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Faunenentwicklung im Quartär

Karl Alban Hünermann

/t&sfractam

Die bedeutendsten Faunenwandlungen im Quar-
tiir werden mit Elefanten, Huftieren und Klein-
Säugern dokumentiert. Faunenelemente werden
als Biotopindikatoren, insbesondere im Mittel-
und Jungpleistozän diskutiert.

/îéîMme

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

Der Beginn des Quartärs sowie der grösste
Teil seines Ablaufes im Eiszeitalter sind im
Räume der heutigen Schweiz anhand erhal-
tungsfähiger Überreste der eiszeitlichen
(pleistozänen) Tierwelt nicht nachweisbar.
Deshalb klafft in unserem Land eine grosse
Dokumentationslücke zwischen der jung-
sten Fauna im Tertiär und der ältesten im
Pleistozän: die jüngsten Tertiärablagerun-
gen mit Fauna in der Schweiz nach Ende der
Molassesedimentation sind die Vogesensan-
de im Becken von Charmoille im nordwestli-
chen Jura. Die ältesten Ablagerungen mit
Säugetierresten im Pleistozän 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,

/l/w'fracf

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.

Wertvolle Hinweise zu diesem Beitrag erhielt ieh vor allem von
den Herren Proff. K.-D. Adam, Stuttgart, G. Furrer, Zürich,
W. von Koenigswald, Darmstadt, und E. Kuun-Schnyder,
Zürich. Die Abbildungen und die Tabelle l zeichnete mit
altbekannter Meisterschaft Herr Orro Garraux, Basel. Prof.
H. Rieber, Zürich, ermöglichte die Ausführung und Gestaltung
dieses Beitrages. Allen genannten Herren gilt auch an dieser
Stelle mein aufrichtiger Dank.
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obermiozäne Hipparionfauna, benannt
nach dem dreizehigen Pferd Hipparion, wel-
ches im Obermiozän (im Vallesium, nach
neuerer stratigraphischer Gliederung,
Fahlbusch 1981) in Mitteleuropa auftritt. In
den Schottern der echten Hochterrasse, die
Hantke (1978) in die Riss-Kaltzeit stellt,
sowie in risszeitlichen Lössen (Stehlin 1922)
sind bisher nur spärliche Reste von Elefan-
ten und Nashörnern sowie vom Hirsch und
Biber nachgewiesen, mit denen sich keine
sicheren stratigrafischen und ökologischen
Aussagen belegen lassen.

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

7/zsforàc/zes

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

benen Mammutknochen, die der Basler
Arzt Felix Platter 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-
eher in die Literatur ein (Abel 1939). Über
hundert Jahre später 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 E/ep/zas pn'mzgemzzs und unterschied ihn
deutlich von den beiden heutigen Elefanten-
arten. Aufgrund der Prioritätsregeln wird er
seitdem als MammMt/zus pr/m/gemus (Blu-
menbach 1799) bezeichnet.

Noch ein weiterer Fund ist für die Ent-
wicklung unserer Vorstellung von dem Be-
griff Pleistozänfauna historisch bedeutungs-
voll. Im Jahre 1708 wurde im Steinbruch von
Flurlingen bei Schaffhausen ein Hirschske-
lett ausgegraben. Johann Jakob Scheuch-
zer (1716) erwähnt dieses Skelett in seinem
«Museum Diluvianum» unter den «Quadru-
peda diluviana». Wenn Scheuchzer das
Hirschskelett bei den diluvialen Vierfüssern
unterbrachte, so ist dieser Fund nicht im
heutigen Sinne als pleistozän anzusehen.
Der Begriff Diluvium wurde nämlich erst-
mais 1823 von Buckland (Murawski 1983)
auf geologische Ablagerungen angewendet.
Es kommt hinzu, dass Scheuchzer den in
Flurlingen als Baustein gebrochenen Kalk-
tuff für eine rezente Sinterbildung hielt (Hü-
nermann 1983). Deshalb konnte auch Cu-
vier noch 1823 die Hirschknochen als rezent
ansehen. Auf den pleistozänen Charakter
des Tuffes wies erstmals Merklein (1869)
hin, und Heer deutete bereits 1865 das Vor-
kommen des Bergahorns im Kalktuff als

pleistozänes Relikt. Einen weiteren Beitrag
zur Lösung 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 Srar/y/zrzezzzz /rufta/m Typ,
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welcher nach Lozek (1964) in frühglazialen
Ablagerungen kennzeichnend ist. Das inter-
glaziale Alter des Kalktuffes konnte mit der
Entdeckung des Merck'schen Waldnashorns
Dzceroz/z/m/.v /«>r/z/)ergem'z,y) durch Meister
1898 endgültig bestimmt werden.

Zur ßec/ezzüzng ez'mger SäMgeü'ergrnppe«
/z'zr r/z'e G/zec/mzzzg r/e.v P/eisfozäns

Die auffallendste und am besten belegte
Formen-Abfolge unter den grossen Säuge-
tieren des Eiszeitalters ist die der Elefanten
(Adam 1961, 1964, 1969). Sie ist mit der
Grosswiichsigkeit dieser Tiere begründet,
beruht jedoch vor allem auf dem relativ
häufigen Vorkommen der widerstandstahi-
gen Backenzähne. Obwohl die Stosszähne
als Fundgut viel imposanter sind und -
zumal beim modernen, maschinellen Abbau

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

Die Backenzähne der Elefanten bestehen
aus Serien von Schmelzlamellen, die an der
Kronenbasis ineinander übergehen (Abb. I).
Die Hohlräume der einzelnen Lamellen sind
mit Zahnbein ausgefüllt. Die Lücken zwi-
sehen den Lamellenflächen sind hingegen
durch Zementauskleidung fest miteinander
verbacken. Ausserdem werden die ganzen
Zähne von einem mehr oder weniger ge-
schlossenen Zementmantel umhüllt. Insbe-
sondere die ontogenetisch zuletzt ausgebil-
deten Backenzähne unterscheiden sich bei
den typischen Vertretern der pleistozänen
Elefantenarten deutlich durch Anzahl,
Form und Grösse der Lamellen sowie die
Beschaffenheit des Schmelzes. Auf die Be-
deutung dieser Merkmale ist Adam bereits
1952 ausführlich eingegangen, und Kuhn-
Schnyder (1968) hat das Ergebnis eindrück-

Abb. 1: Bauplan des Backenzahnes eines Elefanten, a: Längsschnitt, x 0,5, b: einzelne Lamelle ohne
Abnutzungsspuren in Flächenansicht, x 0,25, c: Molar in Kauflächenansicht, Lamellen mit Abra-
sionsspuren, x 0,25. (Nach Hünermann 1985.)
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lieh dargestellt. Aus diesen Beiträgen ist
ersichtlich, dass wir es bei den pleistozänen
Elefanten mit zwei getrennten Stammlinien
zu tun haben, die sich während des Alt-
pleistozäns ökologisch differenzieren (Ta-
belle 1).

Während im ausklingenden Tertiär, d.h.
im Jungpliozän, die beiden letzten Masto-
donten, der höckerzähnige A«anars arver-
«cn.v/.y und das jochzähnige Zvgo/o/V/odo«
borswd in Mitteleuropa die Szene der Rüs-
seiträger beherrschen, teilen sie diese Rolle
im Ältestpleistozän (Villafranchium) mit
Arc/dd/s/codorc meridiona/w, dem Südele-
fanten. Dieser erste echte Elefant ist in
Mitteleuropa zunächst nur durch spärliche
Reste belegt, wird aber im Verlaufe des

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

Der Südelefant lässt diesen Steppencha-
rakter im ersten Entwurf am Gebiss erken-
nen: seine Backenzähne sind zwar nur aus

wenigen und mässig hohen Lamellen aufge-
baut, doch sind diese Lamellen mit einer
dicken Schmelzschicht ausgestattet. Eine
derartige «Reserve» für zunehmenden
Schmelzverbrauch deutet den Übergang zu
harter, saurer Grasnahrung an. Sie ist auch
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Tab. I: Zeitliche Abfolge bei den Elefanten und Nashörnern im Pleistozän Mitteleuropas (nach
Hünermann 1985, leicht verändert).
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einer der Hauptgründe dafür, warum
A. mem/zozza/zs heute gerne gemeinsam mit
seinen Nachfolgern, dem eigentlichen Step-
penelefanten und dem Mammut, in die Gat-
tung Mommi/Ai/s gestellt wird. Der Südele-
fant kommt also in der Literatur auch als
A/flAnmuf/ury merzV/zozza/i.v vor.

Während des Altpleistozäns wird A. men-
d/ona/L allmählich von dem typischen Step-
penelefanten, Mammut/u«' /rogonf/zera, ab-
gelöst. Die M. rrogoM/zera Typusformen
weisen gegenüber A. merä/zowa/zs an den
Backenzähnen eine starke Zunahme der La-
mellenzahl auf. Die Lamellen sind breit und
dünn, und ihr Schmelz ist stark gefaltet. Auf
diese Weise erreichte M. ZrogoM/zm'z eine
Vermehrung des Schmelzes in der Kau-
fläche, ohne class die Schmelzdicke weiter
zunehmen musste.

Trotz der Anpassung von AT frogoM/zen'z
an ein Steppenbiotop, ist er keine typische
Kaltform gewesen. Während des ersten
grossräumigen Glazials, der MindeL/Elster-
Kaltzeit, beginnt sich unter den Steppenfor-
men der Eiszeitelefanten der Übergang vom
W. trcmgom/îmï zum Mammut (Mamm«-
dmspn'mzgemiLs) abzuzeichnen. Dieser Pro-
zess setzt sich in der Riss-/Saale-Kaltzeit
fort, wobei die Steppenelefanten dieses Gla-
zials dem typischen Mammut zunehmend
ähnlich, d.h. «primigenoid», werden. Die
Typusformen von Mammm/u« /mmugtwu.v
bilden schliesslich die beherrschende Ele-
fantenform des letzten Glazials, der Würm-/
Weichsel-Kaltzeit. M. /jr/miyem'w.v weist an
seinen Backenzähnen eine hohe Anzahl
dicht gedrängt stehender Lamellen auf. Seit
Blumenbach 1799 ist unsere Kenntnis über
das Mammut durch viele namhafte Forscher
(siehe Kuhn-Schnyder 1968) und eine Fülle
von Belegmaterial in einem Masse berei-
chert worden, dass man Mammtd/zt« prz'mz-
gemuj CBlumenbach 1799) nicht nur als das
bekannteste Säugetier des Eiszeitalters, son-
dern als das am besten beschriebene Fossil
überhaupt bezeichnen kann.

Zwischen A. mtvù/zoua/z.y, M. trogo/zf/zen;
und M. przmzgeAzzzzY sind soviele minuziöse
Ubergänge nachgewiesen, dass aus den drei

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

Die Rolle der Steppenelefanten als Leit-
fossilien des Eiszeitalters wird ergänzt durch
ihre Bedeutung als Faziesfossilien im wech-
seiweisen Vorkommen mit dem Waldelefan-
ten (Adam 1952). Frühformen des Waldele-
fanten, Pa/aeo/oxot/ozz a/zZzV/zzzz.v, kommen
erstmals häufiger in der altpleistozänen
Waldzeit vor, durch die im prämindelzeitli-
chen Mosbachium (Adam 1964) eine ältere
von einer jüngeren Steppenzeit unterschie-
den wird. Diese Waldzeit wird — im Gegen-
satz zu anderen Auffassungen - mit der
Cromer-Warmzeit korreliert (Tobien 1975).
Während P. a«ZzV/zzzz.s in der jüngeren Step-
penzeit des Mosbachiums allmählich wieder
aus Europa verschwindet, repräsentiert er in
der Flolsteinwarmzeit mit Typusformen und
in der Eem-Warmzeit mit Spätformen das

typische, interglaziale Waldbiotop.
Die Waldelefanten weisen an den Bäk-

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

Die stratigraphisch-ökologische Interpre-
tation der Elefanten für die Gliederung des
Pleistozäns lässt sich ergänzen durch Vertre-
ter aus der Familie der Nashörner fP/zzVzoce-

rofzr/ae), obwohl bei diesen die morphologi-
sehen Beziehungen nicht so deutlich zutage
treten wie bei den Elefanten. Die jochzähni-
gen Molarkronen der Nashörner bestehen
im Oberkiefer aus einer Aussenwand und
zwei mit ihr verbundenen, hintereinander-
stehenden Querjochen. Auch hier spielt die
Beschaffenheit des Schmelzes, vor allem für
die ökologische Differenzierung, eine wich-
tige Rolle (Abb. 2).
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Die pleistozänen Nashörner werden - mit
Ausnahme des kaltzeitlichen Wollnashorns

- zur Gattung Dice/w/tmMS gestellt. Die
dicerorhinen Nashörner stellen die älteste
und langlebigste Gruppe der Nashornver-
wandschaft. Sie treten bereits zu Beginn des
Jungtertiärs auf, und ihre Terminalform ist

das urtümlichste der heutigen Nashörner:
D/ceror/ii'nuj sMma/razsw, das Sumatra-Nas-
horn.

Als Begleiter der letzten Mastodonten
wechselt das langschnäuzige D/cerorAwius
megar/t/MMs vom Jungpliozän in das ältest-
pleistozäne Villafranchium über. Dort wird

Dung-
pleistozân

Mittel-
pleistozân

Alt-
pleistozân

Ältest-
pleistozân

Dicerorhinus
etruscus

Dicerorhinus
megarhinus

Dicerorhinus
kirchbergensis

Dicerorhinus
hemitoechus

Coelodonta
antiquitatis

ung-
pl iozän

Abb. 2: Aussenwände der Oberkiefer-Backenzähne pleistozäner Nashörner und zeitliche Abfolge der
Nashornarten; warmzeitliche Formen niederkronig mit glatter Schmelzoberfläche, kaltzeitliche
Formen hochkronig mit rauher Schmelzoberfläche. (Nicht massstäblich!)
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es sehr bald ersetzt durch das kleine, gedrun-
gene Etruskische Nashorn (Diceror/iimis
etrasci/s). Ob beide Formen im Villafran-
chium Mitteleuropas von einer dritten, mor-
phologisch vermittelnden Form begleitet
werden, die Gwenn (1972) Dicerw/nm«
yeanvim/ nennt, ist noch nicht bekannt. Im
Gegensatz zu Ara/iiäiscoäon menr/iona/is
überdauert D. efrasci« nahezu das ganze
Mosbachium und kommt gegen Ende der
jüngeren Steppenzeit in einer kurzen Über-
gangsphase zusammen mit dem grossen
Waldnashorn, Dicero/7izni/.s &iVc/zfrergmsiJ
und dem etwas kleineren Steppennashorn,
Qiceror/imwi /lemiYoec/zizs, vor. Die Belege
für diese beiden Formen sind vor der Min-
del-Kaltzeit noch sehr spärlich. Mit zuneh-
mend glazialem Milieu begleitet nur der
Einwanderer, Coe/or/onla a/â/r/aàato, das
Wollnashorn, die Steppenelefanten. In den
folgenden Zeitabschnitten des Mittel- und
Jungpleistozäns ist das Waldnashorn, wel-
ches auch als Merck'sches Nashorn bezeich-
net wird, regelmässiger Begleiter des Wald-
eletänten, während das Wollnashorn in Ge-
Seilschaft des zunehmend typischeren Mam-
muts auftritt. In den Übergangsphasen von
Kalt- zu Warmzeiten und von Warm- zu
Kaltzeiten rückt das Steppennashorn, D.
^Wtoec/ziM zusätzlich zu D. /ara/äzer^emiv
auf den Plan. Damit ist ein wichtiger An-
haltspunkt für die Kennzeichnung solcher
Steppenphasen im Übergangsbereich ge-
geben.

Möglichkeiten zur Unterscheidung der er-
wähnten Nashornformen hat Adam bereits
1961 zusammengefasst und neuerlich wieder
an einem Beispiel diskutiert (Adam 1986). In
Abbildung 2 sind die Aussenwände der Mo-
larkronen zusammen mit den Verbreitungs-
Zeiten dargestellt. An den Aussenseiten der
Molarkronen wird deutlich, dass die Wald-
nashörner D. megar/iiniis, D. elra.vca.v und
P- Ura/äze/^en.v/.v niedrige Molarkronen mit
insbesondere niedrigen Aussenwänden auf-
weisen, deren Schmelzbedeckung glatt und
relativ dünn ist. Dabei ist zu beriicksichti-
Son, dass diese Nashornformen offensicht-
uch keine so differenzierte Nahrungsanpas-

sung aufweisen wie die gleichzeitigen Ele-
fanten. Das geht besonders aus dem durch-
laufenden Vorkommen des etruskischen
Nashorns im Altpleistozän hervor. Eine Dif-
ferenzierung ist erst später, mit dem Auftritt
von D. /lemäoec/iM.y erfolgt. Bei den Step-
pennashörnern ist die Aussenwand der Mo-
larkronen höher, und der dicke Schmelz hat
eine rauhe Oberfläche. Diese Unterschiede
zum Waldnashorn sind sicher auf verschie-
dene Ernährungsweisen und damit auf un-
terschiedliche Klimaanpassungen zurückzu-
führen.

Ein weiteres Merkmal, das bei Coe/or/on-
la aaäc/tafato als Kälteanpassung interpre-
tiert wird, ist die Verknöcherung der Nasen-
Scheidewand. Ansätze dazu sind auch bei D.
/iemiIoec/it(.y (Staesche 1941) und Terminal-
formen des etruskischen Nashorns (Guerin
1980) erkennbar.

Die bisher erwähnten Elefanten und Nas-
hörner eignen sich unter den grossen Säuge-
tieren des Eiszeitalters besonders gut für
eine stratigraphische und zugleich ökologi-
sehe Gliederung des Pleistozäns in Mittel-
europa, wie sie Adam (1964) vorgeschlagen
hat. Darin kommen sowohl die Grundsätze
der Formentfaltung in der Zeit als auch die
Formenvielfalt infolge der klimabedingten
Wanderungen zum Ausdruck. Weitere
Gruppen von Grosssäugern lassen sich in
diese Gliederung gut einfügen, doch sind
ihre Rollen nicht so augenfällig und Ricken-
los, weshalb sie im folgenden Kapitel im
Rahmen der Faunenfolgen behandelt wer-
den. Es sind dies unter den Huftieren bei
den Unpaarhufern (Fen'.v.vor/ncry/a) die Pfer-
de, bei den Paarhufern (Artiodacly/a) einer-
seits Nichtwiederkäuer: Schweine und
Flusspferde, andererseits Wiederkäuer:
Hirsche und Rinder. Schliesslich sind bei
den Raubtieren (Carnivora) vor allem die
Wölfe und Grosskatzen bemerkenswert.

Ihnen gegenüber steht die unübersehbar
grosse Zahl der Kleinsäuger. Darunter ver-
steht man keine systematische sondern eine
arbeitsmethodische Einheit: während bei
den Grosssäugern die Diagnostizierung des
Gebisses und der Skelettelemente mit blos-
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sem Auge erfolgen kann, wird zur Bestim-
mung von Kleinsäugerzähnen und -knochen
die Lupe oder gar das Mikroskop benötigt.
Studien an grossen Serien von Kleinsäuger-
resten ergänzen seit einigen Jahrzehnten in
zunehmendem Masse unsere Kenntnis über
Ablauf und Lebensbedingugen des Eiszeit-
alters. Die Kleinsäuger — es handelt sich
hier im wesentlichen um Nagetiere und In-
sektenfresser - weisen gegenüber den
Grosssäugern wesentlich schnellere Genera-
tionenfolgen und bedeutend grössere Ver-
mehrungsraten auf. Daraus folgt, trotz ge-
ringer Grösse der Einzeltiere, eine sehr ho-
he Ausbreitungsgeschwindigkeit der Arten.
Ausserdem haben sie mit ihrer unermessli-
chen Formenfülle und vielfach sehr engen
Bindung an ganz spezifische Umweltbedin-
gungen nicht nur alle grossen Biotope, son-
dem auch die kleinen ökologischen Nischen
erobert. Schliesslich gewährleistet ihre un-
vorstellbar grosse Individuenzahl ein viel
dichteres Netz an Fundpunkten. Diese Ei-
genschaften führen nicht nur zu einer Ver-
feinerung der stratigrafischen Gliederung,
sondern wirken sich auch vorteilhaft auf die
Möglichkeit von Korrelationen zwischen
verschiedenen, regional umgrenzten Le-
bensräumen aus. Deshalb wird für Biotop-
Diagnosen zunehmend den Kleinsäugern
der Vorzug vor den Grosssäugern gegeben
(Niethammer & Krapp 1982).

Eine Übersicht der minuziösen Wandlun-
gen auch nur weniger Kleinsäugergruppen
würde 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
Quartär vollzogen hat, lässt sich ohne gründ-
liehe Einführung nicht darstellen. Dies ver-
deutlicht der Beitrag von Fejfar & Heinrich
über die für die Quartärstratigraphie so be-
merkenswert wichtige Familie der Wühl-
mäuse (Amco/iV/ae). Doch gerade das Bei-
spiel der Amco/ii/ae veranschaulicht, dass
die Gebiss-Baupläne von Gross- und Klein-
Säugern denselben Prinzipien folgen. So bil-
den auch hier die Vermehrung der Kronen-

elemente, deren Vergrösserung und Höhen-
Wachstum, die Abwandlungen des Schmel-
zes sowie Einlagerungen von Kronenzement
die Hauptrolle bei der Abfolge in Formen-
reihen (von Koenigswald 1982).

Im Gegensatz dazu können die durchwegs
seltenen Funde von Fischen, Amphibien,
Reptilien und Vögeln nur gelegentlich zur
Erörterung ökologischer Gesichtspunkte
herangezogen werden. Unter den Wirbello-
sen kommt ganz besonders den Landschnek-
kenfaunen eine hohe Wertigkeit für die kli-
matische Beurteilung von Lebensräumen zu
(Lozek 1964,1982). In ganz wenigen Fällen
können daran sogar zeitliche Veränderun-
gen festgestellt werden (Kowalski 1986,
Mania 1978). Einige Untersuchungsergeb-
nisse liegen auch für Insekten und Ostrako-
den (Diebel & Pietrzeniuk 1978) vor. Die
bisherigen Ergebnisse sind jedoch noch
nicht überregional auf Mitteleuropa an-
wendbar.

Die w/cMgVe« Ereignisse
in r/er r/iiarfären Eaiinen/o/ge

Die auffallendsten Veränderungen in der
Abfolge der Quartärfaunen Mitteleuropas
sind zweifellos bei den Säugetierfaunen zu
beobachten. Deshalb werden diese im fol-
genden vorwiegend behandelt. Dabei stützt
sich die Betrachtung vor allem auf die im
Literaturverzeichnis erwähnten Originalar-
beiten und zusammenfassenden Übersieh-
ten von Adam, Heintz, Kahlke, Kowalski,
Musil, Thenius und Tobien.

Im ausklingenden Tertiär waren die Ma-
stodonten und £>iceiw/îinns megai7n>uiy be-
gleitet von zahlreichen weiteren Huftierfor-
men. Von den Unpaarhufern waren es Ter-
minalformen des dreizehigen Pferdes //ip-
parion, welches die Tertiär-Quartär-Wende
nicht überdauerte. Bei den Paarhufern war
die Gruppe der Nichtwiederkäuer (=Suifor-
mes) vertreten durch ein kleines Wild-
schwein (Sil? minor) und die Gruppe der
Wiederkäuer (Ram/«an I/o) durch Hirschar-
tige (CerviV/ae) und Rinderartige (ßovi'r/ae).
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Die Ruminantia sind wegen ihres sehr ein-
förmigen Gebisses an den Backenzähnen
nur schlecht zu unterscheiden. Man erkennt
sie leichter an ihren Schädelfortsätzen, den
Geweihen bei den Cem'äae und den Stirn-
zapfen bei den PcmY/ae. Die CemY/ae 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, südostasiatischen Sambar
(Rusa umco/or). Bei den Povir/ae trat Para-
60s auf, der älteste Vorfahre der echten
Wildrinder. Seine Stirnzapfen vermitteln in
Form (rinderartig) und Stellung (antilo-
penartig) zwischen bisonartigen Wildrin-
dern und Antilopen mit einfachem Gehörn.
Ausserdem ist aufgrund der Schädelfunde
anzunehmen, dass nur die männlichen Tiere
Stirnzapfen trugen. Bei den Raubtieren tre-
ten vor allem urtümliche, echte Hyänen auf,
und in der Familie der Wühlmäuse machen
sich erste Ansätze zur Hochkronigkeit der
Backenzähne bemerkbar (M/momy.v und
weitere Gattungen).

Beim Übergang vom Tertiär zum Quartär
machen sich bei den Grosssäugern Moderni-
sierungen bemerkbar. Während des Villa-
franchium treten als Begleiter des Südele-
fanten und vor dem Erscheinen des etruski-
sehen Nashorns echte Pferde der Gattung

und eine den Wildrindern ähnlichere
Form, Lepfobox, auf. Die Stirnzapfen von
üepfobos sind schon weiter rinderartig seit-
'ich abgesenkt als bei Paradox, doch kom-
men auch hier nur bei den Männchen Stirn-
zapfen vor. Mit dem etruskischen Nashorn
wird die ältestpleistozäne Fauna bereichert
durch grössere Schweine (Sus rtrozzi), erste
Flusspferde (///ppopofamus anU'c/uus), so-
wie die mutmasslichen Vorfahren der Rot-
hirsche (Croicetoceros ramosus), Rehe
(«Cervus» cusauus), Damhirsche (Arverno-
ceros arc/e;) und Elche (Libra/ces ga/Pcas).
Ausserdem kommt noch eine grosse
Hirschart vor (Euc/aäoceros .veuezenrt.v und
weitere Formen), die entweder in die Vor-
fahrenschaft der Riesenhirsche zu stellen ist,
oder deren kammförmig angeordnete Ge-

weihsprosse als erste Anklänge an das Ge-
weih der Rentiere angesehen werden
können.

Der hohen Zahl grosser Pflanzenfresser
zufolge, bilden viele Raubtierformen Ele-
mente der Villafranchium-Faunen. Durch-
wegs sind es Vorläuferarten noch heute le-
bender Carnivora. Es kommen aber auch
ausgestorbene Gruppen vor, wie die beson-
ders auffallenden Säbelzahn-Grosskatzen
mit ausserordentlich stark verlängerten Eck-
zähnen im Oberkiefer. Darunter ist die Gat-
tung //oraof/iertum von Löwengrösse und
Megarrt/zerecm von Panthergrösse. Ebenfalls
von der Grösse eines Panthers, jedoch mit
normalem Katzengebiss ist Fe/rt tovearza,
während Pe/i.v /uuenx/x der rezenten Wild-
katze vergleichbar ist. Auch die Familie der
Hundeartigen ist formenreich vertreten. Es
kommen Wölfe (Cam.v etrnvcus), Schakale
(Cams amensisj und Füchse (Vu/pes a/o-
peerages) vor. Ausserdem war eine grosse
Form des Marderhundes (VycferaiUex mega-
martozY/ea.s) vertreten, und eine ebenfalls
grosse Form des Rothundes (Cuon majori)
kam vor. Der Rothund oder Alpenwolf hat
heute sein Verbreitungsgebiet in ostasiati-
sehen Gebirgen.

Zwischen den Hunde- und den Bärenarti-
gen steht gebissmorphologisch Agrz'oPie-
rtum m.v/guc, ein grosser Fleischfresser des
ältesten Villafranchium. Ein Ahne der ech-
ten Bären ist Crem- rtru.ya/.v (Familie Cr-
szdae).

Formenreich ist auch die Familie der Mar-
der (MartC/äae) vertreten. Neben Vertre-
tern aus heute noch vorkommenden Gattun-
gen, wie Wiesel (Murte/a), Marder (Marte.y)
und Dachs (Me/ex), treten ältest- bis altplei-
stozäne Musteliden auf. Im Villafranchium
verbreitet ist Parauoga/e /ze/èmgz, der mor-
phologisch dem Zorilla bzw. Bandiltis (/cfo-
pyx) ähnelt. Aus diesem Grunde wird Par-
aaoga/e auch als Einwanderer aus Afrika
betrachtet. Die Steppeniltisse Fu/ryärtcAv
arc/ea und Pa/momcPy p/zocaemca stammen
aus dem asiatischen Jungtertiär. Sie weisen
allerdings grosse morphologische Überein-
Stimmungen mit den Grisons, Südamerika-



160 AFüto/uwge« c/er Nfll(i/"/or.îc/ie«c/e/î 67es t7/.vc7ia/if L«ze/a; Band29 /9#7

nischen Iltissen, auf. Schliesslich ist aus dem
alten Stamm der Fischotter /lorry* bravarr//
nachweisbar, der in dieselbe Gattung mit
dem rezenten Kap- bzw. Fingerotter gestellt
wird, welcher heute in Afrika südlich der
Sahara verbreitet ist.

Wenn im Pleistozän Europas Raubtiere
erwähnt werden, dürfen die Hyänen (Fami-
lie F/yaemrfae) nicht fehlen. Im Villafran-
chium war eine Verwandte der Tüpfelhyä-
ne, Croctda perr/en, verbreitet. Selten ist

dagegen die riesige FY/c/iycrocnta b/ev/rost-
rà von Löwengrösse.

Bei den Wühlmäusen unter den Nagetie-
ren werden die Backenzähne fortschreitend
hochkroniger, und die ersten Formen mit
Einlagerungen von Kronenzement treten
auf. Zur Säugetierfauna des Villafranchium
sei abschliessend erwähnt, dass von den im
mitteleuropäischen Quartär ausgesprochen
seltenen Primaten ein Hundsaffe (Familie
Cercop/'f/tec/rfae) der Gattung A/acaca nach-
gewiesen ist.

Im Altpleistozän machen sich vor allem
bei den Grosssäugern auffallende Neuerun-
gen bemerkbar, die nicht nur eine stratigra-
phische Untergliederung zulassen, sondern
auch ökologische Differenzierungen wäh-
rend dieses Zeitabschnittes aufzeigen.

Bei den Steppenelefanten wird der Über-
gang von A. meÄ««/« zu /VF trogo/p/jer«
während der Waldzeit im Mosbachium vor-
übergehend in den Hintergrund gedrängt.
Stattdessen tritt erstmals im mitteleuropäi-
sehen Pleistozän der Waldelefant mit P.

aadYpao-Frühformen auf.
Bei den dicerorhinen Nashörnern bleibt

hingegen für die ganze Zeit D. e/rt/sews
vorherrschend, was beim etruskischen Nas-
horn auf eine weniger enge Umweltbindung
schliessen lässt als bei den Elefanten. Ele-
fanten und Nashörner befinden sich in der
formenreichen Gesellschaft der Paarhufer.
Unter diesen sind Formen verbreitet, die auf
Gattungsebene mit den heutigen überein-
stimmen, wie bei den Nichtwiederkäuern
das urtümliche Flusspferd FF/ppopotama-s
Arthc/Mus, bei den Wiederkäuern der Breit-
stirneich (A/ces /ad/'ram), der cromerzeitli-

che Damhirsch (Domo c/acto«/a«a) und der
Waldwisent (ß/.vo« .vcFoete«.v«c7c/j. Manche
Paarhufer lassen sich von den rezenten For-
men nicht einmal mehr artlich unterschei-
den, so das Wildschwein (St/.v scro/nj, das
Reh, (Capreo/ws capreo/ws/ oder der Rot-
hirsch (Cemrs e/ap/u«). Vom Rot- bzw.
Edelhirsch sind im Altpleistozän jedoch
noch keine Kronenhirsche nachgewiesen.
Deshalb wird der altpleistozäne Hirsch auch
als Cemts e/ap/m.v acoro/iaras bezeichnet.
Schliesslich treten erstmals Formen auf, die
noch während des weiteren Verlaufes des
Eiszeitalters wieder aussterben, wie die ech-
ten Riesenhirsche mit ihrem ersten mittel-
europäischen Vertreter Praemegacero.v ver-
Acorrn.v.

Bei den Raubtieren wiegen von jetzt ab
Formen vor, die sich von den rezenten Arten
nicht mehr unterscheiden lassen. So vor
allem die Tüpfelhyäne (Crocnt« crocufp)
und der Löwe (Pa/dZ/era /eo). Diese beiden
Formen wurden früher, wegen ihrer Grösse
zu den Höhlenformen, Croada .spe/aea und
Pard/iera spe/aea gestellt. Ausserdem ist der
Wolf (Can/s /«p«sj verbreitet, während der
Panther (Pa/d/tera part/tts) selten vor-
kommt. Daneben kommen Vorläufer rezen-
ter Arten vor, z.B. der Fischotter, Ltdra
s/mp/ic/de/ts, und der Vorfahre des Höhlen-
bären, F/rs»s demngen. Wie im Villafran-
chium ist die säbelzähnige Grosskatze FFo-

mot/icnnm /ahV/eni 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 verkörpern: Neben dem europäi-
sehen Biber (C«s7or /Pw) ist es das grosse
Pragorh/zen'nr« env/en, welches den kanadi-
sehen Biber noch an Grösse übertrifft.

Mit zunehmender Versteppung im jiing-
sten Teil des Mosbachium und mit fort-
schreitender Abkühlung gegen das Mindel-/
Elster-Glazial hin, kommen Formen mit ge-
ringeren Temperaturansprüchen auf, wie
die Wildziege .S'oergc/;« und ein
urtümlicher Vielfrass (G«/o .vcF/o^m'j. Vor
allem aus dem Kreise der Wiederkäuer tre-
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ten Formen hinzu, die erstmals im Verlaufe
des Pleistozäns den Lebensraum der Tundra
kennzeichnen. Es sind dies die beiden Mo-
schusochsen: Praeovthospràcrt.y und Ov/hos
toosc/tatos, sowie das Rentier (/fangt/er tor-
«/Mu,y). /Mugi/tr tora/Mus und Ov/fcos mo-
«7j«to.y kann man nicht mehr von den rezen-
ten Vertretern unterscheiden. Schliesslich
muss auch bei den Wiederkäuern eine grosse
Form erwähnt werden, deren Klimabindung
offensichtlich nicht so eng ist wie bei den
Vorgenannten. Es ist der Steppenwisent
(ß/scw pràctoj. Er wird sowohl in der Löss-
steppe, als auch allgemein in offenen Land-
Schaftstypen angetroffen.

Die Sonderung der Lebensräume im aus-
klingenden Mosbachium und im Verlaufe
des MindeL/Elster-Glazials wird bei den
Nashörnern offensichtlich; denn es kommt
zur ökologischen Differenzierung in die
Waldform D/cero/Tunus /urc7ihe/gem7.y, die
Steppenform Dicera/Ti/mw /zem/foec/tos und
die Tundrenform Coe/or/outo «tou/u/toto.'.
Während des MindeL/Elster-Glazials verar-
men die Wirbeltierfaunen sowohl in der
Artenzahl als auch bezüglich der Individu-
enzahl, was durch die geringe Anzahl der
Belege zu dokumentieren ist.

Im Mittel- und Jungpleistozän nimmt die
ökologische Differenzierung stark zu, und
die Zeiteinheiten für diese Differenzierung
werden kürzer. Deshalb muss man einerseits
die kennzeichnenden Lebensräume ge-
trennt betrachten, um eine Faunenübersicht
zu erhalten (Tab. 2), andererseits wird ver-
sucht, die wenig augenfälligen Wandlungen
m einzelnen Lebensräumen während der
kurzen Zeit des Mittel- und Jungpleistozäns
anzudeuten.

Die Holstein-Warmzeit wird vorherr-
sehend dokumentiert durch Waldfaunen
(Tab. 2, 3) mit dem Waldelefanten und dem
Waldnashorn. Sie werden begleitet von
zahlreichen Geweihträgern und zwar ausser
den heutigen Arten vom Riesenhirsch (Me-
g«/ocw;.y g/grttoeu.y), dem Breitstirnelch
Gl/ce.v /«/(/Vom) und einem Damhirsch (Drt-
m« c/ucton/fl««). Regelmässig, jedoch meist
selten, ist das mit dem rezenten übereinstim-

mende Wildschwein. Wesentliche Neuerun-
gen erfahren wir über die grossen Rinder.
Der Waldwisent entspricht nun der rezenten
europäischen Form, ßfyo/i ho/;fl.yu.y, und
erstmals tritt der Ur- bzw. Auerochse (ßos
pn/ragem'us) auf. Schliesslich kommen die
vorwiegend in wärmeren Steppenregionen
lebenden Pferde (£<yuu.y gmurt/ueus) und
Halbesel (£^t<».y //yc/ra/touu.v) auch in Wald-
faunen vor, und die Belege von Flusspferd
(///ppopotowi« rtm/;/h/;/«,yj und Wasserbüf-
fei (ßrthrt/iw mtormy/'.y) lassen auf klimatisch
besonders begünstigte Standorte schliessen
(Franzen & v. Koenigswald 1979).

Bei den Raubtieren kommt erstmals die
Streifenhyäne (f/yrtcw« /iyae«ö) und der da-
mais noch seltene Braunbär (f/rrns «/rto.y)
vor, und zu einem typisch pleistozänen
Fischotter (Aouyx «//«V/u«) gesellt sich der
bis heute überlebende Verwandte (Ltora
/rttofl). Bei den Nagetieren ist die eingangs
erwähnte Ausgestaltung der Wühlmaus-
Backenzähne weigehend abgeschlossen,
was dadurch zum Ausdruck kommt, dass

M/momys durch die Gattung der grossen
Schermäuse (Am'co/rt) abgelöst wird.

Mit der aufkommenden Riss-/Saale-Kalt-
zeit werden bei den Wühlmäusen ökologi-
sehe Differenzierungen in Steppen- und
Tundrenformen erkennbar. Das Steppen-
biotop wird dokumentiert durch den Step-
penlemming (Lrtguru-y /agu/m) und den
Hamster (Cn'cetoJ cncetos), die Tundra
durch den Berglemming (Lemrau.y femmuj)
und den Halsbandlemming (D/'cray/o/;yx
to/r/u«to.yj, die von der Wühlmaus M/croto.y
gregfl//,y begleitet werden. Schliesslich treten
im Verlaufe der Riss-/Saale-Kaltzeit sämtli-
che Nagetiere der heutigen arktischen Step-
pe auf. In dieser vorletzten, grossen Eiszeit
wird das Mammut regelmässig vom Woll-
nashorn begleitet. In dieser Zeit beginnt
auch der Nachweis von Höhlenfaunen mit
dem neben dem Mammut bekanntesten
Pleistozänsäuger, dem Höhlenbären (f/tmy
s/;t7«e«.v).

Das letzte Interglazial verursachte eine
Erwärmung, welche in ihrem Optimum hö-
her war als im Holozän. Dafür zeugt das
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Tab. 2

Gegenüberstellung von Säugetierfaunen in verschiedenen Lebensräumen
im Mittel- und Jungpleistozän

1. Tundra

Dicrostony.r torgaafas
(Halsbandlemming)

Le/am/« femmui
(Berglemming)
Lepr«
(Schneehase)

Ga/o ga/o
(Vielfrass)

/1/ope.r /agopa.v
(Eisfuchs)

Ma/a/aaf/a« pwa/geaa«
(Mammut)

Coe/or/oa/a aa/apata/w
(Wollnashorn)

Raagi/er /araar/us
(Ren / Rentier)

Oia'/jo.v moic/iaüM
(Moschusochse)

2. subarktischer Wald

S/c/sfa //eta//aa
(Waldbirkenmaus)
Myopa.v sc/risf/co/or

(Waldlemming)
C/er/in'oao/ays /-un/a.v

(Polarrötelmaus)
Ce</in'oao/ays ra/ocaaas

(Graurötelmaus)
Lya.r (ya.r
(Luchs)

C/.va.y arcfos
(Braunbär)
Ga/o ga/o
(Vielfrass)
/I /ces a/ces

(Elch)
Ce/'va,y e/ap/ras

Rothirsch / Edelhirsch)
ßo.s p/7/a/gea/a.s
(Ur/Auerochse)

/?aag//er raraar/as
(Ren / Rentier)

4. warme, kontinentale Waldsteppe (Savanne)

Die Säugetierfauna ist eine Mischfauna
zwischen 3 und 5

6. Lösssteppe

Die Säugetierfauna ist eine Mischfauna
zwischen L und 5 mit ///.vonpr/scas

(Steppenwisent).

7. alpin

Die Säugetierfauna ist gekennzeichnet durch
Formen, die heute auf die Alpen beschränkt

sind: Capra ///et (Steinbock), Rap/capra
rap/capra (Gemse), /V/a/vaofa/aa/vaofa(Alpen-

murmeltier), M/tro/as n/va//j (Schneemaus).
Die Verbreitung war im Pleistozän grösser.

8. Höhlen

(//.va.y.vpe/aea.v (Höhlenbär), Crocata spe/aea
(Höhlenhyäne), Paa//iera .vpe/aea (Höhlen-
löwe), Mas mr/sca/as (Maus), RaPas rattas

(Ratte) als mögliche Höhlenbewohner (weitere
Erläuterungen siehe Text).

Die Tabelle wurde zusammengestellt in
Anlehnung an Kuhn-Schnyder 1968 und Lozek

1982.
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3. gemässigter Wald

Sca/n« vu/garw
(Eichhörnchen)

G/m g/w
(Siebenschläfer)

L/zVwiy.y r/»era>fu.y
(Gartenschläfer)

M((.scy//ï/(>hm ave//a«arza.y

(Haselmaus)
CVeßa/a/iaaiy.y g/area/a.y

(Rötelmaus)
Apor/emi« sy/vat/ci«

(Waldmaus)

Ly/u Tyax
(Luchs)

f/rsas arctay
(Braunbär)

E/ep/tas aa/Lpu«
(Waldelefant)

D/cero/TnVtws kz>c/z£>ergem'z'.y

(Waldnashorn/Merck'sches Nashorn)
//zppopofawa,y anagtzzzs

(Flusspferd)
A/ces a/ces

(Elch)
Cervas e/ap/zzzs

(Rothirsch/Edelhirsch)
ßos pnznzgeaz'as
(Ur/Auerochse)

ßzsoa hozzzzszzs

(Waldwisent)

Vorkommen des Flusspferdes, begleitet von
der Sumpfschildkröte (Zvrzys orbzca/aràj bis
hinauf nach England. Faunen der Eem-
Warmzeit sind aus zahlreichen Höhlensedi-
menten, Travertinablagerungen und Flözen
von Schieferkohle bekannt.

In den Flöhlensedimenten herrschen die
Belege für die grossen Raubtiere vor: Höh-
lenbär (Umzs spe/aews), Flöhlenhyäne (Cro-
cw/a .spe/aea) und Höhlenlöwe (Pa«//zera
®pe/araj. Dabei ist noch umstritten, ob diese
grossen Räuber tatsächlich vorwiegend
Flöhlenbewohner waren, oder sich nur gele-
gentlich dorthin zurückzogen. Jedenfalls

5. warme, kontinentale Steppe

/V/zcro/zzs arva/zs

(Feldmaus)
Cn'ceßzs crz'ceZzzs

(Hamster)
Spermop/zz/as superez/zosas

(grosses Ziesel)
57e7.y/a szzßri/zs

(Steppenbirkenmaus)
Lagarzzs /agzzras

(Steppenlemming)
A//ac/aga /aezz/as

(Wüstenspringmaus / Pferdespringer)
/V/zcz'o.vpa/zz.v /ezzcoz/ozz

(Westblindmaus)
/l//ocz7ceZzz/a.y bzzrsae

(Zwerghamster)
A/zcroZzzs grega/zs

(Wühlmaus)
Marmo/a hoßa/c

(Steppenmurmeltier)
Oc/iotona p a.yz//a

(Pfeifhase)
EV/zzzzs przewa/.ykä

(Przewalski-Wildpferd)
Ez/zzzzs /zezzzz'oazzs

(Kulan / Halbesel)
S'az'ga ta/tanca

(Saiga-Antilope)

sind die Reste ihrer Beutetiere in Flöhlen
nicht selten. Neben den grossen sind die
kleinen Höhlenbewohner bzw. -besucher er-
wähnenswert. Hier finden sich erstmals ech-
te Mäuse (7V/zz.v masca/izs) und Ratten (7?af-
/as ra/ßzsj, die vermutlich als Aasfresser
reiche Beute fanden. Und noch ein weiterer
Lebensraum wird im Jungpleistozän unter-
scheidbar, der durch die alpinen Elemente
(Tab. 2.7) vertreten wird. Unter den Huftie-
ren sind dies vor allem der Steinbock (Capra
zßex) und die Gemse (Rzzpz'capra nzp/capra).
Von den Nagetieren sind das Murmeltier
(/Wa/v/zota maraofaj und die Schneemaus
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f/V/zcroZzz.v zzz'vzz/z.s,) anzuführen. Vor allem die
beiden Wildziegenarten, die heute auf den

alpinen Raum beschränkt sind, kamen da-
mais auch weit entfernt von diesem Raum

vor, so etwa im Rheinischen Schiefergebir-
ge. Deshalb wird der alpine Lebensraum für
diese Formen als Reliktareal angesehen.

Die letzte Eiszeit, die WürnWWeichsel-
Kaltzeit, wird heute durchaus nicht mehr als
eine einheitliche Periode extremer Kälte
angesehen, sondern sie unterliegt häufigem
Wechsel zwischen kälteren Phasen und wär-
meren Zwischenzeiten (Interstadialen).
Deshalb kommen würmzeitlich alle in Ta-
belle 2 angedeuteten Faunenspektren vor,
wobei der Anteil der Elemente aus den
warm-kontinentalen Lebensräumen (4 und
5) stets sehr gering blieb. Grundsätzlich ist
hier zu berücksichtigen, dass die erwähnten
Faunenkomplexe der kennzeichnenden Le-
bensräume keine Lokalfaunen verkörpern,
sondern Kondensate mit dem Langzeitwert
Mittel- bis Jungpleistozän widerspiegeln.
Auf dieser Grundlage müssten die würm-

zeitlichen Lebensräume eigentlich als syn-
chron betrachtet werden. Es kommt jedoch
ein Gesichtspunkt hinzu, der bisher nicht
hervorgehoben wurde. Beim Wechsel zwi-
sehen Kalt- und Warmzeiten kam es im
mitteleuropäischen Raum zu Faunenwande-

rungen. Bei langzeitlichen Kälteeinbrüchen
kam es zu Nord-Süd-Wanderungen, auf de-
nen die als arktisch geltenden Formen nach

Mitteleuropa vordrangen, während diejeni-
gen mit höheren Temperaturansprüchen vor
allem nach Südosten, doch auch nach Süd-
westen auswichen. Bei zunehmender Ervvär-

mung, nach Abschluss einer Kaltzeit, dehn-
ten hingegen die wärmeliebenden Formen
ihr südliches Verbreitungsgebiet gegen Mit-
teleuropa aus, während die Formen mit nie-
deren Temperaturansprüchen sich vor allem
auf Standorte in Nordosteuropa zurückzo-
gen. Diese Wanderungen sind in unserer
bisherigen Betrachtung nicht berücksichtigt
worden, weil der Faunenwandel in der Fau-
nenfolge stets offensichtlich war. Im Würm-
glazial ist der Zeitraum jedoch so kurz, dass

Abb. 3: Schädel eines Auerochsen fßo.v pr/wi/geri/t«) aus altholozänem Torf (Kt. Zürich)
Frontalansicht (nach Hünermann 1968). x 0,2.)
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Abb. 4: Säugetierfauna aus der eemzeitlichen Schieferkohle von Dürnten (Kt. ZU); 1:

'""h/Uüv (Waldelefant), 2: D/aTOr/iifli« /rf/c/ihc/gcrrv/.v (Waldnashorn), 3: Cerw/.v c/u/j/iu.v «coro/ia/Hj
(Rothirsch ohne Geweihkrone), 4: /l/cr.v a/ce.v (Elch), 5: flo.vprimigwiiiu (Ur bzw. Auerochse).
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nicht einmal kleinste Wandlungen in der
flexiblen Kronenmorphologie der Säuger-
molaren zu beobachten sind. Dennoch wird
eine gewisse Abfolge erkennbar, wenn man
zusätzlich dem Aussterben und den Areal-
Verschiebungen einzelner, klimagebunde-
ner Säugetierarten einen zeitlichen Aussa-
gewert zugesteht.

Der Waldelefant und das Merck'sche Nas-
horn, sowie mit ihnen der Wasserbüffel und
wahrscheinlich auch das Flusspferd, ver-
schwinden mit dem Ausklingen der Eem-
Warmzeit endgültig aus Europa, während
die übrigen grossen Huf-und Raubtiere den
längsten Teil des letzten Glazials überdau-
ern. Aus der Zusammensetzung der inter-
stadialen Faunen geht hervor, dass viele
Faunenelemente den grossen Kälteeinbruch
des Flochwürm nicht überstanden haben. Es
sind vor allem die grossen Flöhlenraubtiere,
Flöhlenbär, Flöhlenhyäne und Höhlenlöwe
sowie der Riesenhirsch, der Steppenwisent,
Pferde und Esel. Die ausgesprochenen Kalt-
formen wandern im Spätglazial nach Norden
aus, angeführt vom Moschusochsen und
Rentier, oder sterben in Mitteleuropa aus,
so vor allem die «Symboltiere» cles Eiszeital-
ters, das Wollnashorn und Mammut. Letzte-
res markiert geradezu das Ende des Spätgla-
zials mit zahlreichen Überresten in Mittel-
europa. Das jüngste 14-C-Datum für die
Schweiz liegt bei 10320 ± 210 Jahren vor
heute (Weidmann 1974).

Dagegen überlebten die Schwelle zum
Holozän in der Schweiz die folgenden gros-
sen Säugetiere: Dachs, Fischotter und Mar-
der, Wolf und Fuchs, Wildkatze und Luchs,
sowie der Braunbär. 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 Gäste hier anzu-
treffen sind wie das Wildschwein oder insbe-
sondere der Wolf. Während des Holozäns
sterben in unserem Raum aus: Braunbär
und Luchs sowie Elch, Ur und Wisent. Ein
recht exakter Termin für das Aussterben
kann jedoch nur für den Auerochsen ange-
geben werden. Das letzte Exemplar ist in

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

Dass es jedoch auch in heutiger Zeit zu
Neuankömmlingen in der Fauna kommen
kann, zeigt nicht nur die bewusste Wieder-
einbtirgerung des Luchses in der Schweiz,
sondern auch das ständige Vordringen des
Marderhundes ((/Vycterentex procycmo/de.s')
aus Osteuropa nach Westen und schliesslich
bei den Kleinsäugern die Einwanderung der
Bisamratte (G«da/ra z/beddca), zu welcher
sich erst kürzlich Straub (1987) geäussert
hat.

Ö/co/og/scde Verg/e/c/ie
««d Sc7i/«xx/b/gmmgm

Aus der Tabelle 2 geht hervor, dass bei der
Gegenüberstellung von Lebensräumen kei-
ne der dazu gestellten Säugetierfaunen von
den benachbarten übergangslos zu trennen
ist. Auf dieselbe Schwierigkeit stösst man
bei der Erforschung von Arealverschiebun-
gen, die im Jungpleistozän und Flolozän vor
allem für Kleinsäuger bezeichnend sind. Das
zeigen sehr detaillierte Untersuchungen an
zahlreichen Beispielen in den Beiträgen von
v. Koenigswald, Malec und Storch (siehe
Literaturverzeichnis). Selbst eine kurz zu-
sammengefasste Darstellung der Ergebnisse
würde 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-
übergestellt. Es ist die eemzeitliche Säuge-

Abb. 5: Wirbeltierfauna aus dem frühwürmzeitli-
chen Torfmoor von Niedervveningen (Kt. ZH);
1: A/ammMt/uw pwnige«»« (Mammut, mit Jung-
tier), 2: Coe/odowta rmdr/tdtad.v (Wollnashorn),
3: Fc/t«« przewflFk« (Wildpferd), 4: Bison pm-
«« (Steppenwisent), 5: Caws /«pi« (Wolf, zwei
Tiere), 6: Zlm'co/a terres/m (Schermaus), 7:
femmm («mmw (Berglemming), 8: Fe«« tempo-
rar/n (Grasfrosch). - Zusammengestellt nach
Lang 1892 und Hünermann 1987.
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tierfauna aus den Schieferkohlen von Diirn-
ten/ZH und die frühwürmzeitliche Wirbel-
tierfauna von Niederweningen/ZH. Die
Dürntener Fauna besteht nur aus Waldele-
fant, Waldnashorn, Rothirsch, Elch und Ur
(Abb. 4). Obwohl diese Fauna sicher sehr

unvollständig ist, weil beispielsweise Klein-
säuger fehlen, dokumentiert sie doch recht
gut den Biotop des Waldes in kühl-gemässig-
tem Klima (Tab. 2.3). Dabei weisen die
Wiederkäuer, insbesondere der Elch, auf
die kühlere 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 Überlieferung sicher

unvollständig. Sie spiegelt jedoch ein breites
Spektrum wider. Ausserdem kommt noch
ein weiterer Umstand hinzu: von demselben
Fundpunkt sind Überreste 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 Fundumstände den
Schluss zu, dass der Lebensraum und der
Sterbeplatz der Tiere unmittelbar benach-
bart waren, was für die ökologischen
Schlussfolgerungen sehr wichtig ist. Auf-
grund der Faunenzusammensetzung ist für
den Lebensraum auf eine Lösssteppe (Tab.

Abb. 6: Fragmente des rechten Ober- und Unterkiefers eines sehr jungen Mammuts von Nieder-
weningen (Kt. ZH) in Aussenansicht (nach Hünermann 1985). (x 0,8.)
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2.6) bzw. subarktische Kältesteppe zu
schliessen, wie sie in mehreren Stadialen des
Wiirmglazials anhand von Landschnecken-
faunen erkennbar ist (Lozek 1964, 1982).
Die typischen Säuger dazu sind Mammut,
Wollnashorn und Lemming. Es fehlt in der
Fauna die Ergänzung durch Rentier und
Moschusochse, die heute wie damals unter
hocharktischen Bedingungen leben (Flerov
1982). Von den grossen, wenig kälteemp-
findlichen Wiederkäuern ist lediglich der
Steppenwisent vorhanden. Er verstärkt je-
doch nicht den arktischen Charakter der
Fauna. Mit Sicherheit ebenfalls keine arkti-
sehen Formen sind Wildpferd, Wolf und
Schermaus. 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,
ist bekanntlich ausserordentlich anpassungs-
fähig an kältere Temperaturen, worauf erst

kürzlich wieder im Zusammenhang mit den
Niederweninger Kleinsäugern hingewiesen
wurde (Hünermann 1987).

Beide Faunen zeigen also Elemente mit
denen sie sich — klimatisch gesehen — auf-
einander zu bewegen. Die Dürntener Fauna
lässt die Annahme zu, dass sie erst nach dem
eemzeitlichen Temperaturoptimum gelebt
hat. Die Niederweninger Fauna ist mit Si-
cherheit keine hochglaziale Fauna. Sie ist in
der Konstellation vom Mammut mit Scher-
maus und Berglemming zwar typisch würm-
zeitlich, die jedoch vor dem letzten, grossen
Kälteeinbruch des Flochwürm gelebt hat,
weil eine solche Faunenzusammensetzung
im Hochwürm und im Spätglazial nicht mehr
vorkommt. Diese Gegenüberstellung zeigt,
dass im allgemeinen nicht der Beleg eines
einzelnen, quartären Tierrestes, sondern
nur die Gesamtfauna über die klimatische
Situation und die Altersstellung verbindli-
che Aussagen zulässt.
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