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Band 29 1987

Faunenentwicklung im Quartér

KARL ALBAN HUNERMANN

Abstractum

Die bedeutendsten Faunenwandlungen im Quar-
tir werden mit Elefanten, Huftieren und Klein-
sdugern dokumentiert. Faunenelemente werden
als Biotopindikatoren, insbesondere im Mittel-
und Jungpleistoziin diskutiert.

Résumé

Les changements des faunes les plus importants
sont documentés a 'exemple des éléphants, on-
gulés et micromammiféres. Les éléments des
faunes sont discutés comme indicateurs pour les
biotopes en particulier au pléistocéne moyen et
supérieur.

Abstract

The most important events of the Quaternary
faunal changes are described. These are in par-
ticular the development of elephants, hoofed
mammals and micromammals. The Middle to
Upper Pleistocene faunal elements are discussed
as biotope indicators.

Einleitung

Der Beginn des Quartirs sowie der grosste
Teil seines Ablaufes im Eiszeitalter sind im
Raume der heutigen Schweiz anhand erhal-
tungsfihiger Uberreste der eiszeitlichen
(pleistozinen) Tierwelt nicht nachweisbar.
Deshalb klafft in unserem Land eine grosse
Dokumentationsliicke zwischen der jiing-
sten Fauna im Tertidr und der iltesten im
Pleistozin: die jiingsten Tertidrablagerun-
gen mit Fauna in der Schweiz nach Ende der
Molassesedimentation sind die Vogesensan-
de im Becken von Charmoille im nordwestli-
chen Jura. Die idltesten Ablagerungen mit
Siugetierresten im Pleistozin der Schweiz
sind die risszeitlichen Hochterrassenschot-
ter mit nur vereinzelten und sehr fragmenta-
rischen Streufunden. Die Fauna von Char-
moille (SCHAEFER 1961) ist eine typische,

Wertvolle Hinweise zu diesem Beitrag erhielt ich vor allem von
den Herren Proff. K.-D. Apbau, Stuttgart, G. FURRER, Ziirich,
W. voN KoeniGswaLD, Darmstadt, und E. KUHN-SCHNYDER,
Ziirich. Die Abbildungen und die Tabelle | zeichnete mit
altbekannter Meisterschaft Herr Otro Garraux, Basel. Prof.
H. RIEBER, Ziirich, ermdglichte die Ausfiihrung und Gestaltung
dieses Beitrages. Allen genannten Herren gilt auch an dieser
Stelle mein aufrichtiger Dank.
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obermiozine Hipparionfauna, benannt
nach dem dreizehigen Pferd Hipparion, wel-
ches im Obermiozidn (im Vallesium, nach
neuerer  stratigraphischer  Gliederung,
FanrsuscH 1981) in Mitteleuropa auftritt. In
den Schottern der echten Hochterrasse, die
HaNTKE (1978) in die Riss-Kaltzeit stellt,
sowie in risszeitlichen Lossen (STEHLIN 1922)
sind bisher nur spirliche Reste von Elefan-
ten und Nashornern sowie vom Hirsch und
Biber nachgewiesen, mit denen sich keine
sicheren stratigrafischen und 6kologischen
Aussagen belegen lassen.

Vom Vallesium bis zur Riss-Kaltzeit ha-
ben sich die Sdugetierfaunen Mitteleuropas
morphologisch so stark abgewandelt und
Okologisch differenziert, dass ohne die
Kenntnis einiger Zwischenstufen kein Zu-
sammenhang in der Faunenentwicklung
sichtbar werden kann. Die zeitliche Liicke
kann nur geschlossen werden, wenn man
benachbarte Regionen in die Betrachtung
mit einbezieht. Dies sind vor allem der
Oberrheingraben und der an das Schweizeri-
sche Mittelland angrenzende, weitere Bo-
denseeraum. Ausserdem miissen wichtige
Informationen aus den bedeutenden Fund-
gebieten des unteren Neckartales und der
thiiringischen Diluvialtravertine aus der
Umgebung von Weimar mit einbezogen
werden.

Historisches

Die Fundgeschichte tierischer Uberreste aus
dem Eiszeitalter beginnt auch in der Schweiz
lange vor der Zeit, in der geologische Er-
scheinungen als pleistozéin erkannt und for-
muliert worden sind (HANTKE 1978). Es ist
deshalb nicht verwunderlich, dass die élte-
sten Knochen- und Zahnfunde aus eiszeitli-
chen Ablagerungen nicht gedeutet werden
konnten. Die iéltesten Dokumente jener
Zeit aus der Schweiz stammen aus der Re-
gion des diesjdhrigen Tagungsortes unserer
Gesellschaft! Es sind die 1577 beim Kloster
Reiden im luzernischen Wiggertal ausgegra-

benen Mammutknochen, die der Basler
Arzt Felix PrLarrer als Knochen eines 6
Meter hohen Riesen bestimmte. Die Kno-
chen gingen als «Schweizer Riese» bzw.
«Luzerner Riese» durch die «Mundi subter-
ranei» (1657 bis 1678) des Athanasius Kir-
cher in die Literatur ein (ABeL 1939). Uber
hundert Jahre spéiter wurden sie von JOHANN
FriEDRICH BLUMENBACH (1788) zuerst als
Elefantenknochen erkannt und 1799 von ihm
dem Mammut zugeordnet. Blumenbach be-
schrieb als erster den eiszeitlichen Elefanten
als Elephas primigenius und unterschied ihn
deutlich von den beiden heutigen Elefanten-
arten. Aufgrund der Priorititsregeln wird er
seitdem als Mammuthus primigenius (BLu-
MENBACH 1799) bezeichnet.

Noch ein weiterer Fund ist fiir die Ent-
wicklung unserer Vorstellung von dem Be-
griff Pleistozénfauna historisch bedeutungs-
voll. Im Jahre 1708 wurde im Steinbruch von
Flurlingen bei Schaffhausen ein Hirschske-
lett ausgegraben. JOHANN JAKOB SCHEUCH-
ZER (1716) erwihnt dieses Skelett in seinem
«Museum Diluvianum» unter den «Quadru-
peda diluviana». Wenn Scheuchzer das
Hirschskelett bei den diluvialen Vierfiissern
unterbrachte, so ist dieser Fund nicht im
heutigen Sinne als pleistozin anzusehen.
Der Begriff Diluvium wurde nidmlich erst-
mals 1823 von Buckland (Murawski 1983)
auf geologische Ablagerungen angewendet.
Es kommt hinzu, dass Scheuchzer den in
Flurlingen als Baustein gebrochenen Kalk-
tuff fiir eine rezente Sinterbildung hielt (Ht-
NERMANN 1983). Deshalb konnte auch Cu-
viEr noch 1823 die Hirschknochen als rezent
ansehen. Auf den pleistozéinen Charakter
des Tuffes wies erstmals MERKLEIN (1869)
hin, und HEER deutete bereits 1865 das Vor-
kommen des Bergahorns im Kalktuff als
pleistozines Relikt. Einen weiteren Beitrag
zur Losung der Frage nach dem wirklichen
Alter des Kalktuffes leistete GUTZWILLER
1894. Er bestimmte die aus dem Anstehen-
den gewonnene Molluskenfauna als inter-
stadial oder ausgehendes Interglazial. Es
handelt sich hierbei um eine Landschnek-
kenfauna vom Bradybaena fruticum Typ,
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welcher nach Lozek (1964) in frithglazialen
Ablagerungen kennzeichnend ist. Das inter-
glaziale Alter des Kalktuffes konnte mit der
Entdeckung des Merck’schen Waldnashorns
Dicerorhinus kirchbergensis) durch MEISTER
1898 endgiiltig bestimmt werden.

Zur Bedeutung einiger Sdugetiergruppen
fiir die Gliederung des Pleistozins

Die auffallendste und am besten belegte
Formen-Abfolge unter den grossen Sduge-
tieren des Eiszeitalters ist die der Elefanten
(Apam 1961, 1964, 1969). Sie ist mit der
Grosswiichsigkeit dieser Tiere begriindet,
beruht jedoch vor allem auf dem relativ
hiufigen Vorkommen der widerstandsfihi-
gen Backenzihne. Obwohl die Stosszihne
als Fundgut viel imposanter sind und —
zumal beim modernen, maschinellen Abbau

C.

von Kieslagern — leichter entdeckt werden,
haben diese in systematischer Hinsicht nur
untergordnete Bedeutung.

Die Backenzidhne der Elefanten bestehen
aus Serien von Schmelzlamellen, die an der
Kronenbasis ineinander iibergehen (Abb. 1).
Die Hohlrdume der einzelnen Lamellen sind
mit Zahnbein ausgefiillt. Die Liicken zwi-
schen den Lamellenflichen sind hingegen
durch Zementauskleidung fest miteinander
verbacken. Ausserdem werden die ganzen
Zihne von einem mehr oder weniger ge-
schlossenen Zementmantel umbhiillt. Insbe-
sondere die ontogenetisch zuletzt ausgebil-
deten Backenzihne unterscheiden sich bei
den typischen Vertretern der pleistozinen
Elefantenarten deutlich durch Anzahl,
Form und Grosse der Lamellen sowie die
Beschaffenheit des Schmelzes. Auf die Be-
deutung dieser Merkmale ist ADAM bereits
1952 ausfiihrlich eingegangen, und KuuN-
ScHNYDER (1968) hat das Ergebnis eindriick-

Abb. 1: Bauplan des Backenzahnes eines Elefanten. a: Lingsschnitt, X 0,5, b: einzelne Lamelle ohne
Abnutzungsspuren in Flichenansicht, X 0,25, ¢: Molar in Kauflichenansicht, Lamellen mit Abra-

sionsspuren, X 0,25. (Nach HONERMANN 1985.)
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lich dargestellt. Aus diesen Beitrigen ist
ersichtlich, dass wir es bei den pleistoziinen
Elefanten mit zwei getrennten Stammlinien
zu tun haben, die sich wihrend des Alt-
pleistozins ©6kologisch differenzieren (Ta-
belle 1).

Wihrend im ausklingenden Tertiér, d.h.
im Jungpliozin, die beiden letzten Masto-
donten, der hockerzidhnige Anancus arver-
nensis und das jochzéhnige Zygolophodon
borsoni in Mitteleuropa die Szene der Riis-
seltrager beherrschen, teilen sie diese Rolle
im Altestpleistozin (Villafranchium) mit
Archidiskodon meridionalis, dem Siidele-
fanten. Dieser erste echte Elefant ist in
Mitteleuropa zunichst nur durch spirliche
Reste belegt, wird aber im Verlaufe des

Villafranchium vorherrschend gegeniiber
den immer seltener werdenden Relikten der
Mastodonten. Das immer deutlichere Her-
vortreten des Siidelefanten ist wohl vor
allem auf eine fortschreitende Versteppung
und damit zunehmenden Einfluss kontinen-
talen Klimas in Mitteleuropa zuriickzufiih-
ren (ToBIEN 1975).

Der Sudelefant lédsst diesen Steppencha-
rakter im ersten Entwurf am Gebiss erken-
nen: seine Backenzidhne sind zwar nur aus
wenigen und méssig hohen Lamellen aufge-
baut, doch sind diese Lamellen mit einer
dicken Schmelzschicht ausgestattet. Eine
derartige «Reserve» fiir zunehmenden
Schmelzverbrauch deutet den Ubergang zu
harter, saurer Grasnahrung an. Sie ist auch

Stufen Elefanten Nashérner
Waldformen Steppenformen Waldformen | Steppenformen
- Warm / Weichse lammuthus primigeniu
altzei ;
Jung-
pleistozan ;
Palaeoloxodon antiquus
Warmzeit Spatformen
Mammuthus primigenius f:
{ Ubergangsformen :
Mittel- | Mammuthus trogontheriif;
pleistozdn , | \
Holstein Palaecloxodon antiguus
Warmzeit Typusformen
Zl(Mammuthus primigenius)f;
: T Ubergangsformen
Mammuthus trogontherii
jlingere ! Marmmuthus trogontherii | Dicerorhinus kirchbergensis | Dicerorhinus hemitoechus
. ]
Alt- g Steppenzeit ! Typusflormen Dicerorhinus etruscus
pleistozdn| .3 Polaeal dl . i
]
§ Waldzeit < aeoF:E; foo:;grtllquus ! Dicerorhinus etruscus
e i
0 ! 1
§ " : Mammuthus trogontherii
S? tere | : 1 Ubergangsformen Dicerorhinus etruscus
eppenzel ' Archidiskodon meridionalis
- , . Archidiskodon mendnoqahs Dicerorhinus etrugcus
ls e Villafranchium Anancus arvernensis , )
pieistozan Zygolophodon borsoni Dicerorhinus megarhinus
J.ung jungstes Tertiar hrancus arverensis Dicerorhinus megarhinus
pliozan Zygolophodon borsoni

Tab. 1. Zeitliche Abfolge bei den Elefanten und Nashornern im Pleistozin Mitteleuropas (nach

HUNERMANN 1985, leicht verindert).
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einer der Hauptgriinde dafiir, warum
A. meridionalis heute gerne gemeinsam mit
seinen Nachfolgern, dem eigentlichen Step-
penelefanten und dem Mammut, in die Gat-
tung Mammuthus gestellt wird. Der Siidele-
fant kommt also in der Literatur auch als
Mammuthus meridionalis vor.

Wihrend des Altpleistoziins wird A. meri-
dionalis allmihlich von dem typischen Step-
penelefanten, Mammuthus trogontherii, ab-
gelost. Die M. trogontherii Typusformen
weisen gegeniiber A. meridionalis an den
Backenziihnen cine starke Zunahme der La-
mellenzahl auf. Die Lamellen sind breit und
diinn, und ihr Schmelz ist stark gefaltet. Auf
diese Weise erreichte M. trogontherii eine
Vermehrung des Schmelzes in der Kau-
fliche, ohne dass die Schmelzdicke weiter
zunehmen musste.

Trotz der Anpassung von M. trogontherii
an ein Steppenbiotop, ist er keine typische
Kaltform gewesen. Wihrend des ersten
grossraumigen Glazials, der Mindel-/Elster-
| Kaltzeit, beginnt sich unter den Steppenfor-
men der Eiszeitelefanten der Ubergang vom
M. trongontherii zum Mammut (Mammu-
thus primigenius) abzuzeichnen. Dieser Pro-
Zess setzt sich in der Riss-/Saale-Kaltzeit
ert, wobei die Steppenelefanten dieses Gla-
zials dem typischen Mammut zunehmend
dhnlich, d.h. «primigenoid», werden. Die
T_ypusformen von Mammuthus primigenius
bilden schliesslich die beherrschende Ele-
fantenform des letzten Glazials, der Wiirm-/
Weichsel-Kaltzeit. M. primigenius weist an
S¢inen Backenzdhnen eine hohe Anzahl
dicht gedringt stehender Lamellen auf. Seit
BrumensacH 1799 ist unsere Kenntnis iiber
das Mammut durch viele namhafte Forscher
(siche KUHN-SCHNYDER 1968) und eine Fiille
von Belegmaterial in einem Masse berei-
chert worden, dass man Mammuthus primi-
genius (BLUMENBACH 1799) nicht nur als das
bekannteste Sédugetier des Eiszeitalters, son-
dern als das am besten beschriebene Fossil
liberhaupt bezeichnen kann.

Zwischen A. meridionalis, M. trogontherii
und M. primigenius sind soviele minuziose

Ubergﬁnge nachgewiesen, dass aus den drei

Steppenelefanten des Eiszeitalters eine lik-
kenlose Entwicklungsreihe rekonstruiert
werden kann. Deshalb gilt die Abfolge: Std-
elefant-Steppenelefant-Mammut auch als
eines der Musterbeispiele fiir Evolution.

Die Rolle der Steppenelefanten als Leit-
fossilien des Eiszeitalters wird ergéinzt durch
ithre Bedeutung als Faziesfossilien im wech-
selweisen Vorkommen mit dem Waldelefan-
ten (Apam 1952). Frithformen des Waldele-
fanten, Palaeoloxodon antiquus, kommen
erstmals héaufiger in der altpleistozinen
Waldzeit vor, durch die im pramindelzeitli-
chen Mosbachium (Apam 1964) eine iltere
von einer jiingeren Steppenzeit unterschie-
den wird. Diese Waldzeit wird — im Gegen-
satz zu anderen Auffassungen — mit der
Cromer-Warmzeit korreliert (ToBIEN 1975).
Wiihrend P. antiquus in der jiingeren Step-
penzeit des Mosbachiums allméhlich wieder
aus Europa verschwindet, reprisentiert er in
der Holsteinwarmzeit mit Typusformen und
in der Eem-Warmzeit mit Spitformen das
typische, interglaziale Waldbiotop.

Die Waldelefanten weisen an den Bak-
kenzihnen eine Lamellenform auf, die von
denen der Steppenelefantenarten deutlich
verschieden ist. Die schmalen, hohen La-
mellen zeigen ein rautenfOrmiges Kau-
flichenmuster, welches wiihrend ihrer ge-
samten Verbreitungszeit recht konstant
bleibt. Auch im Skelettbau allgemein variie-
ren die Waldelefanten nur wenig. Daraus
lisst sich schliessen, dass sie immer an das
gleiche Biotop angepasst geblieben sind.

Die stratigraphisch-0kologische Interpre-
tation der Elefanten fiir die Gliederung des
Pleistozéns ldsst sich ergdnzen durch Vertre-
ter aus der Familie der Nashorner (Rhinoce-
rotidae), obwohl bei diesen die morphologi-
schen Beziehungen nicht so deutlich zutage
treten wie bei den Elefanten. Die jochzihni-
gen Molarkronen der Nashorner bestehen
im Oberkiefer aus einer Aussenwand und
zwel mit ihr verbundenen, hintereinander-
stehenden Querjochen. Auch hier spielt die
Beschaffenheit des Schmelzes, vor allem fiir
die 6kologische Differenzierung, eine wich-
tige Rolle (Abb. 2).
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Die pleistozinen Nashorner werden — mit
Ausnahme des kaltzeitlichen Wollnashorns
— zur Gattung Dicerorhinus gestellt. Die
dicerorhinen Nashorner stellen die élteste
und langlebigste Gruppe der Nashornver-
wandschaft. Sie treten bereits zu Beginn des
Jungtertiérs auf, und ihre Terminalform ist

das urtiimlichste der heutigen Nashorner:
Dicerorhinus sumatrensis, das Sumatra-Nas-
horn.

Als Begleiter der letzten Mastodonten
wechselt das langschniuzige Dicerorhinus
megarhinus vom Jungpliozin in das iltest-
pleistozine Villafranchium tiber. Dort wird

Dicerorhinus
Jung- kirchbergensis B
pleistozan
Mittel- -
pleistozan
D";fﬁ;'l‘g;‘ ° Coelodonta
Dicerorhinus antiquitatis
Alt- - - hemitoechus
pleistozdan
/’"b]qﬂ l‘?'
Dicerorhinus ki sl /',’u hEn
Altest - megarhinus
pleistozan
Jung- ¥
S o
pliozan &////4/

Abb. 2: Aussenwiinde der Oberkiefer-Backenzihne pleistoziner Nashorner und zeitliche Abfolge der
Nashornarten; warmzeitliche Formen niederkronig mit glatter Schmelzoberfliche, kaltzeitliche
Formen hochkronig mit rauher Schmelzoberfliche. (Nicht massstiblich!)
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¢s sehr bald ersetzt durch das kleine, gedrun-
gene Etruskische Nashorn (Dicerorhinus
etruscus). Ob beide Formen im Villafran-
chium Mitteleuropas von einer dritten, mor-
phologisch vermittelnden Form begleitet
werden, die Guerin (1972) Dicerorhinus
Jeanvireti nennt, ist noch nicht bekannt, Im
Gegensatz zu Archidiscodon meridionalis
iberdauert D. etruscus nahezu das ganze
Mosbachium und kommt gegen Ende der
Jingeren Steppenzeit in einer kurzen Uber-
gangsphase zusammen mit dem grossen
Waldnashorn, Dicerorhinus kirchbergensis
und dem etwas kleineren Steppennashorn,
Dicerorhinus hemitoechus, vor. Die Belege
fiir diese beiden Formen sind vor der Min-
del-Kaltzeit noch sehr spirlich. Mit zuneh-
mend glazialem Milieu begleitet nur der
Einwanderer, Coelodonta antiquitatis, das
Wollnashorn, die Steppenelefanten. In den
folgenden Zeitabschnitten des Mittel- und
Jungpleistozins ist das Waldnashorn, wel-
ches auch als Merck’sches Nashorn bezeich-
net wird, regelmissiger Begleiter des Wald-
elefanten, wiihrend das Wollnashorn in Ge-
sellschaft des zunehmend typischeren Mam-
muts auftritt. In den Ubergangsphasen von
Kalt- zu Warmzeiten und von Warm- zu
Kaltzeiten riickt das Steppennashorn, D.
hemitoechus zusitzlich zu D. kirchbergensis
auf den Plan. Damit ist ein wichtiger An-
haltspunkt fiir die Kennzeichnung solcher
Steppenphasen im Ubergangsbereich ge-
geben,

Méglichkeiten zur Unterscheidung der er-
Wiahnten Nashornformen hat Apam bereits
1961 zusammengefasst und neuerlich wieder
an einem Beispiel diskutiert (Apam 1986). In
Abbildung 2 sind die Aussenwinde der Mo-
larkronen zusammen mit den Verbreitungs-
Zeiten dargestellt. An den Aussenseiten der
Molarkronen wird deutlich, dass die Wald-
nashérner D. megarhinus, D. etruscus und
D. kirchbergensis niedrige Molarkronen mit
lnspesondere niedrigen Aussenwéinden auf-
Wweisen, deren Schmelzbedeckung glatt und
relativ diinn ist. Dabei ist zu beriicksichti-
gen, dass diese Nashornformen offensicht-
lich keine so differenzierte Nahrungsanpas-

sung aufweisen wie die gleichzeitigen Ele-
fanten. Das geht besonders aus dem durch-
laufenden Vorkommen des etruskischen
Nashorns im Altpleistozin hervor. Eine Dif-
ferenzierung ist erst spiter, mit dem Auftritt
von D. hemitoechus erfolgt. Bei den Step-
pennashornern ist die Aussenwand der Mo-
larkronen hoher, und der dicke Schmelz hat
eine rauhe Oberfliche. Diese Unterschiede
zum Waldnashorn sind sicher auf verschie-
dene Erndhrungsweisen und damit auf un-
terschiedliche Klimaanpassungen zuriickzu-
fiihren.

Ein weiteres Merkmal, das bei Coelodon-
ta antiquitatis als Kilteanpassung interpre-
tiert wird, ist die Verknocherung der Nasen-
scheidewand. Ansiitze dazu sind auch bei D.
hemitoechus (STAESCHE 1941) und Terminal-
formen des etruskischen Nashorns (GUERIN
1980) erkennbar.

Die bisher erwiihnten Elefanten und Nas-
hérner eignen sich unter den grossen Séuge-
tieren des Eiszeitalters besonders gut fiir
eine stratigraphische und zugleich 6kologi-
sche Gliederung des Pleistoziins in Mittel-
europa, wie sic ApAM (1964) vorgeschlagen
hat. Darin kommen sowohl die Grundsiitze
der Formentfaltung in der Zeit als auch die
Formenvielfalt infolge der klimabedingten
Wanderungen zum Ausdruck. Weitere
Gruppen von Grosssiugern lassen sich in
diese Gliederung gut einfiigen, doch sind
ihre Rollen nicht so augenfillig und liicken-
los, weshalb sie im folgenden Kapitel im
Rahmen der Faunenfolgen behandelt wer-
den. Es sind dies unter den Huftieren bei
den Unpaarhufern (Perissodactyla) die Pfer-
de, bei den Paarhufern (Artiodactyla) einer-
seits Nichtwiederkduer: Schweine und
Flusspferde, andererseits Wiederkiuer:
Hirsche und Rinder. Schliesslich sind bei
den Raubtieren (Carnivora) vor allem die
Wolfe und Grosskatzen bemerkenswert.

[hnen gegeniiber steht die uniibersehbar
grosse Zahl der Kleinsiuger. Darunter ver-
steht man keine systematische sondern eine
arbeitsmethodische Einheit: wihrend bei
den Grosssiugern die Diagnostizierung des
Gebisses und der Skelettelemente mit blos-
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sem Auge erfolgen kann, wird zur Bestim-
mung von Kleinsiugerzéihnen und -knochen
die Lupe oder gar das Mikroskop benétigt.
Studien an grossen Serien von Kleinsiduger-
resten ergénzen seit einigen Jahrzehnten in
zunehmendem Masse unsere Kenntnis iiber
Ablauf und Lebensbedingugen des Eiszeit-
alters. Die Kleinsduger — es handelt sich
hier im wesentlichen um Nagetiere und In-
sektenfresser — weisen gegeniiber den
Grosssiaugern wesentlich schnellere Genera-
tionenfolgen und bedeutend grossere Ver-
mehrungsraten auf. Daraus folgt, trotz ge-
ringer Grosse der Einzeltiere, eine sehr ho-
he Ausbreitungsgeschwindigkeit der Arten.
Ausserdem haben sie mit ihrer unermessli-
chen Formenfiille und vielfach sehr engen
Bindung an ganz spezifische Umweltbedin-
gungen nicht nur alle grossen Biotope, son-
dern auch die kleinen 6kologischen Nischen
erobert. Schliesslich gewdhrleistet ihre un-
vorstellbar grosse Individuenzahl ein viel
dichteres Netz an Fundpunkten. Diese Ei-
genschaften fiihren nicht nur zu einer Ver-
feinerung der stratigrafischen Gliederung,
sondern wirken sich auch vorteilhaft auf die
Moglichkeit von Korrelationen zwischen
verschiedenen, regional umgrenzten Le-
bensrdiumen aus. Deshalb wird fiir Biotop-
Diagnosen zunehmend den Kleinsdugern
der Vorzug vor den Grosssiugern gegeben
(NIETHAMMER & KraAPP 1982).

Eine Ubersicht der minuziésen Wandlun-
gen auch nur weniger Kleinsidugergruppen
wiirde den Rahmen dieses Beitrages spren-
gen, was die bereits 1961 von JANOSSY gege-
bene Zusammenfassung des damaligen
Kenntnisstandes zeigt. Selbst die Ausfor-
mungen, die eine einzige Nagerfamilie im
Quartér vollzogen hat, ldsst sich ohne griind-
liche Einfiihrung nicht darstellen. Dies ver-
deutlicht der Beitrag von FEIFAR & HEINRICH
tiber die fiir die Quartérstratigraphie so be-
merkenswert wichtige Familie der Wiihl-
mause (Arvicolidae). Doch gerade das Bei-
spiel der Arvicolidae veranschaulicht, dass
die Gebiss-Bauplidne von Gross- und Klein-
sdugern denselben Prinzipien folgen. So bil-
den auch hier die Vermehrung der Kronen-

elemente, deren Vergrosserung und Hohen-
wachstum, die Abwandlungen des Schmel-
zes sowie Einlagerungen von Kronenzement
die Hauptrolle bei der Abfolge in Formen-
reihen (vVON KOENIGSWALD 1982).

Im Gegensatz dazu konnen die durchwegs
seltenen Funde von Fischen, Amphibien,
Reptilien und Vogeln nur gelegentlich zur
Erorterung Okologischer Gesichtspunkte
herangezogen werden. Unter den Wirbello-
sen kommt ganz besonders den Landschnek-
kenfaunen eine hohe Wertigkeit fiir die kli-
matische Beurteilung von Lebensrdumen zu
(Lozek 1964, 1982). In ganz wenigen Fillen
konnen daran sogar zeitliche Verdnderun-
gen festgestellt werden (KowaLskr 1986,
Mania 1978). Einige Untersuchungsergeb-
nisse liegen auch fiir Insekten und Ostrako-
den (DIeBEL & PiETRZENIUK 1978) vor. Die
bisherigen Ergebnisse sind jedoch noch
nicht {liberregional auf Mitteleuropa an-
wendbar.

Die wichtigsten Ereignisse
in der quartiren Faunenfolge

Die auffallendsten Verinderungen in der
Abfolge der Quartirfaunen Mitteleuropas
sind zweifellos bei den Sédugetierfaunen zu
beobachten. Deshalb werden diese im fol-
genden vorwiegend behandelt. Dabei stiitzt
sich die Betrachtung vor allem auf die im
Literaturverzeichnis erwéihnten Originalar-
beiten und zusammenfassenden Ubersich-
ten von Apam, HEINTZ, KAHLKE, KOWALSKI,
MusiL, THENIUS und TOBIEN.

Im ausklingenden Tertidr waren die Ma-
stodonten und Dicerorhinus megarhinus be-
gleitet von zahlreichen weiteren Huftierfor-
men. Von den Unpaarhufern waren es Ter-
minalformen des dreizehigen Pferdes Hip-
parion, welches die Tertidr-Quartér-Wende
nicht tiberdauerte. Bei den Paarhufern war
die Gruppe der Nichtwiederkduer (=Suifor-
mes) vertreten durch ein kleines Wild-
schwein (Sus minor) und die Gruppe der
Wiederkiuer (Ruminantia) durch Hirschar-
tige (Cervidae) und Rinderartige (Bovidae).
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Die Ruminantia sind wegen ihres sehr ein-
formigen Gebisses an den Backenzihnen
nur schlecht zu unterscheiden. Man erkennt
sie leichter an ihren Schidelfortsiitzen, den
Geweihen bei den Cervidae und den Stirn-
zapfen bei den Bovidae. Die Cervidae obiger
Fauna waren kleine Sechsender, d.h. sie
bildeten an jeder Geweihstange maximal
drei Sprosse aus, die nach oben-vorn ragten.
Deshalb vergleicht man diese Hirsche gern
mit dem rezenten, siidostasiatischen Sambar
(Rusa unicolor). Bei den Bovidae trat Para-
bos auf, der ilteste Vorfahre der echten
Wildrinder. Seine Stirnzapfen vermitteln in
Form (rinderartig) und Stellung (antilo-
Penartig) zwischen bisonartigen Wildrin-
dern und Antilopen mit einfachem Gehorn.
Ausserdem ist aufgrund der Schidelfunde
anzunehmen, dass nur die ménnlichen Tiere
Stirnzapfen trugen. Bei den Raubtieren tre-
ten vor allem urtiimliche, echte Hyinen auf,
und in der Familie der Withimiduse machen
sich erste Ansitze zur Hochkronigkeit der
Backenziihne bemerkbar (Mimomys und
Weitere Gattungen).

Beim Ubergang vom Tertiir zum Quartir
Mmachen sich bei den Grosssidugern Moderni-
Sierungen bemerkbar. Wihrend des Villa-
franchium treten als Begleiter des Siidele-
fanten und vor dem Erscheinen des etruski-
schen Nashorns echte Pferde der Gattung
Equus und eine den Wildrindern dhnlichere
Form, Leptobos, auf. Die Stirnzapfen von
Leptobos sind schon weiter rinderartig seit-
lich abgesenkt als bei Parabos, doch kom-
men auch hier nur bei den Minnchen Stirn-
zapfen vor. Mit dem etruskischen Nashorn
wird die iltestpleistozine Fauna bereichert
durch grossere Schweine (Sus strozzi), erste
Fl_usspferde (Hippopotamus antiquus), so-
Wie die mutmasslichen Vorfahren der Rot-
hirsche  (Croicetoceros ramosus), Rehe
(«Cervus» cusanus), Damhirsche (Arverno-
ceros ardei) und Elche (Libralces gallicus).
Al_lsserdem kommt noch eine grosse
Hl(SChart vor (Eucladoceros senezensis und
Weitere Formen), die entweder in die Vor-
fahrenschaft der Riesenhirsche zu stellen ist,
oder deren kammformig angeordnete Ge-

weihsprosse als erste Ankldnge an das Ge-
weih der Rentiere angesehen werden
konnen.

Der hohen Zahl grosser Pflanzenfresser
zufolge, bilden viele Raubtierformen Ele-
mente der Villafranchium-Faunen. Durch-
wegs sind es Vorlduferarten noch heute le-
bender Carnivora. Es kommen aber auch
ausgestorbene Gruppen vor, wie die beson-
ders auffallenden Sibelzahn-Grosskatzen
mit ausserordentlich stark verlidngerten Eck-
zdahnen im Oberkiefer. Darunter ist die Gat-
tung Homotherium von Lowengrésse und
Meganthereon von Panthergrosse. Ebenfalls
von der Grosse eines Panthers, jedoch mit
normalem Katzengebiss ist Felis toscana,
wihrend Felis [unensis der rezenten Wild-
katze vergleichbar ist. Auch die Familie der
Hundeartigen ist formenreich vertreten. Es
kommen Wolfe (Canis etruscus), Schakale
(Canis arnensis) und Fiichse (Vulpes alo-
pecoides) vor. Ausserdem war eine grosse
Form des Marderhundes (Nyctereutes mega-
mastoideus) vertreten, und eine ebenfalls
grosse Form des Rothundes (Cuon majori)
kam vor. Der Rothund oder Alpenwolf hat
heute sein Verbreitungsgebiet in ostasiati-
schen Gebirgen.

Zwischen den Hunde- und den Birenarti-
gen steht gebissmorphologisch Agriothe-
rium insigne, ein grosser Fleischfresser des
altesten Villafranchium. Ein Ahne der ech-
ten Béren ist Ursus etruscus (Familie Upr-
sidae).

Formenreich ist auch die Familie der Mar-
der (Mustelidae) vertreten. Neben Vertre-
tern aus heute noch vorkommenden Gattun-
gen, wie Wiesel (Mustela), Marder (Martes)
und Dachs (Meles), treten dltest- bis altplei-
stoziine Musteliden auf. Im Villafranchium
verbreitet ist Baranogale helbingi, der mor-
phologisch dem Zorilla bzw. Bandiltis (Icto-
nyx) dhnelt. Aus diesem Grunde wird Bar-
anogale auch als Einwanderer aus Afrika
betrachtet. Die Steppeniltisse Enhydrictis
ardea und Pannonictis pliocaenica stammen
aus dem asiatischen Jungtertidr. Sie weisen
allerdings grosse morphologische Uberein-
stimmungen mit den Grisons, siidamerika-
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nischen Iltissen, auf. Schliesslich ist aus dem
alten Stamm der Fischotter Aonyx bravardi
nachweisbar, der in dieselbe Gattung mit
dem rezenten Kap- bzw. Fingerotter gestellt
wird, welcher heute in Afrika sidlich der
Sahara verbreitet ist.

Wenn im Pleistozin Europas Raubtiere
erwihnt werden, diirfen die Hydnen (Fami-
lie Hyaenidae) nicht fehlen. Im Villafran-
chium war eine Verwandte der Tipfelhya-
ne, Crocuta perrieri, verbreitet. Selten ist
dagegen die riesige Pachycrocuta brevirost-
ris von Lowengrosse.

Bei den Wiihlméusen unter den Nagetie-
ren werden die Backenzihne fortschreitend
hochkroniger, und die ersten Formen mit
Einlagerungen von Kronenzement treten
auf. Zur Sdugetierfauna des Villatranchium
sei abschliessend erwihnt, dass von den im
mitteleuropiischen Quartir ausgesprochen
seltenen Primaten ein Hundsaffe (Familie
Cercopithecidae) der Gattung Macaca nach-
gewiesen ist.

Im Altpleistozin machen sich vor allem
bei den Grosssidugern auffallende Neuerun-
gen bemerkbar, die nicht nur eine stratigra-
phische Untergliederung zulassen, sondern
auch oOkologische Differenzierungen wih-
rend dieses Zeitabschnittes aufzeigen.

Bei den Steppenelefanten wird der Uber-
gang von A. meridionalis zu M. trogontherii
wihrend der Waldzeit im Mosbachium vor-
tibergehend in den Hintergrund gedringt.
Stattdessen tritt erstmals im mitteleuropai-
schen Pleistozin der Waldelefant mit P.
antiquus-Frithformen auf.

Bei den dicerorhinen Nashornern bleibt
hingegen fiir die ganze Zeit D. etruscus
vorherrschend, was beim etruskischen Nas-
horn auf eine weniger enge Umweltbindung
schliessen lidsst als bei den Elefanten. Ele-
fanten und Nashorner befinden sich in der
formenreichen Gesellschaft der Paarhufer.
Unter diesen sind Formen verbreitet, die auf
Gattungsebene mit den heutigen tberein-
stimmen, wie bei den Nichtwiederkiduern
das urtiimliche Flusspferd Hippopotamus
antiquus, bei den Wiederkiuern der Breit-
stirnelch (Alces latifrons), der cromerzeitli-

che Dambhirsch (Dama clactoniana) und der
Waldwisent (Bison schoetensacki). Manche
Paarhufer lassen sich von den rezenten For-
men nicht einmal mehr artlich unterschei-
den, so das Wildschwein (Sus scrofa), das
Reh, (Capreolus capreolus) oder der Rot-
hirsch (Cervus elaphus). Vom Rot- bzw.
Edelhirsch sind im Altpleistozin jedoch
noch keine Kronenhirsche nachgewiesen.
Deshalb wird der altpleistozine Hirsch auch
als Cervus elaphus acoronatus bezeichnet.
Schliesslich treten erstmals Formen auf, die
noch wihrend des weiteren Verlaufes des
Eiszeitalters wieder aussterben, wie die ech-
ten Riesenhirsche mit ihrem ersten mittel-
europidischen Vertreter Praemegaceros ver-
ticornis.

Bei den Raubtieren wiegen von jetzt ab
Formen vor, die sich von den rezenten Arten
nicht mehr unterscheiden lassen. So vor
allem die Tipfelhyine (Crocuta crocuta)
und der Lowe (Panthera leo). Diese beiden
Formen wurden friiher, wegen ihrer Grosse
zu den Hohlenformen, Crocuta spelaea und
Panthera spelaea gestellt. Ausserdem ist der
Wolf (Canis lupus) verbreitet, withrend der
Panther (Panthera pardus) selten vor-
kommt. Daneben kommen Vorliufer rezen-
ter Arten vor, z.B. der Fischotter, Lutra
simplicidens, und der Vorfahre des Héhlen-
biaren, Ursus deningeri. Wie im Villafran-
chium ist die sibelzihnige Grosskatze Ho-
motherium latidens das auffallendste Raub-
tier.

Schliesslich treten bei den Nagetieren
zwei grosse Formen auf, die in den Mosba-
chium-Faunen den Lebensraum der heuti-
gen Biber verkorpern: Neben dem europiii-
schen Biber (Castor fiber) ist es das grosse
Trogontherium cuvieri, welches den kanadi-
schen Biber noch an Grosse tibertrifft.

Mit zunehmender Versteppung im jiing-
sten Teil des Mosbachium und mit fort-
schreitender Abkiihlung gegen das Mindel-/
Elster-Glazial hin, kommen Formen mit ge-
ringeren Temperaturanspriichen auf, wie
die Wildziege Soergelia elisabethae und ein
urtiitmlicher Vielfrass (Gulo schlosseri). Vor
allem aus dem Kreise der Wiederkiiuer tre-
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ten Formen hinzu, die erstmals im Verlaufe
des Pleistoziins den Lebensraum der Tundra
kennzeichnen. Es sind dies die beiden Mo-
schusochsen: Praeovibos priscus und Ovibos
moschatus, sowie das Rentier (Rangifer tar-
andus). Rangifer tarandus und Ovibos mo-
schatus kann man nicht mehr von den rezen-
ten Vertretern unterscheiden. Schliesslich
muss auch bei den Wiederkiuern eine grosse
Form erwihnt werden, deren Klimabindung
offensichtlich nicht so eng ist wie bei den
Vorgenannten. Es ist der Steppenwisent
(Bison priscus). Er wird sowohl in der Loss-
steppe, als auch allgemein in offenen Land-
schaftstypen angetroffen.

Die Sonderung der Lebensriume im aus-

klingenden Mosbachium und im Verlaufe
des Mindel-/Elster-Glazials wird bei den
Nashérnern offensichtlich; denn es kommt
Zur Gkologischen Differenzierung in die
Waldform Dicerorhinus kirchbergensis, die
SFeppenf()rm Dicerorhinus hemitoechus und
die Tundrenform Coelodonta antiquitatis.
Wiihrend des Mindel-/Elster-Glazials verar-
men die Wirbeltierfaunen sowohl in der
Artenzahl als auch beziiglich der Individu-
enzahl, was durch die geringe Anzahl der
Belege zu dokumentieren ist.
_Im Mittel- und Jungpleistozin nimmt die
Okologische Differenzierung stark zu, und
die Zeiteinheiten fiir diese Differenzierung
Wﬁ:rtlen kiirzer. Deshalb muss man einerseits
die kennzeichnenden Lebensriume ge-
trennt betrachten, um eine Fauneniibersicht
2u erhalten (Tab. 2), andererseits wird ver-
Sucht, die wenig augenfilligen Wandlungen
In einzelnen Lebensriumen wihrend der
Kurzen Zeit des Mittel- und Jungpleistozins
anzudeuten.

Die Holstein-Warmzeit wird vorherr-
Schend dokumentiert durch Waldfaunen
(Tab. 2, 3) mit dem Waldelefanten und dem
Waldnashorn. Sie werden begleitet von
Zahlreichen Geweihtriigern und zwar ausser
den heutigen Arten vom Riesenhirsch (Me-
8aloceros ~ giganteus), dem Breitstirnelch
(Alces latifrons) und einem Damhirsch (Da-
Ma clactoniana). Regelmissig, jedoch meist
selten, ist das mit dem rezenten tibereinstim-

mende Wildschwein. Wesentliche Neuerun-
gen erfahren wir tiber die grossen Rinder.
Der Waldwisent entspricht nun der rezenten
europdischen Form, Bison bonasus, und
erstmals tritt der Ur- bzw. Auerochse (Bos
primigenius) auf. Schliesslich kommen die
vorwiegend in wirmeren Steppenregionen
lebenden Pferde (Equus germanicus) und
Halbesel (Equus hydruntinus) auch in Wald-
faunen vor, und die Belege von Flusspferd
(Hippopotamus amphibius) und Wasserbiif-
fel (Bubalus murrensis) lassen auf klimatisch
besonders begiinstigte Standorte schliessen
(FRANZEN & v. KOENIGSWALD 1979).

Bei den Raubtieren kommt erstmals die
Streifenhyéne (Hyaena hyaena) und der da-
mals noch seltene Braunbir (Ursus arctos)
vor, und zu einem typisch pleistozinen
Fischotter (Aonyx antiqua) gesellt sich der
bis heute tberlebende Verwandte (Lutra
lutra). Bei den Nagetieren ist die eingangs
erwihnte Ausgestaltung der Wiihlmaus-
Backenzihne weigehend abgeschlossen,
was dadurch zum Ausdruck kommt, dass
Mimomys durch die Gattung der grossen
Scherméuse (Arvicola) abgelost wird.

Mit der auftkommenden Riss-/Saale-Kalt-
zeit werden bei den Wiihméusen 6kologi-
sche Differenzierungen in Steppen- und
Tundrenformen erkennbar. Das Steppen-
biotop wird dokumentiert durch den Step-
penlemming (Lagurus lagurus) und den
Hamster (Cricetus cricetus), die Tundra
durch den Berglemming (Lemmus lemmus)
und den Halsbandlemming (Dicrostonyx
torquatus), die von der Withlmaus Microtus
gregalis begleitet werden. Schliesslich treten
im Verlaufe der Riss-/Saale-Kaltzeit simtli-
che Nagetiere der heutigen arktischen Step-
pe auf. In dieser vorletzten, grossen Eiszeit
wird das Mammut regelméssig vom Woll-
nashorn begleitet. In dieser Zeit beginnt
auch der Nachweis von Hohlenfaunen mit
dem neben dem Mammut bekanntesten
Pleistozinsduger, dem Hohlenbéren (Ursus
spelaeus).

Das letzte Interglazial verursachte eine
Erwidrmung, welche in ihrem Optimum ho-
her war als im Holozin. Dafiir zeugt das
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Tab. 2

Gegeniiberstellung von Sdugetierfaunen in verschiedenen Lebensriumen
im Mittel- und Jungpleistozin

1. Tundra

Dicrostonyx torquatus
(Halsbandlemming)
Lemmus lemmus
(Berglemming)

Lepus timidus
(Schneehase)

Gulo gulo
(Vielfrass)
Alopex lagopus
(Eisfuchs)
Mammuthus primigenius
(Mammut)

Coelodonta antiquitatis
(Wollnashorn)

Rangifer tarandus
(Ren/Rentier)

Ovibos moschatus
(Moschusochse)

4. warme, kontinentale Waldsteppe (Savanne)

Die Séugetierfaunaist eine Mischfauna
zwischen3und 5

7. alpin

Die Siugetierfauna ist gekennzeichnet durch
Formen, die heute auf die Alpen beschriankt
sind: Capra ibex (Steinbock), Rupicapra
rupicapra (Gemse), Marmota marmota (Alpen-
murmeltier), Microtus nivalis (Schneemaus).
Die Verbreitung war im Pleistozén grosser.

2. subarktischer Wald

Sicista betulina
(Waldbirkenmaus)
Myopus schisticolor
(Waldlemming)
Clethrionomys rutilus
(Polarrételmaus)

Cethrionomys rufocanus
(Graurdtelmaus)

Lynx lynx
(Luchs)

Ursus arctos
(Braunbir)

Gulo gulo

(Vielfrass)

Alces alces
(Elch)

Cervus elaphus
(Rothirsch/ Edelhirsch)
Bos primigenius
(Ur/Auerochse)

Rangifer tarandus
(Ren/ Rentier)

6. Losssteppe

Die Siugetierfauna ist eine Mischfauna
zwischen 1 und 5 mit Bison priscus
(Steppenwisent).

8. Hohlen

Ursus spelaeus (Hohlenbiir), Crocuta spelaea
(Hohlenhyine), Panthera spelaea (Hohlen-
lowe), Mus musculus (Maus), Rattus rattus

(Ratte) als mogliche Hohlenbewohner (weitere
Erlduterungen siche Text).
Die Tabelle wurde zusammengestellt in
Anlehnung an KUHN-SCHNYDER 1968 und LoZEK
1982.
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3. gemiissigter Wald

Sciurus vulgaris
(Eichhornchen)

Glis glis
(Siebenschlifer)
Eliomys quercinus
(Gartenschlifer)
Muscardinus avellanarius
(Haselmaus)
Clethrionomys glareolus
(Rotelmaus)
Apodemus sylvaticus
(Waldmaus)

Lynx lynx
(Luchs)

Ursus arctos
(Braunbiir)
Elephas antiquus
(Waldelefant)
Dicerorhinus kirchbergensis
(Waldnashorn/Merck’sches Nashorn)
Hippopotamus antiquus
(Flusspferd)

Alces alces
(Elch)

Cervus elaphus
(Rothirsch/Edelhirsch)
Bos primigenius
(Ur/ Auerochse)
Bison bonasus
(Waldwisent)

Vorkommen des F lusspferdes, begleitet von
der Sumpfschildkrdte (Emys orbicularis) bis
hinauf nach England. Faunen der Eem-
Warmzeit sind aus zahlreichen Hohlensedi-
menten, Travertinablagerungen und Flézen
von Schieferkohle bekannt.

In den Hohlensedimenten herrschen die
Belege fiir die grossen Raubtiere vor: Hoh-
lenbir (Ursus spelaeus), Hohlenhyéne (Cro-
Cuta spelaea) und Hohlenlowe (Panthera
Spelaea). Dabei ist noch umstritten, ob diese
grossen Réuber tatsichlich vorwiegend
Héhlenbewohner waren, oder sich nur gele-
gentlich dorthin zuriickzogen. Jedenfalls

5. warme, kontinentale Steppe

Microtus arvalis
(Feldmaus)
Cricetus cricetus
(Hamster)
Spermophilus superciliosus
(grosses Ziesel)
Sicista subtilis
(Steppenbirkenmaus)
Lagurus lagurus
(Steppenlemming)
Allactaga jaculus
(Wiistenspringmaus/ Pferdespringer)
Microspalax leucodon
(Westblindmaus)
Allocricetulus bursae
(Zwerghamster)
Microtus gregalis
(Wiithlmaus)
Marmota bobak
(Steppenmurmeltier)
Ochotona pusilla
(Pfeifhase)
Equus przewalskii
(Przewalski-Wildpferd)
Equus hemionus
(Kulan/Halbesel)
Saiga tartarica
(Saiga-Antilope)

sind die Reste ihrer Beutetiere in Hohlen
nicht selten. Neben den grossen sind die
kleinen Hohlenbewohner bzw. -besucher er-
wihnenswert. Hier finden sich erstmals ech-
te Miuse (Mus musculus) und Ratten (Rat-
tus rattus), die vermutlich als Aasfresser
reiche Beute fanden. Und noch ein weiterer
Lebensraum wird im Jungpleistozin unter-
scheidbar, der durch die alpinen Elemente
(Tab. 2.7) vertreten wird. Unter den Huftie-
ren sind dies vor allem der Steinbock (Capra
ibex) und die Gemse (Rupicapra rupicapra).
Von den Nagetieren sind das Murmeltier
(Marmota marmota) und die Schneemaus
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(Microtus nivalis) anzufiihren. Vor allem die
beiden Wildziegenarten, die heute auf den
alpinen Raum beschrinkt sind, kamen da-
mals auch weit entfernt von diesem Raum
vor, so etwa im Rheinischen Schiefergebir-
ge. Deshalb wird der alpine Lebensraum fiir
diese Formen als Reliktareal angeschen.
Die letzte Eiszeit, die Wiirm-/Weichsel-
Kaltzeit, wird heute durchaus nicht mehr als
eine einheitliche Periode extremer Kilte
angeschen, sondern sie unterliegt hiaufigem
Wechsel zwischen kilteren Phasen und wiir-
meren  Zwischenzeiten (Interstadialen).
Deshalb kommen wiirmzeitlich alle in Ta-
belle 2 angedeuteten Faunenspektren vor,
wobei der Anteil der Elemente aus den
warm-kontinentalen Lebensriumen (4 und
5) stets sehr gering blieb. Grundsatzlich ist
hier zu berticksichtigen, dass die erwihnten
Faunenkomplexe der kennzeichnenden Le-
bensriume keine Lokaltaunen verkorpern,
sondern Kondensate mit dem Langzeitwert
Mittel- bis Jungpleistozin widerspiegeln.
Auf dieser Grundlage missten die wiirm-

Abb. 3: Schiidel eines Auerochsen (Bos primigenius) aus altholozinem Torf (Kt.

Frontalansicht (nach HONERMANN 1968). (x 0,2.)
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zeitlichen Lebensrdume eigentlich als syn-
chron betrachtet werden. Es kommt jedoch
ein Gesichtspunkt hinzu, der bisher nicht
hervorgehoben wurde. Beim Wechsel zwi-
schen Kalt- und Warmzeiten kam e¢s im
mitteleuropiiischen Raum zu Faunenwande-
rungen. Bei langzeitlichen Kilteeinbriichen
kam es zu Nord-Stid-Wanderungen, auf de-
nen die als arktisch geltenden Formen nach
Mitteleuropa vordrangen, wiahrend diejeni-
gen mit hoheren Temperaturanspriichen vor
allem nach Stdosten, doch auch nach Siid-
westen auswichen. Beizunehmender Erwiir-
mung, nach Abschluss einer Kaltzeit, dehn-
ten hingegen die wirmeliebenden Formen
ihr stidliches Verbreitungsgebiet gegen Mit-
teleuropa aus, withrend die Formen mit nie-
deren Temperaturanspriichen sich vor allem
auf Standorte in Nordosteuropa zurtickzo-
gen. Diese Wanderungen sind in unserer
bisherigen Betrachtung nicht beriicksichtigt
worden, weil der Faunenwandel in der Fau-
nenfolge stets offensichtlich war. Im Wiirm-
glazial ist der Zeitraum jedoch so kurz, dass
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Abb. 4: Saugetierfauna aus der eemzeitlichen Schieferkohle von Diirnten (Kt. ZH); 1: Elephas
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nicht einmal kleinste Wandlungen in der
flexiblen Kronenmorphologie der Siuger-
molaren zu beobachten sind. Dennoch wird
eine gewisse Abfolge erkennbar, wenn man
zusidtzlich dem Aussterben und den Areal-
verschiebungen einzelner, klimagebunde-
ner Sdugetierarten einen zeitlichen Aussa-
gewert zugesteht.

Der Waldelefant und das Merck’sche Nas-
horn, sowie mit ihnen der Wasserbiiffel und
wahrscheinlich auch das Flusspferd, ver-
schwinden mit dem Ausklingen der Eem-
Warmzeit endgiiltig aus Europa, wihrend
die iibrigen grossen Huf-und Raubtiere den
langsten Teil des letzten Glazials tiberdau-
ern. Aus der Zusammensetzung der inter-
stadialen Faunen geht hervor, dass viele
Faunenelemente den grossen Kilteeinbruch
des Hochwiirm nicht {iberstanden haben. Es
sind vor allem die grossen Hohlenraubtiere,
Hohlenbir, Héhlenhyéine und Hohlenlowe
sowie der Riesenhirsch, der Steppenwisent,
Pferde und Esel. Die ausgesprochenen Kalt-
formen wandern im Spitglazial nach Norden
aus, angefiihrt vom Moschusochsen und
Rentier, oder sterben in Mitteleuropa aus,
so vor allem die «Symboltiere» des Eiszeital-
ters, das Wollnashorn und Mammut. Letzte-
res markiert geradezu das Ende des Spitgla-
zials mit zahlreichen Uberresten in Mittel-
europa. Das jlingste 14-C-Datum fiir die
Schweiz liegt bei 10320 = 210 Jahren vor
heute (WEIDMANN 1974).

Dagegen {berlebten die Schwelle zum
Holozin in der Schweiz die folgenden gros-
sen Sdugetiere: Dachs, Fischotter und Mar-
der, Wolf und Fuchs, Wildkatze und Luchs,
sowie der Braunbir. Bei den Huftieren sind
es nur Paarhufer: Wildschwein, Edelhirsch,
Elch, sowie Auerochse (Abb. 3), Waldwi-
sent, Steinbock und Gemse. Wobei einige
heute nur noch als seltene Giste hier anzu-
treffen sind wie das Wildschwein oder insbe-
sondere der Wolf. Wihrend des Holoziins
sterben in unserem Raum aus: Braunbir
und Luchs sowie Elch, Ur und Wisent. Ein
recht exakter Termin fiir das Aussterben
kann jedoch nur fiir den Auerochsen ange-
geben werden. Das letzte Exemplar ist in

den Annalen des Klosters St. Gallen um das
Jahr 1000 erwihnt.

Dass es jedoch auch in heutiger Zeit zu
Neuankdmmlingen in der Fauna kommen
kann, zeigt nicht nur die bewusste Wieder-
einbiirgerung des Luchses in der Schweiz,
sondern auch das stindige Vordringen des
Marderhundes ((Nyctereutes procyonoides)
aus Osteuropa nach Westen und schliesslich
bei den Kleinsdugern die Einwanderung der
Bisamratte (Ondatra zibethica), zu welcher
sich erst kiirzlich Straus (1987) geidussert
hat.

Okologische Vergleiche
und Schlussfolgerungen

Aus der Tabelle 2 geht hervor, dass bei der
Gegentiberstellung von Lebensrdumen kei-
ne der dazu gestellten Siugetierfaunen von
den benachbarten tibergangslos zu trennen
ist. Auf dieselbe Schwierigkeit stosst man
bei der Erforschung von Arealverschiebun-
gen, die im Jungpleistozin und Holozén vor
allem fiir Kleinséuger bezeichnend sind. Das
zeigen sehr detaillierte Untersuchungen an
zahlreichen Beispielen in den Beitrégen von
v. KoeNiGswALD, MALEC und STorcH (siehe
Literaturverzeichnis). Selbst eine kurz zu-
sammengefasste Darstellung der Ergebnisse
wiirde den Rahmen dieses Beitrages spren-
gen. Um die Problematik der Klimaindika-
tion mit Wirbeltieren dennoch aufzuzeigen,
werden abschliessend zwei kleine, schon
lange bekannte Faunen einander gegen-
tibergestellt. Es ist die eemzeitliche Sduge-

Abb. 5: Wirbeltierfauna aus dem frithwiirmzeitli-
chen Torfmoor von Niederweningen (Kt. ZH);
l: Mammuthus primigenius (Mammut, mit Jung-
tier), 2: Coelodonta antiquitatis (Wollnashorn),
3: Equus przewalskii (Wildpferd), 4: Bison pris-
cus (Steppenwisent), 5: Canis lupus (Wolf, zwei
Tiere), 6: Arvicola terrestris (Schermaus), 7:
Lemmus lemmus (Berglemming), 8: Rana tempo-
raria (Grasfrosch). — Zusammengestellt nach
LANG 1892 und HONERMANN 1987.



KARL ALBAN HONERMANN  Faunenentwicklung im Quartir 167

N
“l']‘P{"’l.‘r‘ff/

i/
% \\"\“ h. \‘l{“‘l"{,“\
() o, \ c;i\\:il'

W
W

W

s
R NS
- R i
- NI
/ :-/‘N:{‘E&\\i\}‘&\? f\l\.,m
W s

~
IR o A

6" LY "
S :
= Z

) %

=

- 22

= RN e //{///f//p



168

Mitteilungen der Naturforschenden Gesellschaft Luzern Band29 1987

tierfauna aus den Schieferkohlen von Diirn-
ten/ZH und die frithwiirmzeitliche Wirbel-
tierfauna von Niederweningen/ZH. Die
Diirntener Fauna besteht nur aus Waldele-
fant, Waldnashorn, Rothirsch, Elch und Ur
(Abb. 4). Obwohl diese Fauna sicher sehr
unvollstindig ist, weil beispielsweise Klein-
siuger fehlen, dokumentiert sie doch recht
gut den Biotop des Waldes in kiihl-gemassig-
tem Klima (Tab. 2.3). Dabei weisen die
Wiederkéduer, insbesondere der Elch, auf
die kiihlere Parklandschaft hin.

Die Fauna von Niederweningen ist ausge-
wiesen durch Mammut, Wollnashorn, Wild-
pferd, Steppenwisent, Wolf, Schermaus,
Lemming und Grasfrosch (Abb. 5). Auch
bei dieser Fauna ist die Uberlieferung sicher

unvollstindig. Sie spiegelt jedoch ein breites
Spektrum wider. Ausserdem kommt noch
ein weiterer Umstand hinzu: von demselben
Fundpunkt sind Uberreste mehrerer Mam-
mutindividuen verschiedenen Alters nach-
gewiesen. Darunter befindet sich ein sehr
junges Mammutkalb (Abb. 6); bis heute das
einzige aus der Schweiz (LANG 1892). Wenn
von einem Fundpunkt Individuen derselben
Art und so unterschiedlichen Alters vorlie-
gen, dann lassen die Fundumstinde den
Schluss zu, dass der Lebensraum und der
Sterbeplatz der Tiere unmittelbar benach-
bart waren, was fiir die 6kologischen
Schlusstolgerungen sehr wichtig ist. Auf-
grund der Faunenzusammensetzung ist fir
den Lebensraum auf eine Losssteppe (Tab.

i
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Abb. 6: Fragmente des rechten Ober- und Unterkiefers eines sehr jungen Mammuts von Nieder-
weningen (Kt. ZH) in Aussenansicht (nach HONERMANN 1985). (X 0,8.)
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2.6) bzw. subarktische Kiltesteppe zu
schliessen, wie sie in mehreren Stadialen des
Wiirmglazials anhand von Landschnecken-
faunen erkennbar ist (Lozek 1964, 1982).
Die typischen Siuger dazu sind Mammut,
Wollnashorn und Lemming. Es fehlt in der
Fauna die Ergénzung durch Rentier und
Moschusochse, die heute wie damals unter
hocharktischen Bedingungen leben (FLEROV
1982). Von den grossen, wenig kiilteemp-
findlichen Wiederkiuern ist lediglich der
Steppenwisent vorhanden. Er verstirkt je-
doch nicht den arktischen Charakter der
Fauna. Mit Sicherheit ebenfalls keine arkti-
schen Formen sind Wildpferd, Wolf und
S_Chermaus. Sie weisen geringe Temperatur-
bindungen auf und sind deshalb als Klima-
Indikatoren weniger geeignet. Der Gras-
frosch, der als Amphibium auf den ersten
Blick nicht so recht in die Fauna passen will,
st bekanntlich ausserordentlich anpassungs-
téahig an kiltere Temperaturen, worauf erst
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