 150-240kg (vgl. Abschn. 2.6.4.) hätte diese späte Säbelzahn­

katze infolge breiter Größenüberschneidung zu Lebzeiten der Dolchzahnkatze mit dieser in Teilkon­

kurrenz treten müssen, was wiederum für einen Selektionsdruck auf H. crenatidens in Richtung 

Größenminderung kontraproduktiv gewesen wäre. Das Erscheinen des mächtigen Löwen zu Beginn des 

unteren Mittelpleistozäns, der im Größenmittel selbst die Säbelzahnkatzen von Untermaßfeld übertrof­

fen hätte, konnte mit Verdrängen jeder Homotherium-Porvo von der interspezifischen Spitzenposition 

der Felidenhierarchie Selektionsdruck zur HomotÄenVm-Verkleinerung bringen. Das Vordringen des 

Löwen in Europa konnte selbst kaum anders als mit dem Erreichen einer dem Jaguar überlegenen 

Größenkategorie Erfolg haben, ist doch bei gleicher Größe in der Anwesenheit des dem Löwen sehr na­

he verwandten europäischen Jaguars eine auch bei Teilverschiedenheit des bevorzugten Lebensraumes 

relativ wirksame Ausbreitungsbarriere zu sehen. So brachten das Ende des Unterpleistozäns oder der 

Beginn des Mittelpleistozäns nicht nur einfach eine Änderung des Artenspektrums der Feliden mit sich, 

sondern, bezogen auf die Epivillafranchium-Katzengemeinschaft von Untermaßfeld, auch eine Ver­

schiebung der Dominanzstrukturen zu einem neuen Faunengefüge.

Zusammenfassung

In der Fauna von Untermaßfeld ist der europäische Jaguar mit mindestens fünf Individuen nachgewie­

sen, für die Körpergewichte von etwa 90-180kg zu schätzen sind. Die bisherige taxonomische Trennung 

von der amerikanischen Jaguarlinie auf dem Artniveau wird als unzureichend begründet angesehen. Eu­

ropäische Funde vom Epivillafranchium bis zum Mittelpleistozän werden Panthera onca gombaszoeg- 

ensis (Kretzoi, 1938) zugeordnet.

Ein Schädel, das nahezu vollständige Skelett eines Hinterbeines und weitere Elemente belegen einen rie­

sigen Geparden, dessen Gewicht auf etwa 130kg zu schätzen ist. Seine morphognostischen Beziehun­

gen liegen bei der bisher nur aus Nordchina bekannten Form Acinonyx pardinensis pleistocaenicus 

(Zdansky, 1925), während er sich von den Geparden des europäischen Villafranchiums stärker unter­

scheidet.

Mit einem Mandibelfragment und postkranialen Elementen einer leopardengroßen Katze von etwa 40- 

45 kg Gewicht wird das Problem der Identität unter verschiedenen Namen beschriebener, europäischer 

Feliden dieser Größe aus dem oberen Pliozän und unteren Pleistozän erörtert. Sie werden gemeinsam 

als europäischer Puma neu interpretiert und taxonomisch als Puma pardoides (Owen, 1846) behandelt. 

Innerhalb der Gattung vertritt diese Art eine weniger weit als die rezente amerikanische Form evoluier- 

te Stufe.

Reste mindestens zweier Luchse belegen eine perfekte Zwischenstellung zwischen den europäischen 

Luchsen des oberen Villafranchiums und des westeuropäischen Mittelpleistozäns. Ihr Gewicht wird auf 

etwa 15-25 kg geschätzt. Taxonomisch werden sie als Lynx issiodorensis (Croizet et Jobert, 1828) ssp. ex 

aff. spelaeus (Boule, 1906) behandelt.

Im Blick auf eine Reihe dreier europäischer Chronosubspezies werden Funde mindestens zweier Dolch­

zahnkatzen der späten Form Megantereon cultridens adroveri Pons Moyä, 1987, zugerechnet. Die Form 

von Untermaßfeld zeichnet sich durch einen extrem verkleinerten oberen dritten Prämolaren aus. Bis­

herige Fehlvorstellungen zur Größe dieser Katze werden mit Gewichtsschätzwerten von 100-160 kg für 

die Untermaßfeld-Funde korrigiert.

Der größte Fehde der Fauna von Untermaßfeld ist eine Homotherium crenatidens (Weithofer, 1889) an­

geschlossene Säbelzahnkatze, für die Körpergewichte von 210-400 kg geschätzt werden. Der crenati­

dens- und der zzestzk/zz/m-Morphotyp sind hier aus derselben Population belegt, so daß die Interpreta­

tion dieser Typen als Ausdruck des Sexualdimorphismus bestätigt wird. Reste mindestens dreier Indivi­

duen sind im Fundgut vertreten.

Bei zwei der sechs Arten finden sich keine Anhaltspunkte für Einflüsse aus geographisch entfernten Po­

pulationen (Jaguar und Puma). Der Luchs fügt sich in westeuropäisches Evolutionsgeschehen ein. Zwei 

Arten (Säbelzahnkatze und Gepard) lassen Beziehungen zu Populationen des asiatischen Teiles der 
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Paläarktis erkennen. Für die Dolchzahnkatze erscheinen solche asiatischen Affinitäten wahrscheinlicher 

als afrikanische.

Die große Artenzahl der Feliden von Untermaßfeld findet in rezenten Faunen Parallelen. Ein reales Zu­

sammenleben dieser Arten erscheint im Hinblick auf ihre Differenzierung in gut getrennte Größenka­

tegorien und zu unterschiedlichem Jagdverhalten unter optimalen Bedingungen sehr wohl möglich. Für 

die interspezifische Hierarchie ist die Dominanzreihe Homotherium-Megantereon-Panthera-Acinonyx- 

Puma-Lynx abzuleiten.

Die Vielfalt in der Feliden-, erweitert der Carnivoren- und allgemein der gesamten Großsäugerfauna 

von Untermaßfeld wird heute nur in afrikanischen Savannenfaunen übertroffen.

Aus der Ableitung des Jagdverhaltens der einzelnen Arten ergibt sich ein synökologisches Gesamtsche­

ma, das die gemeinsame Existenzfähigkeit aller Carnivoren dank unterschiedlich spezialisierter Nischen 

zum Ausdruck bringt. Signifikante Korrelation von Teilaussagen dieses Schemas mit Befunden aus der 

Akkumulation der Herbivoren-Kadaverreste des Fundortes läßt die prinzipielle Stimmigkeit dieser 

paläoökologischen Vorstellungen verifizieren.

Von der Felidengemeinschaft der Untermaßfeld-Fauna ist im Zuge eines nachfolgenden Wandels zu 

trockenkaltem Klima und zunehmender Bedeutung menschlicher Aktivität in Europa als erstes ein Ver­

schwinden von Megantereon cultridens zu erwarten. Weitere Verschiebungen der Felidenfauna im unte­

ren Mittelpleistozän mögen dadurch begünstigt worden sein.

Summary

There are remains of at least five European jaguars in the fauna of Untermaßfeld. Body weight estima- 

tes for these specimens cover the ränge of about 90-180kg. The taxonomic division of these cats from 

the American jaguar line on the species level is regarded to be substantiated insufficiently. European 

finds from Epivillafranchian to Middle Pleistocene faunas are attributed to Panthera onca gombaszoeg- 

ensis (Kretzoi, 1938).

The skull, the nearly complete skeleton of a hind limb and other elements document a giant cheetah 

whose weight is estimated at 130kg. The morphognostic relationships point to Acinonyx pardinensis 

pleistocaenicus (Zdansky, 1925), hitherto only known from northern China. The Villafranchian cheetahs 

of Europe prove to be more different.

A fragmentary mandible and postcranial elements of a leopard sized cat with an estimated weight of 

about 40-45 kg causes a discussion on the real identity of some Upper Pliocene and Lower Pleistocene 

European cat remains in this size ränge. They are interpreted as representing an European puma and ta- 

xonomically treated as Puma pardoides (Owen, 1846). This species exemplifies within its genus a less 

evolved level than the recent American species.

Remains of at least two lynxes show a perfectly Intermediate position between the European Upper Vil­

lafranchian lynxes and those of the western European Middle Pleistocene. Their body weight is 

estimated at about 15-25 kg. These lynxes are treated taxonomically as Lynx issiodorensis (Croizet et 

Jobert, 1828) ssp. ex aff. spelaeus (Boule, 1906).

Elements of at least two specimens of the dirk-toothed cats are assigned to the last of three European 

chronosubspecies, Megantereon cultridens adroveri Pons Moyä, 1987. The Untermaßsfeld dirk-tooth is 

distinguished by an extremely reduced upper third premolar. Earlier misconceptions of the size of this 

species are changed to body weight estimates at about 100-160kg for the Untermaßfeld remains.

The largest felid of this fauna is a scimitar cat attributed to Homotherium crenatidens (Weithofer, 1889). 

Body weights are estimated within the ränge of 210-400kg. The crenatidens and nestianum morphoty- 

pes are represented in this population, confirmmg the Interpretation of these two types as an expression 

of sexual dimorphism. There are remains of at least three specimens in the material.

Two out of the six species show no clues for influences from geographic distant populations (jaguar and 

puma). The lynx fits into the western European evolutionary sequence. Two species (scimitar cat and 

cheetah) demonstrate relationships with populations of the eastern palearctic region. Such Asiatic affi- 

nities are also more probable than African ones in the case of the dirk-toothed cat.
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The large number of cat species of Untermaßfeld is paralleled by modern faunas. A real co-existence of 

these species is quite possible in view of their differentiation in separate size categories and different 

hunting behaviour under optimal environmental conditions. The dominance order Homotherium-Meg- 

antereon-Panthera-Acinonyx-Puma-Lynx is inferred for the interspecific hierarchie.

The great diversity in the felid, in the whole carnivore and generally in the large mammal guild of the 

Untermaßfeld fauna is surpassed at present only by faunas of the African savannas. A synecological 

scheme is inferred from the assumed hunting behaviour of the different species, demonstrating the ca- 

pacity of co-existence of all the carnivore species due to different niche specializations. The basic cor- 

rectness of this palecological picture is verified by the significant correlation of a partial content of this 

scheme with data of the herbivore carcass assemblage of the Untermaßfeld site.

It is likely that Megantereon cultridens is the first species within the felid guild to disappear in Europe 

due to the combined effect of a subsequent climatic change to dryer and cooler conditions and the 

activity of early man. This may have supported further changes in the cat community during the lower 

Middle Pleistocene.

Anhang:

Grundlagen der Körpergewichtsschätzung fossiler Feliden aus Humerus- und Femurschaftbreite

Die kleinste Breite der Diaphyse von Humerus und Femur ist ein literaturgängiges Maß. Ihre Messung 

ist beim Felidenhumerus problemlos; sie liegt gewöhnlich im distalen Bereich des Schaftes. Beim Femur 

kann sie in ihrer Definition als Breitenmaß sorgsamere Beachtung der Meßrichtung mit sich bringen; in 

der Regel liegt sie im proximalen Schaftbereich.

Die Querschnitte der großen Extremitätenknochen sind statisch viel unmittelbarer auf das Gewicht 

bezogen als andere Teile des Skelettes. Humeri und Femora bzw. deren Fragmente liegen in der Fossil­

dokumentation relativ häufig vor und sind auch meistens leichter spezifisch zuordenbar als andere Ele­

mente, die zudem alle das Gewicht der Katze nicht allein zu tragen haben.

Für eine Bestimmung der Korrelation von Schaftbreite und Körpergewicht ausreichendes Skelettmate­

rial von vor der Präparation gewichtsmäßig erfaßten Individuen stand nicht zur Verfügung. So mußten 

Einzel- oder Mittelwerte der Skelettmaße mit Mittelwerten der Gewichte anderer Individuen kombi­

niert werden. Es ist offensichtlich, daß dieses Verfahren hoch problematisch ist. Dennoch erscheint es 

im speziellen Fall gerechtfertigt; ist der im einzelnen zu verrechnenden Wertepaar unvermeidbare Feh­

ler doch ausgesprochen gering im Hinblick auf die riesige Größenspanne bei prinzipiell gleichem Kör­

perbau innerhalb der Familie Felidae. Für die Regressionsstatistik kann diese Fehlerquelle das Ergebnis 

nicht wesentlich beeinflussen.

Aus der Skelettsammlung des Naturmuseums Senckenberg Frankfurt/M. wurden 17 Arten ausgewählt, 

die sich in möglichst gleichmäßigen Abständen über die logarithmische Skala der Körpergewichtsspan­

ne zwischen 1 und 200 kg verteilen. Soweit in Einzelfällen das Geschlecht unbekannt ist, wurden diese 

Skelette im Maßvergleich zugeordnet. Verrechnet wurden, geschlechts- und, soweit möglich, populati­

onsbezogen, Mittelwerte aus beiden Humeri und Femora von einem bis zu drei Individuen. Der Ge­

wichtsbezug erfolgte auf jeweilige Mittelwerte aus der Kompilation von Nowell u. Jackson (1996).

In die Statistik gingen die folgenden Arten und Individuen ein:

Felis nigripes 99, SMF 49434, SMF 50170,

Felis margarita 99, SMF 38556, SMF 38557,

Felis margarita. U U, SMF 38326, SMF 44750,

Felis silvestns, silvestris-Grwppe, 9, SMF 84073,

Felis silvestris, silvestris-Grwppe, c? U, SMF 1398, SMF 51647, SMF 84074,

Otocolobus manul, U, SMF 44816,

Leopardus pardalis Ö1, SMF 38332,

Prionailurus viverrinus 99, SMF 25543, SMF 42255,

Leptailurus serval 9, SMF 1370,

775



Abb. 21 Diagramm zur Beziehung der kleinsten Diaphysenbreite des Humerus zum Körpergewicht rezenter Arten der Familie 

Felidae.

Leptailurus serval Cf, SMF 6158,

Caracal caracal 9, SMF 55034,

Caracal caracal Cf cf, SMF 51592, SMF 62834,

Catopuma temmincki cf ei’, SMF 7024, SMF 47697,

Puma concolor cf, SMF 38335,

Acinonyx jubatus cf, SMF 16208,

Neofelis nebulosa 9, SMF 40850,

Neofelis nebulosa cf, SMF 51593,

Uncia uncia 9, SMF 5970,

Panthern tigris sondaica 9, SMF 5804,

Pnnthera tigris tigris ei’, SMF 6766,

Panthern pardus 9, SMF 19036,

Panthern onca ei’ cf, SMF 16204, SMF 24514,

Panthera leo 99 SMF 1366, SMF 20061.

Für die Relation Humerus-Diaphysenbreite/Körpergewicht ergeben sich folgende Werte (Regression 

zur Bestimmung des Gewichtes aus dem Knochenmaß geschrieben):

n = 23, r = 0,986, p « 0,1%,

log Körpergewicht - 2,886 log Diaphysenbreite - 1,910.

Für die Relation Femur-Diaphysenbreite/Körpergewicht resultieren folgende Daten:

n = 23, r = 0,986, p « 0,01

log Körpergewicht = 3,342 log Diaphysenbreite - 2, 569.

Über die gesamte Größenspanne folgt für beide Korrelationen em Bestimmtheitsmaß von 97%; damit 

ist eine statistisch hervorragende Schätzvoraussetzung gegeben. Der aus der Methode der Zusammen­

stellung der Wertepaare aus Skelettmaßen und Gewichten unterschiedlicher Quellen (s. o.) resultieren­

de Fehler ist nicht prozentual zu beziffern. Im Blick auf die sehr hohen Korrelationen läßt er sich ver-
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Abb. 22 Diagramm zur Beziehung der kleinsten Diaphysenbreite des Femur zum Körpergewicht rezenter Arten der Familie 

Felidae.

nachlässigen. Dagegen sind im Material selbst begründete Schätzfehler unbedingt zu beachten. Die Be­

rechnung von Körpergewichten aus den Einzelmaßen der Humen und Femora der Skelette führt beim 

Humerus zu einer mittleren rechts/links-Gewichtsdifferenz  von 5,7 ± 7,3% (M ± s), beim Femur zu ei­

ner entsprechenden Differenz von 6,9 ± 7,1%. Der mittlere Gewichtsunterschied, der sich aus der für 

Humeri und Femora eines Individuums gemeinsamen Schätzung vom jeweils geringsten zum höchsten 

Wert ergibt, liegt sogar bei 22,8 ± 17,7%.

Unter Berücksichtigung solcher im Individuum selbst begründeten Fehlerspannen macht es keinen Sinn, 

Schätzwerte zur vergleichenden Handhabung für fossile Fehden mit rein rechnerisch begründeten 

Scheingenauigkeiten anzugeben. Für die Anwendung im Rahmen dieser Arbeit wurden daher folgenden 

Rundungen der Rechenwerte gewählt:

unter 50kg Körpergewicht auf die nächsten 5 kg, zwischen 50 und 250kg Körpergewicht auf die näch­

sten 10 kg, über 250kg Körpergewicht auf die nächsten 50 kg. (Für die hier behandelten Arten gibt es 

keine Werte unter 15 kg, so daß auf einen weiteren, sonst sinnvollen Rundungsschritt auf 1 kg verzichtet 

werden kann.)
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