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Vorwort

Dieser Handbuchbeitrag entstand iiber Anregung
von Herrn Prof.Dr.Dr.h.c. Dietrich Starck,
Frankfurt, Herausgeber des ,,Handbuchs der
Zoologie**. In diesem Rahmen ist — in Uberein-
stimmung mit den Herausgebern — nur die Ma-
kromorphologie der Zdhne beriicksichtigt.

Der allgemeine Teil behandelt Morphologie, Ter-
minologie und Orientierung der Zihne, die Glie-
derung des Gebisses und die einzelnen Zahnkate-
gorien sowie den Zahnwechsel, Abkauung und
dergleichen. Im speziellen Teil ist das GebiB einer
Auswahl von Taxa der einzelnen Sdugetierord-
nungen in systematischer Folge dargestellt, wobei
rezente und fossile Sdugetiere berlicksichtigt wur-
den. Die taxonomische GroBgliederung folgt
GINGERICH (1984), der die von MCKENNA (1975)
auf cladistischer Analyse beruhende taxonomi-
sche Gliederung der Siugetiere nicht iibernom-
men hat.

Bei den Illustrationen wurde — zumindest fiir die
rezenten Arten — eine mdglichst einheitliche Dar-

stellung zu erreichen versucht: Schidelskizzen
(Lateralansichten), Molaren-Schemata, Fotos re-
zenter Arten, VordergebiB-Schemata sowie ein-
heitlich orientierte Zeichnungen des Gebisses der
einzelnen Arten. Zusammen mit dem deskriptiven
Text soll dieser Beitrag eine richtige Dokumenta-
tion iiber die vielfdltige Ausbildung des Gebisses,
nicht jedoch ein Bestimmungsbuch bilden. Die zu-
nehmende Bedeutung der Zahne und des Gebisses
wird Obrigens durch die Internationalen Sympo-
sien Uber ,,Dental-Morphology* unterstrichen
(DAHLBERG 1971, BUTLER & JOYsey 1978, KUR-
TEN 1982, RUSSELL 1986). Die Arbeiten an dem
Handbuchbeitrag begannen im Jahr 1982. Es er-
scheint verstidndlich, daB in diesem Rahmen nur
eine reprisentative Auswahl von Arten beriick-
sichtigt werden konnte. Die Benennung der rezen-
ten Arten erfolgte im wesentlichen nach HONACKI
et al. (1982).
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1. Einleitung

Das Gebil der Sidugetiere hat eine unter den Wir-
beltieren einmalige Differenzierung erfahren. Die-
se Mannigfaltigkeit, die artkonstante Zahl der
Zihne und ihre - im Rahmen einer gewissen Va-
riabilitit vielfach artspezifische — Ausbildung ver-
leihen dem GebiB eine entscheidende Bedeutung
fiir die Taxonomie und auch fiir die Evolution.
Dazu kommt, daB die Zihne besonders wider-
standsfahig und daher fossil meist gut erhalten
sind, so daB der Paldontologe bereits an Hand des
Gebisses wesentliche Aussagen in taxonomischer
Hinsicht machen kann. Allerdings treten entspre-
chend der oft gleichen Funktion der Zdhne wie-
derholt Parallel- und Konvergenzerscheinungen
auf, die Aussagen iiber die taxonomische Position
wesentlich erschweren kénnen.

In diesem Rahmen wird — wie bereits erwidhnt —
nur die Makromorphologie der Zidhne behandelt.
Die Mikromorphologie, die in jiingster Zeit vor
allem durch die Analyse der Schmelzstrukturen
durch das REM wesentlich zum Verstdndnis des
Aufbaues und der funktionellen Bedeutung der
Saugetier-Zihne gefiihrt hat, ist hier nicht bertick-
sichtigt. Diese Strukturen haben sich in ihrer
Mannigfaltigkeit erst bei den Sdugetieren heraus-
gebildet, bei denen die Zahne durch den reduzier-
ten Zahnwechsel zu Dauerorganen geworden
sind. Auch die unter der Bezeichnung ,,micro
wear® beschriebenen Mikro,,strukturen der
Zahnoberflichen, die durch die Nahrung und die
Kauvorginge entstchen und das '3C/'2C-
Verhéltnis im Apatit der Zihne, das gleichfalls
Riickschliisse auf die Erndhrung zuldBt, sind hier
nicht beriicksichtigt (WALKER et al. 1978, ERICSON
et al. 1981).

Die Makromorphologie bildet dank ihrer Man-
nigfaltigkeit vielfach die Grundlage fiir die spezifi-
sche Bestimmung. Funktionelle Gesichtspunkte
sind nur soweit berilicksichtigt, als sie fur be-
stimmte Fragen und Probleme (z.B. Homologi-
sierung von Zahnhdckern, Position einzelner
Zahne im Kiefer, Lage und Ausbildung des Kie-
fergelenkes, Anordnung der Kaumuskulatur, Ok-
klusion, Art der Abkauung) von Bedeutung sind.
Funktions- oder konstruktionsmorphologische
Untersuchungen haben in den letzten Jahren seit
Anwendung kinematographischer Methoden zu
neuen Erkenntnissen und zu einem besseren Ver-
stindnis der Entstehung von Zahnmustern ge-
fihrt (CroMPTON & HIIEEMAE 1970, HUEMAE &

CROMPTON 1971, KAy & HIIEMAE 1974, MAIER
1978, 1980).

Die Zihne der Siugetiere haben auBler ihrer pri-
méren Funktion im Dienste der Nahrungsaufnah-
me und Erndhrung (Aufstobern, Gewinnung, Er-
greifen und Zerkleinern der Nahrung) vielfach
noch zusitzliche (sekundire) Funktionen, wie
etwa als Waffen oder als Imponierorgane, als
Werkzeuge (z. B. Incisiven zum Graben bei subter-
ran lebenden Arten), zum Festhalten (z. B. Milch-
zahne beim Transport von Jungtieren bei Chirop-
teren) sowie zur Fellpflege (z.B. Kammzihne,
auch in Zusammenhang mit dem Sozialverhal-
ten). Verschiedentlich ist —im VordergebiB3 — noch
ein Geschlechtsdimorphismus ausgeprigt, der
zum Teil auch mit dem Sozialverhalten in Verbin-
dung steht.

Die genetisch festgelegte Gestalt der Zahne kann
jeweils durch die Art und den Grad der Abkauung
(Usur: Attrition, Abrasion und Thegosis) bedeu-
tende Verdnderungen erfahren. Dies gilt nicht nur
fir wurzellose Zdhne und kann von praktischer
Bedeutung fiir die (individuelle) Altersbestim-
mung sein.

Die Differenzierung des Sdugetiergebisses ist
zweifellos in Verbindung mit der Reduktion der
Zahngenerationen zu sehen. Wihrend fiir Repti-
lien meist ein homodontes Gebif} mit einem dau-
ernden Zahnwechsel (Polyphyodontie) charakte-
ristisch ist, sind bei den Sdugetieren — entspre-
chend der Heterodontie — in der Regel nur zwei
Zahngenerationen (Diphyodontie) entwickelt.
Vereinzelt kommt es zu Monophyodontie, indem
etwa das MilchgebiB3 unterdriickt wird (z.B. bei
Robben nur embryonal angelegt).

Damit sind jene Aspekte aufgezeigt, welche die
Formenmannigfaltigkeit des Gebisses bei den
Sdugetieren verstdndlich erscheinen lassen.

Im allgemeinen Teil werden die Morphologie, Ter-
minologie und Orientierung der Zihne, die Glie-
derung des Gebisses und der Zahnwechsel, die
einzelnen Zahnkategorien des Dauergebisses, das
MilchgebiB, die Hockerterminologie der Mola-
ren, Zahnentstehungstheorien, die Abkauung,
Methoden der Altersbestimmung an Zihnen und
Geschlechtsunterschiede im GebiB behandelt. Im
speziellen Teil werden die einzelnen Sdugetierord-
nungen in systematischer Reihenfolge bespro-
chen.






2. Aligemeiner Teil

2.1 Allgemeine Morphologie,
Terminologie und Orientierung
der Zihne

Der Zahn (Dens) besteht (in der Regel) aus der
Krone (Corona dentis) und der Wurzel (Radix
dentis), die durch den Zahnhals (Collum
dentis = ,,Cervix dentis**) getrennt werden
(Abb.1) (ScHuMACHER & SchHmIDT 1976). Als
Krone ist der (meist) mit Schmelz bedeckte Ab-
schnitt zu bezeichnen, der aus dem Zahnfleisch
(Gingiva) herausragt. Der Hals entspricht dem
vom Zahnfleisch bis zum Kieferrand reichenden
Abschnitt. Als Wurzel wird der in den Zahnfa-
chern (Alveoli dentales) eingesenkte Teil bezeich-
net, sofern es nicht wurzellose Zihne sind. Eine
echte Wurzel ist am Wurzelende praktisch ge-
schlossen. Sie kann einheitlich ausgebildet sein
oder aus mehreren Wurzeldsten bestehen, die stets
in gesonderten Zahnfichern eingesenkt sind. Die
Zihne sind in der Alveole durch das Bindegewebe
der Wurzel (Periodontium) fest mit dem Kiefer-
knochen verbunden. Bei wurzellosen Zihnen, wie
sie von verschiedenen Siugetieren bekannt sind,
ist ein dauverndes Zahnwachstum gegeben, das
meist durch Abnutzung kompensiert wird (z.B.
Incisiven von Nagern und Riisseltieren, Molaren
bei verschiedenen Wiihlméiusen, Elasmotherien
und Riesengiirteltieren).

S
D
P G
’_;'; Nl De
N+B 3 Z
K

Abb. 1. Zahn (Langsschnitt) mit Gewebe des Desmodon-
tiums (Zahnhalteapparat) in der Alveole des Kiefers.
B - BlutgefdB, D— Dentin, De—Desmodont, G—Gingiva
{Zahnfleisch), K - Alveolarknochen, P—Pulpa,
S—Schmelz, Z-Zement. Nach SCHUMACHER & SCHMIDT
(1983), verdndert umgezeichnet,

Der Zahn besteht hauptsédchlich aus dem Dentin
oder Zahnbein (Substantia eburnea, Dentinum
dentis), einer Form von Knochengewebe, das je-
doch im Gegensatz zum Knochen keine Zellen
enthalt, sondern von Kandlchen (Canaliculi den-
tales) durchzogen wird. Dieses zellfreie und
gefdBlose Dentin entspricht dem Orthodentin.
Das Zahnbein setzt sich zu etwa 70% aus Kal-

-ziumphosphat in Form des Hydroxylapatits

zusammen, dessen Summenformel nach ScHu-
MACHER & SCHMIDT (1976) mit Vorbehalt mit
Ca[Ca,(PO,),]5(OH), angegeben wird. Nach
PosTL. & WALTER (1984) hingegen ist es Apatit
in Form von Mischkristallen von Hydroxyl-
und Karbonatapatit mit der Summenformel
Ca, o, H(PO,, CO;)s(OH, CO,), -,. Das Den-
tin ist von dhnlichem Hértegrad wie Knochenge-
webe, jedoch mit niedrigerem organischen Anteil
(etwa 23 % Kollagen und 3 % Mucoproteine) und
einem etwas hdheren Wassergehalt. Das Dentin
umgibt die Zahn- oder Pulpahéhle (Cavum den-
tis) mit der Pulpa, einem zur Erndhrung des Zah-
nes dienenden Bindegewebe mit GefidBen und
Nerven, die durch den Wurzelkanal (Canalis radi-
cis dentis) und — sofern keine apicalen Ramifika-
tionen erfolgen —einer Offnung an der Wurzelspit-
ze (Foramen apicis dentis) mit dem Blutkreislauf-
und dem Nervensystem in Verbindung steht.

Das Wachstum des Dentins erfolgt durch Dentin-
bildungszellen (Odontoblasten) in der Pulpa und
somit nicht zentrifugal, sondern zentripetal. Nur
ausnahmsweise enthalt das Dentin der Sdugetiere
auch BlutgefiBe (Vasodentin bei Orycteropus).
Sogenanntes Sekundir- oder Ersatzdentin kann
bei starker Abniitzung des Zahnes in der Pulpa-
hohle ausgebildet werden, um deren Eroffnung
durch die Abkauung zu verhindern. Da es in Jah-
resschichten abgelagert wird, 1Bt es sich zur Be-
stimmung des individuellen Alters (s. u.) heranzie-
hen.

Im Bereich der Krone ist der Zahn (meist) von
Schmelz (Substantia adamantina, Enamelum
dentis, Email), einer auBerordentlich wider-
standsfahigen (meist) prismatischen Substanz
umgeben, die nach der Knoopschen Hirteskala
(KHN) Werte von 200-500 KHN erreicht. Der
Schmelz setzt sich aus Kalziumphosphat in Form
von Apatitkristalliten (Ca;OH[PO,],) mit einem
organischen Anteil (Mucopolysaccharide) von
2-4% zusammen und wird im Gegensatz zum
Dentin von ectodermalen Epithelzellen (Adaman-



to- oder Ameloblasten) und zwar zentrifugal ab-
gelagert. Die Zahnschmelzoberfliche ist vom
Schmelzoberhdutchen (Cuticula dentis) bedeckt,
einer diinnen und strukturlosen, jedoch sehr wi-
derstandsfidhigen Membran. Bei Abniitzung kann
der Schmelz, im Gegensatz zu den iibrigen Zahn-
substanzen, nicht ersetzt werden.

Bei den Prototheria (im weiteren Sinne = Non-
Theria) ist meist kein echt prismatischer Schmelz
ausgebildet, sondern Pseudokristallite in Form
von Biindeln. Lediglich bei Multituberculaten
(Taeniolabidoidea und bei Meniscoessus) kom-
men nach voN KOENIGSWALD (1982) und FOSSE et
al. (1985) echte, jedoch relativ groBe Prismen
(,,gigantoprismatic enamel‘) vor. Demgegeniiber
spricht HAHN (1978: 81) von Dentinr6hren im
Schmelz, dhnlich Beuteltieren und primitiven Pla-
centaliern. Echte prismatische Schmelzstrukturen
sind zweifellos bei den Pantotheria (Dryolestidae)
des Jura und bei den Theria (z. B. Pappotherium)
der Unter-Kreide (Alb) nachgewiesen (HALSTEAD
1974, Moss 1969). Die Entstehung der bereits im
Lichtmikroskop nach Anidtzung gut sichtbaren
Anordnung der Schmelzprismen (Apatitkristalli-
te) wird diskutiert, doch zeigt sich, daB die Anord-
nung der Schmelzprismen funktionell bedingt ist
und zur Erh6hung der Bruch- und Biegefestigkeit
dient (W. voN KOENIGSWALD 1980). Bei den Meta-
und Eutheria betrigt der Durchmesser der Pris-
menbiindel etwa 5 um. Durch Zusammenriicken
der Prismen wird die urspriinglich vorhandene
Substanz reduziert, und es entstehen die sechsecki-
gen Prismenbiindel. Die Art der Anordnung und
die Ausbildung dieser Prismen fiihrt zur Vernet-
zung, zur Prismenabbiegung und schlieBlich zur
Prismeniiberkreuzung, die bereits makroskopisch
als Binderung durch eine Abfolge heller und
dunkler Streifen sichtbar ist (= Hunter-Schreger-
Béinder).

Zum Dentin und Schmelz kommt als dritte Hart-
substanz noch der (mesodermale) Zement (Ce-
mentum dentis = ,,Substantia ossea‘“ oder Zahn-
kitt) hinzu, ein Knochengewebe, das primar im
Bereich der Wurzeln auftritt (Wurzelzement, aus
dem zellfreien Faserzement mit Sharpeyschen Fa-
sern und dem zellhaltigen Osteozement), sekun-
dir jedoch im Kronenbereich (Kronenzement)
auBerhalb des Schmelzes angelagert sein kann und
hier meist zur Ausfiillung von Schmelzfalten oder
-einstiilpungen dient. Es entsteht dadurch eine
weitgehend einheitliche Kaufliche (z. B. Elephan-
tiden, Equiden). Der Zement dient primér zur Ver-
ankerung der Kollagenfasern des am Kieferkno-
chen befestigten Zahnhalteapparates. Der Zahn-
halteapparat, der in der Humanmedizin als Perio-
dontium (= Desmodontium) bezeichnet wird, be-
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steht im wesentlichen aus dem Zahnfleisch, dem
Zement und dem den Wurzel- oder Paradontal-
spalt ausfiillenden Bindegewebe (Desmodont)
(nihere Angaben iiber die funktionelle Struktur
des Periodontiums finden sich bei WETZEL 1967).
Der Periodontalspalt ist eigentlich ein Gelenk-
spalt, der eine physiologische Zahnbeweglichkeit
(entsprechend des Kaudruckes) erméglicht.

Je nach dem Vorhandensein oder Fehlen von
Waurzeln lassen sich Wurzelzihne und wurzellose
Zihneunterscheiden. NachderjeweiligenKronen-
hohe werden brachy(o-)donte, subhypsodonte
(= mesodonte), hypsodonte (= hypselodonte)
und kionodonte Zihne unterschieden. Die Kro-
nenhohe steht gewdhnlich mit dem mineralischen
Gehalt in der Nahrung in Korrelation, der wieder-
um endokrine Driisen aktiviert (WHITE 1959). Bei
vielen Gruppen mit hypsodonten Zihnen kommt
es zu Zementeinlagerungen im Kronenbereich.
Beim brachyodonten oder niedrigkronigen Zahn
ist die Krone niedriger als ihre Linge. Wie bereits
SiMPSON (1969) betont, besteht kein Grund, die
Bezeichnung brachyodont durch den Begriff chta-
malodont (KORENHOF 1960) zu ersetzen, wie SON-
DAAR (1968) meint. Beim hypsodonten Zahn
iibertrifft die Kronenhdhe die Kronenliange, beim
kionodonten oder Siulenzahn (,,columnar
tooth*’) sind die Hocker sidulenformig verldngert
(z. B. Phacochoerus). Grundsitzlich ist mit WHITE
(1959) und HEersHKOVITZ (1962) die Hocker-
Hypsodontie von der Kronen-Hypsodontie zu
trennen, zu denen nach WHITE noch die Wurzel-
Hypsodontie kommt, bei der das eigentliche Ho-
henwachstum die Wurzein (ohne Schmelzbedek-
kung) betrifft. Bei manchen Backenzihnen sind
lediglich die Kronenelemente (H6cker) hochkro-
nig, nicht jedoch die Krone als ganzes (z.B. Hip-
popotamus, Kansumys). Die Hockerhypsodontie
kann im Laufe der Evolution zu einer (echten)
Kronenhypsodontie fithren. Besitzt die Krone ei-
nen anndhernd prismatischen Querschnitt, so
werden diese Zahne als Prismenzihne bezeichnet
(z.B. Equus). Bei diesen Zdhnen kommt es zu ei-
nem gesteigerten Hohenwachstum der Zahnkro-
ne, ohne daB3 es wurzellose Zihne sein miissen.
MoNEs (1982) wiederum unterscheidet Begriffe
wie Protohypsodontie und Euhypsodontie, wobei
erstere hypsodonte Zidhne mit Wurzeln, letztere
wurzellose Zihne betrifft. Fiir letztere ist gelegent-
lich auch die Bezeichnung hyperhypsodont ge-
brauchlich. Einen funktionell definierten Begriff
der Hypsodontie hat vaN VALEN (1960) vorge-
schlagen (vergleiche auch FORTELIUS 1985). Zu ei-
nem weiteren Zahntyp kommt es beim Lamellen-
zahn. Bei diesem bilden mehrere hypsodonte, je-
doch bewurzelte, lamellenartig gestaltete Joche,
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die von Kronenzement umgeben sind, die Zahn-
krone (z. B. Elephas). Derartige Prismen-, Sdulen-
oder Lamellenzdhne sind vor allem bei Grasfres-
sern ausgebildet. Sie unterliegen bis ins hohe Alter
einer dauernden Abniitzung und verindern daher
auch ihre Kaufliche stindig. Dies trifft nicht nur
fiir die Zdhne des Backengebisses (Pridmolaren
und Molaren), sondern manchmal auch fiir
Schneidezihne (z. B. Einhufer) zu.

Gelegentlich kommt es zu einer Partial-Hypso-
dontie, indem die Zahnkrone nur einseitig hypso-
dont entwickelt ist. Dabei erfolgt eine Kriimmung
der Zahnkrone, wobei sowohl der buccale als
auch der linguale Kronenteil hochkronig sein
konnen. Eine partielle Hypsodontie ist von Bak-
kenzidhnen bei Lagomorphen (z. B. Piezodus), Na-
getieren (wie Issiodoromys), Beuteltieren (z.B.
Macrotis) und Hyracoidea (Postschizotherium)
bekannt.

Nach der Zahnform lassen sich einspitzige (haplo-
donte), zwei- und mehrspitzige Zihne unterschei-
den. Letzteres trifft praktisch nur fiir Primolaren
und Molaren zu, unter denen drei- (triconodonte
bzw. trituberculate), vier- (quadrituberculate),
finf- (quinquetuberculate) und noch mehrhockri-
ge (multituberculate) Zihne auftreten kdnnen.
Auf die Molaren und ihre Hockerterminologie
wird in einem der folgenden Abschnitte zuriickge-
kommen.

Die Orientierung der Zihne ist weitgehend von
ihrer Stellung im Kiefer abhédngig. Anstelle von
proximal und distal sind im Kronenbereich die
Termini basal (wurzelwirts) und occlusal, im Wur-
zelbereich apical vorzuziehen, da der Begriff distal
in einem anderen Sinn verwendet wird (s.u.). Au-
Ben- und Innenseite der Krone werden als labial
bzw. buccal (= vestibular) und lingual, Vorder-
und Hinterseite als mesial und distal bezeichnet.
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Abb. 2. OberkiefergebiB des Menschen mit entsprechender
Terminologie zur Orientierung (mesial: distal, buccal: lin-
gual).
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Die Termini mesial und distal sind aus der zahn-
drztlichen Praxis entlehnt (ZUCKERKANDL 1891)
und kennzeichnen hier die morphologische Vor-
der- bzw. Hinterseite ungeachtet ihrer manchmal
unterschiedlichen Position durch die Ausbildung
des Kiefers (Abb. 2).

Die Zihne wurzeln bei den Sdugetieren aus-
schlieBlich im Ober- (Praemaxillare und Maxilla-
re) und Unterkiefer (Dentale) und sind dement-
sprechend fast ausnahmslos auf die Mundhohle
(Cavum oris) beschrinkt. Ausnahmen (z. B. Ober-
kiefer-Eckzihne beim Hirscheber, StoBzihne bei
Elefanten) bestatigen die Regel.

Bei Seekiihen (Sirenia) konnen anstelle von redu-
zierten Zihnen Hornplatten am Gaumen und im
Bereich der Unterkiefersymphyse ausgebildet
sein, bei den Bartenwalen (Mysticeti) wiederum
zahlreiche, stark verlangerte hornige Barten am
harten Gaumen. Sie entsprechen verhornten Gau-
menleisten (Rugae palatinae) und dienen den Bar-
tenwalen zum Abseihen der als Nahrung dienen-
den Planktonorganismen (Krill). Ahnlich wie bei
der GebiBformel (s. u.) 4Bt sich von ciner Barten-
formel sprechen. Allerdings schwanken die Werte
(pro Kieferhilfte) meist betrachtlich (z. B. Grau-
wal, Eschrichtius gibbosus: 135-175, Finnwal, Ba-
laenoptera physalus: 320-420).

Die Zahl der Zihne ist meist artkonstant. Sie
schwankt innerhalb der Sdugetiere zwar in groBen
Grenzen (0 bis 260), doch sind die Extremwerte
eher die Ausnahmen. Die Durchschnittswerte dif-
ferieren innerhalb der einzelnen Sdugetierordnun-
gen wohl nicht unbetrichtlich, halten sich jedoch
in Grenzen (siehe speziellen Teil). Die maximale
Zahnzahl liegt — wenn man von den Manatis,
manchen Zahnwalen und einzelnen sonstigen
Sonderfillen absieht — bei den rezenten placenta-
len Sdugetieren bei 44 (z. B. Tapire, Schweine).

2.2 Die Gliederung des Gebisses und
der Zahnwechsel

Das GebiB der Sdugetiere besteht in den meisten
Fillen aus verschieden gestalteten Einzelzihnen
und ist demgemal als heterodont zu bezeichnen.
Entsprechend der Funktion, ist eine Differenzie-
rung in verschiedene Abschnitte vorhanden. Nur
selten kommt es sekundér zu einer Homodontie
(z.B. Zahnwale, Giirteltiere). Nach der Position
der Zihne im Kiefer, ihrer Ausbildung und der Zu-
gehorigkeit zu einer bestimmten Dentition lassen
sich folgende Zahnkategorien oder -gruppen unter-
scheiden: Schneidezihne (Dentes incisivi = Inci-
siven = I), Eckzihne (Dentes canini = Caninen =
C), Vorbacken-, falsche Backen- oder ,,Liicken-
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Abb.3. Die verschiedenen Zahnkategorien des Gebisses
(Schema) an Hand eines placentalen Siugetieres mit voll-
stindigem  GebiB. D-Dentale, Max—Maxillare,
Pmx — Pramaxillare.

zdhne* (Dentes praemolares = Primolaren = P)
und Mahl- oder echte Backenzidhne (Dentes mo-
lares = Molaren = M) (Abb. 3). Die deutsche Be-
zeichnung der Primolaren erfolgt nicht einheitlich.
Gelegentlich werden sie als Backenzihne den Mo-
laren (= Mahlzidhnen) gegeniibergestellt (SCHU-
MACHER & ScHMIDT 1976, STARCK 1982). Das
in Abb.3 dargestellte Schema basiert auf einem
rezenten placentalen Sidugetier, dessen GebiB-
formel fiir das permanente (= Dauer-)gebil in bei-
den Kieferhilften mit I3 CLP; M3/ MIPiC!I3
oder vereinfacht (pro Kieferhilfte) mit 3143 zu
schreiben ist. Fehlende Zahnkategorien werden
mit 0 angegeben (z. B. 333 fiir Mus). In der Lite-
ratur ist fast ausschlieBlich von Zahnformel die
Rede, doch solite es eigentlich korrekter Gebil3-
formel heiBen, wie etwa bei HALTENORTH
(1957, 1969). Wenn im folgenden auch von Zahn-
formel die Rede ist, dann deshalb, weil dieser Be-

griff nun einmal sehr gebrauchlich ist.

Muit einer derartigen Zahnformel sind verschiede-
ne Probleme verkniipft, die einerseits die Homolo-
gisierung der einzelnen Zahnkategorien betreffen,
andrerseits die Frage nach der Zugehdrigkeit der
Zihne zu den jeweiligen Zahngenerationen. Hier
erscheint eine terminologische Klidrung notwen-
dig, da die Begriffe Dentition und (Zahn-)
Generation manchmal nicht getrennt oder nicht
im gleichen Sinne angewendet werden. Es sei hier
nur auf die Odontostichi-Theorie von BoLK
(1922), die Zahnreihen- von EDMUND (1960) und
die Zahnfamilien- oder Klontheorie von OSBORN
(1973) verwiesen (s.a. OSBORN & CROMPTON
1973).

Wie schon angedeutet, sind bei den Saugetieren
meist zwei Dentitionen (= Zahnreihen bei Ep-
MUND 1960) zu unterscheiden: Die 1. oder lacteale
Dentition (= Milch- oder WechselgebiB) und die
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2. oder permanente Dentition (Dauer- oder Er-
satzgebil). Rudimentire prilacteale Zahnanla-
gen (aus einem labial von den Milchzahnanlagen
gelegenen Zahnleistenast) wurden von LECHE
(1893) fiir einzelne Beuteltiere und Placentalier
angegeben (HALTENORTH 1973).

Das Milchgebil besteht meist aus weniger Zahnen
(Dentes lacteales) als das DauergebiB3 (z. B. Homo
sapiens: 20 Milchzihne, 32 Zihne des Dauergebis-
ses). Die entsprechenden GebiB- oder Zahnfor-
meln lauten 212 und 2123, Gehéren nun die Zihne
des Dauergebisses (Dentes permanentes) tatséch-
lich einer Zahngeneration an? Morphologische
und ontogenetische Kriterien sprechen dafiir, daB
die Molaren nicht zur 2. Zahngeneration, sondern
genetisch zur 1. Zahngeneration gehoéren, wie es
bereits LECHE (1886, 1893) angenommen hat.
Das heiBt, das Dauergebi3, also die permanen-
te Dentition, setzt sich aus Elementen der
2. Zahngeneration (I, C und P), die Ersatzzihne
der entsprechenden Milchzihne (Id, Cd und
Pd = D; d = deciduus [hinféllig]) bilden, und aus
solchen der 1.Zahngeneration (M) oder ,,Zu-
wachszihnen‘ zusammen, sofern nicht die D} er-
halten bleiben. Die Molaren sind daher nicht nur
(wie meist) morphologisch von den Primolaren
verschieden, sondern auch nach ihrer Zugehorig-
keit zur 1. Zahngeneration.

Eine Reduktion der Dentitionen ist, ebenso wie
eine Heterodontie, bei den Stammformen der
Sdugetiere unter den Reptilien (Therapsida) zu
beobachten, indem bei spezialisierten Therapsi-
den (Cynodontia: Thrinaxodon, Ericiolacerta) der
Trias die Zahl der Ersatzzyklen bei den postcani-
nen Zihnen deutlich verringert ist (CROMPTON
1963, Ewer 1963, HoprsoN 1971, KEMP 1982, PAR-
RINGTON 1936). Dennoch liegt keine Diphyodon-
tie vor. Uber die Entstehung der Diphyodontie
wird diskutiert. Nach LEcHE (1896) und neuer-
dings auch nach Hopson (1973) und PonD (1977)
ist der Erwerb der Laktation bei den Sdugetieren
als Ursache fiir die Entstehung der Diphyodontie
anzusehen, indem erst die Laktation die Diphyo-
dontie erméglichte; nach anderen Autoren hinge-
gen war es die zunehmende Differenzierung der
Backenzihne, die zur Reduktion der Dentitionen
und damit zur Diphyodontie fiihrte. Die Lakta-
tion ist zweifellos unabhingig von der Viviparie
erworben worden, wie etwa die rezenten Eierleger
(Monotremata) dokumentieren. Wie PETERS &
STRASSBURG (1969) betonen, sollte man bei der
Diphyodontie eine Anlage-Diphyodontie (mit ru-
dimentirem MilchgebiB; z.B. Nager, Robben)
und eine Funktions-Diphyodontie (mit voll ent-
wickeltem MilchgebiB; z. B. Primates) unterschei-
den.
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Von den mesozoischen Sidugetieren ist ein Zahn-
wechsel bei Morganucodontiden, Multitubercu-
laten, Docodonten, Symmetrodonten und (Eu-)
Pantotherien nachgewiesen (BUTLER & KREBS
1973, HAHN 1978, PARRINGTON 1971). Bei den
Dryolestiden (Eupantotheria) aus dem Ober-Jura
erfolgte der Zahnwechsel wie bei den Placentalia
(ButLEr & KREBS 1973), indem das Vordergebil3
und die Pramolaren gewechselt werden. Entspre-
chend der Annahme, die Eupantotheria bilden die
Stammformen von Placentalia und Marsupialia,
wiirde dies fiir eine sekundire Reduktion des Er-
satzgebisses bei letzteren sprechen. Bekanntlich
ist die vielfach angenommene Metatheria-Euthe-
ria-Dichotomie auch durch unterschiedliche
»trends® in der Art des Zahnwechsels gekenn-
zeichnet (ZIEGLER 1971). Nach der Theorie von
ZIEGLER (1971) werden bei den Metatheria die
Milchzihne vor den P} bis auf embryonale Rudi-
mente (und die P} génzlich) riickgebildet, wih-
rend bei den Eutheria nur die P} unterdriickt sein
und die D | zeitlebens erhalten bleiben sollen. Eine
Auffassung, die keineswegs allgemein anerkannt
wird und auch von der Homologisierung einzelner
Zihne abhingt (OsBORN 1977, ARCHER 1978).

Bevor auf den Zahnwechsel weiter eingegangen
sei, sind noch einige Bemerkungen zur Terminolo-
gie notwendig. Wie bereits oben ausgefihrt, gibt
die GebiBformel zwar Aufschluf3 iiber die Zahl
der einzelnen Zahnkategorien, nicht jedoch iiber
die jeweilige Homologisierung des Einzelzahnes,
die mit zahlreichen Problemen verbunden ist und
die in der Bezeichnung des einzelnen Zahnes zum
Ausdruck kommen soll. Es soll jedoch nicht ver-
schwiegen werden, daB manchmal auch iiber die
GebiBformel keine Einhelligkeit besteht (z. B. So-
rex araneus 3133 oder 3943). Gegeniiber dieser ge-
netischen Ziahlung wird, zumindest bei den Pra-
molaren, verschiedentlich eine rein beschreibende,
also morphographische Zihlung vorgenommen.
Wihrend nach der genetischen Terminologie die
Zihne der einzelnen Zahnkategorien (auf die Pro-
blematik der Zdhlung der Incisiven kann hier nur
hingewiesen werden, da die Zahl 3/3 nicht der
Grundzahl bei Placentalia entspricht) von vorn
nach hinten gezihlt werden (z.B. I1 12123, C sup.,
P!'P2ZP3P4 M!M2M 3 firdie Oberkiefer-, I;1;
L Cinf,, P, P,P.P,M;M, Mj fir die Unter-
kieferzihne), erfolgt die rein deskriptive Zihlung
der Primolaren, wie sie etwa von der Basler Schu-
le vertreten wird, von hinten nach vorne, ungeach-
tet etwaiger Reduktionen. Damit ist der eigentli-
che Grund aufgezeigt, der zu rein deskriptiver
Zihlung gefiihrt hat. Die Reduktion kann nim-
lich nicht nur an den vordersten Primolaren ein-
setzen, sondern auch an den Gibrigen beginnen, so
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daB die Homologisierung der verbleibenden Zih-
ne fraglich bleiben muB (SCHWARTZ 1974). Abge-
sehen davon erscheint jedoch auch die bisher ge-
brauchliche genetische Zahlung der Pramolaren
durch neueste Interpretationen an mesozoischen
Sdugetieren in Frage gestellt, indem etwa bei
Gypsonictops aus der Ober-Kreide vier P sup. und
finf P inf. ausgebildet sein sollen (MCKENNA
1974, KIELAN-JAWOROWSKA 1981, NOVACEK
1986). Aus diesem Grund hat auch MCKENNA
(1975) die Annahme vertreten, daB3 bei den moder-
nen Eutheria die P} vollig reduziert seien. Es war
daher zu iiberlegen, ob nicht iiberhaupt von einer
genetischen Zdhlung Abstand genommen werden
sollte, was jedoch in manchen Fillen eine Aufgabe
gesicherter Erkenntnisse bedeutet.

L4Bt sich eine Trennung von Pramolaren und Mo-
laren nicht mit Sicherheit durchfiithren, so spricht
man von Postcaninen (wie bei Myrmecobius, Pro-
teles). Andrerseits lassen sich simtliche vor den
Molaren liegenden Zihne des Dauergebisses (I, C
und P) als Antemolaren zusammenfassen. Eine
Art Notlésung bedeutet auch der Begriff Zwi-
schenzahne bei Soriciden, mit dem die zwischen
dem meist vergréBerten vordersten Incisiven und
dem ersten Molaren gelegenen Zahne mangels ei-
ner exakten Homologisierung bezeichnet werden.

Da die Molaren stets von hinten nach vorn redu-
ziert werden, ergeben sich hier kaum Probleme,
wenn man von mesozoischen Sdugetieren und den
Beutlern absieht. Bei den Incisiven ist die Homo-
logisierung in jenen Fillen, wo es zur Reduktion
kommt, schwierig oder oft unmdglich, sofern
nicht fossile Ubergangsformen eine solche wahr-
scheinlich machen (z.B. Moeritherium als mor-
phologisches Ausgangsmodell fiir Mastodonten
und Elefanten mit einzelnen vergréBerten Incisi-
ven).

Der Zahndurchbruch erfolgt keineswegs einheit-
lich und ist meist artspezifisch festgelegt. Dennoch
kann die Reihenfolge des Durchbruches inner-
halb einer Art etwas variieren. Es bestehen nur
lockere Bezichungen zwischen Zahndurchbruch
und Stellung im System, da hier meist funktionelle
Gegebenheiten ausschlaggebend sind. Andrer-
seits spielen auch phylogenetische Aspekte eine
Rolle. So weichen etwa die fossilen Hominiden
vom modernen Homo sapiens in der Zahndurch-
bruchsfolge ab und ndhern sich den Zustinden
der Pongiden. Bei Homo sapiens ist namlich der
Durchbruch der Zihne gegeniiber den Pongiden
verzogert und manchmal treten die M3 (soge-
nannten Weisheitszihne = Dentes sapientiae)
iiberhaupt nicht in Funktion. Die hiufigste Rei-
henfolge des Durchbruchs der Oberkieferzihne
bei Homo sapiens ist meist M', 11, 12, P3 P4 C,
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macher & Schmidt, 1976)
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Durchbruch der Oberkieferzdhne des permanenten Gebisses bei Primaten und Tupaia (nach Remane 1960, Schu-
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M2undM3oderM 1,12 M2, P3 P4 Cund M3
(REMANE 1960, KEIL 1966, SCHMID 1972). Die Ta-
belle I zeigt die Verhiltnisse bei rezenten Prima-
ten.

Auch bei den iibrigen Sdugetieren erscheinen die
M }alserstes Zahnpaar des Dauergebisses, gefolgt
von Zihnen des Vordergebisses (I) und den Pri-
molaren. Bei Huftieren werden die Primolaren
entweder von vorn nach hinten oder von hinten
nach vorn (z. B. Amynodontidae) gewechselt, ge-
legentlich bleiben die D1 zeitlebens erhalten. Bei
den Raubtieren bricht meist der vorderste Pramo-
lar als erster Zahn des permanenten Backengebis-
ses durch.

Einen Sonderfall bilden die Elefanten unter den
Riisseltieren. Hier riicken die einzelnen Molaren
so stark verzbgert ein, daB bis in jlingste Zeit von
einem ,,horizontalen Zahnwechsel“ gesprochen
wird (HALTENORTH 1969). Wie bereits SCHAUB
(1948) und in jiingster Zeit wieder HoolER (1980)
betonen, liegt hier kein Zahnwechsel vor, sondern
nur ein Zahnersatz. Dieser entsteht durch das
nacheinander erfolgende Einriicken von Zidhnen
(Milchmolaren und Molaren). Die Primolaren
sind bei den meisten Elefanten vollig reduziert, so
daB die Molaren unmittelbar auf die Milchmola-
ren folgen. Nur bei den erdgeschichtlich dltesten
Elefanten (wie Elephas [ Archidiskodon) planifrons)

sind rudimentire
(ScHauB 1948).

Die Molaren der Elefanten sind auBerordentlich
komplex gebaute Gebilde, die aus zahlreichen La-
mellen bestehen und daher schon wegen ihrer
GroBe nicht gleichzeitig im Kiefer Platz hitten.
Die Molaren entstehen in groBeren Zeitabstinden
und riicken erst nach Abniitzung des jeweiligen
vorderen Zahnes in die Kieferstellung ein. Dabei
kommt es zu Resorptions- und Appositionser-
scheinungen im Alveolarbereich. Die abgenutzten
Zahnstummel werden abgestoBen. Das verzogerte
Einriicken der Molaren garantiert den Elefanten
in der Regel ein zeitlebens funktionsfiahiges Ge-
biB3.

Auch bei den Manatis (Sirenia) entspricht der so-
genannte ,,horizontale Zahnwechsel*“ nur einem
Zahnersatz, allerdings durch zusitzlich von der
Zahnleiste produzierte Molaren.

Primolaren nachgewiesen

2.3 Die einzelnen Zahnkategorien des
Dauergebisses (permanente Dentition)

Bei den Sdugetieren lassen sich im Dauergebil3
nach ihrer Stellung im Kiefer, nach der Differen-
zierung und ihrer Herkunft meist vier Zahnkate-
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gorien unterscheiden. Nur in wenigen Fillen kann
mangels der genannten Mdglichkeiten nur von In-
cisiven, Caninen und Postcaninen gesprochen
werden, wie es primdr bei evoluierten Therapsiden
(Cynodontia) unter den Reptilien, sekundir etwa
bei den Walen der Fall ist.

2.3.1 Die Schneidezihne (Incisiven)

Die Schneidezihne sind im Oberkiefer ausschlieB-
lich auf die Prdmaxillaria beschrankt. Die Zahl
der Incisiven schwankt bei den einzelnen Sduge-
tiergruppen in bestimmten Grenzen. Ihre Zahl
scheint nur bei den altesten Sdugetieren (Morg-
anucodontiden) individuell zu variieren (MILLS
1971). Die Hochstzahl von 5/4 ist nicht nur bei
primitiven Beuteltieren (wie Didelphis) und bei
mesozoischen Eutheria (wie Asioryctes aus der O-
Kreide; KIELAN-JAWOROWSKA 1981) anzutreffen,
sondern diirfte ganz allgemein die Grundzahl der
Placentalia bilden. Erst bei den ,,modernen** Pla-
centalia betrigt die Grundzahl 3/3. Da deren si-
chere Homologisierung mit den urspriinglich vor-
handenen Insisiven unméglich ist, wird fiir kiino-
zoische Placentalia die Grundzahl ; angenom-
men und auch bei der homologisierenden Zahlung
angewendet.

Die Schneidezihne sind fast stets einwurzelig,
und ihre Krone ist urspriinglich einfach gebaut
(Abb.4). Thren Namen verdanken sie der bei
Homo sapiens ausgebildeten horizontalen meiBel-
formigen Schneidekante, die jedoch als abgewan-
delt zu betrachten ist. Die urspriingliche einspitzi-
ge (= haplodonte) Kronenform der Incisiven ist
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Abb.4. Aufbau und Ausbildung von Schneidezihnen
(Lingsschnitt). a—-,normaler” brachyodonter Schneide-
zahn (z. B. Homo) mit Differenzierung in Krone und Wur-
zel, b-hypsodonter Schneidezahn mit Kunde im Kronen-
bereich (z. B. Equus), ¢ —wurzelloser Zahn mit einseitigem
Schmelzbelag und stets offener Pulpa (z.B. Nagezahn).
D-Dentin, P-Pulpa, S-Schmelz, Z—(Kronen-) Zement.

bei den Sdugetieren sehr mannigfach verindert
worden, indem neben einspitzig stiftformigen
Schneidezdhnen mit oder ohne Basalband (Cingu-
lum), hakenformige, mehrspitzige, meiBelartige,
messerdahnliche (wie bei Desmodus), pinzettenar-
tig bis kammahnliche (z. B. Cynocephalus), stark
vergroBerte bewurzelte oder wurzellose StoBzéh-
ne (z. B. Proboscidea) und schlieBlich auch echte
Nagezihne (z.B. Rodentia, Lagomorpha, Dau-
bentonia, Lasiorhinus) ausgebildet sind (Abb. 5).
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Abb. 5. Nagezahne bei Marsupialia (,, Fombatus*, rezent), Rodentia (Castor, rezent) Tillodontia (Tregosus, Eozin), Lago-
morpha (Kenyalagomys, Miozin) und Primates (Daubentonia, rezent) sowie nagezahnihnliche Schneidezihne bei Hyraco-
idea (Procavia, rezent), Multituberculata (Taeniolabis, Paleozin) und Primates (Plesiadapis, Paleozin), nach THENIUS
(1969).
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Verschiedentlich sind caniniforme Incisiven (wie
bei Tapirus) bekannt. Besonders kennzeichnend
sind die Schneidezihne bei Einhufern (z. B. Equus)
durch die Schmelzeinstiilpung, die die sogenannte
Kunde bildet, deren GréBe und Tiefe mit der Ab-
kauung wechselt und daher wichtig fiir die indivi-
duelle Altersbestimmung ist (s.u.) (Abb.4b).

Bei zahlreichen Sidugetieren sind die Incisiven
stark oder vollig reduziert, wobei die noch vor-
handenen Schneidezihne entsprechend ihrer
Funktion eine besondere Form besitzen kdnnen
(z.B. Chiroptera, Insectivora). Bei den Wieder-
kduern sind sie nur im Oberkiefer génzlich riick-
gebildet, bei manchen Rhinocerotiden hingegen
auch im Unterkiefer (wie bei Diceros, Ceratothe-
rium, Elasmotherium). Hier ibernehmen die Lip-
pen ihre Funktion bei der Nahrungsaufnahme.
Auch bei den Faultieren (z. B. Choloepus) sind die
Incisiven vollig reduziert.

2.3.2 Die Eckzihne (Caninen)

Die Eckzihne sind bei vielen Sdugetieren gut aus-
gebildet und iiberragen primar die Nachbarzihne.
In der veterindrmedizinischen Literatur werden
die Eckzdhne auch als Haken- und Fangzdhne be-
zeichnet. Die C sup. wurzeln nicht im Pramaxilla-
re, sondern im Maxillare. Sie sind in der Regel
einwurzelig mit primdr einspitziger Krone. Diese
kann jedoch auBerordentlich mannigfach umge-
staltet sein und demgemi0 verschiedene Funktio-
nen erfiillen. Die Eckzdhne kénnen auch als Waf-
fen oder Imponierorgane ausgebildet sein und las-
sen in solchen Fillen einen deutlichen Sexualdi-
morphismus erkennen (z.B. Suiden). Es kann
auch zur Wurzellosigkeit der Caninen kommen,
wie etwa bei Suiden, bei Zwerghirschen und bei
den Taeniodonten (wie Stylinodon), wobei der
Schmelz oft nur bandférmig entwickelt ist (z.B.
Sus).

Verschiedentlich sind die Eckzihne etwas oder
vollig reduziert. Letzteres ist nicht nur fiir alle Na-
getiere und Lagomorphen charakteristisch, bei
denen ein weites Diastema Vorder- und Backen-
zihne trennt, sondern — zumindest im Oberkiefer
— auch fiir viele Pecora. Bei den hirschartigen
Paarhufern kommt es wiahrend der Evolution bei
den geweihlosen Formen (z.B. Tragulidae, Mo-
schus) zundchst zur sdbelartigen VergroBerung
der C sup., die dann parallel zur Entstehung und
Ausbildung von Geweihen (als Waffen und Impo-
nierorgane) reduziert werden. So besitzen die
Muntjakhirsche (Muntiacus, Elaphodus), die Uber
das Gablerstadium nicht hinauskommen, gut ent-
wickelte C sup., wihrend sie beim ménnlichen
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Rothirsch (Cervus elaphus) nur noch als Rudi-
mente (sogenannte ,,Grandl’n*) erhalten geblie-
ben sind. Noch heute erinnert das Verhalten des
Rothirsches beim Drohen (Hochziehen der Lip-
pen und Entbl6Ben der rudimentéren C sup.) an
die vergroBerten C sup. seiner Vorfahren. Der C
inf. wird bei den Pecora incisiviform und bildet
mit den Unterkieferincisiven eine funktionelle
Einheit. Auch bei Primaten mit einem Kammge-
bif} (z. B. Lemur) ist eine dhnliche Entwicklung zu
beobachten, indem der C inf. incisiviform gestal-
tet ist. Dabei libernimmt der vergroBerte P die
Funktion des Eckzahnes. Die Eckzédhne sind bei
Nichtwiederkduern nur selten reduziert (wie bei
Microstonyx major), was vermutlich mit dem So-
zialverhalten in Zusammenhang steht.

Eine sekundire Verkleinerung der Caninen ist
auch bei den Hominoidea zu beobachten, indem
das urspriingliche Kastengebi3 der Pongiden mit
méchtigen Caninen zum Rundbogengebifl der
Hominiden ohne prominenten C umgeformt ist.
Bei Homo sapiens ist es durch die Angleichung der
Caninen an die Nachbarzihne zu einem weitge-
henden Verlust der urspriinglich ,,anthropoiden‘
Eigenform gekommen (REMANE 1927). Innerhalb
der Primaten unterscheidet REMANE (1960) fol-
gende weitere Eckzahntypen: Lemur-, Avahi-,
Tarsius-, Callicebus-, Cebus-, Mpycetes- =
Alouatta-, Cercopitheciden- und den Simiiden- =
Pongiden-Typ.

Bei den Raubtieren sind die Eckzédhne stets gut
entwickelt, auch bei Arten mit reduziertem Bak-
kengebil (z. B. Proteles). Beispiele exzessiver Ver-
groBerung der Caninen sind das WalroB3 (Odobe-
nus rosmarus) mit gestreckten StoBzihnen fiir die
Nahrungssuche und die Sdbelzahnkatzen (z.B.
Smilodon, Homotherium, Eusmilus) mit seitlich
komprimierten und mehr oder weniger stark ver-
lingerten Oberkiefer-Eckzihnen. Von rezenten
Feliden ist diese Ausbildung nicht bekannt. Beim
Nebelparder (Neofelis nebulosa) — einem baumbe-
wohnenden Beutefinger — kommt es lediglich zu
einer Verldngerung der Ober- und Unterkieferca-
ninen ohne seitliche Komprimierung. Sie besitzen
eine echte Greiffunktion.

Bei den Urhuftieren (Condylarthra) und den Un-
paarhufern (Perissodactyla) sind die Caninen
meist kriftig ausgebildet. Nur vereinzelt sind sie
teilweise oder véllig reduziert (z. B. Rhinoceroti-
dae), unter Bildung eines Diastemas. Letzteres
trifft auch fiir die Seekiihe (Sirenia) zu. Bei den
Baumfaultieren (wie Choloepus) besitzt der C sup.
durch den dreieckigen ZahnumriB eine Sonder-
form, die durch die Abschleifung des als Antago-
nisten wirkenden vordersten P noch verstirkt
wird. Unter den Insektenfressern (Insectivora),
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bei denen der C (sup.) urspriinglich zweiwurzelig
ausgebildet ist, kann es bei den Soriciden zur
Riickbildung kommen, die auch Incisiven und
vordere Primolaren betrifft, so dal — wie bereits
oben erwihnt — die Homologisierung der verblei-
benden Zahne zwischen dem vordersten und ver-
groBerten Schneidezahn und den Molaren zum
Teil problematisch ist (= Zwischenzihne).

2.3.3 Die ,,Liickenziihne* (Primolaren)

Die Priamolaren der Sdugetiere sind morpholo-
gisch (und auch entwicklungsgeschichtlich) meist
deutlich von den Molaren verschieden. Lediglich
bei den édltesten Sdugetieren gibt es Schwierigkei-
ten in der Zuordnung, so daB bei diesen richtiger
von primolariformen und molariformen Zihnen
gesprochen werden sollte. Vielfach sind die Pri-
molaren heterodont gestaltet, indem die vorderen
Pramolaren einfacher gebaut sind als die hinteren
oder die P} und tiberdies auch durch Liicken (Dia-
stemata) voneinander getrennt sein konnen (Na-
me!). Eine solche Heterodontie kann taxonomisch
wichtig sein (vergleiche Hominoidea). Bei den mo-
dernen placentalen Sdugetieren betragt die ur-
sprungliche Zahl 4/4, die wahrend der Evolution
vielfach stark oder sogar vollig reduziert worden
ist. So fehlen Primolaren nicht nur spezialisierten
Nagetieren (z. B. Muridae, Arvicolidae), sondern
auch den heutigen Elefanten. Eine andere Ten-
denz ist bei der sogenannten Molarisierung von
Primolaren zu beobachten, die vor allem von Pe-
rissodactylen (wie Equidae, Rhinocerotidae, Ta-
piridae) bekannt ist. Die Molarisierung bedeutet
eine morphologische Angleichung dieser Zihne
an die Molaren, die nicht nur das Kronenmuster,
sondern auch die Zahnkronenhdhe betreffen
kann. Sie verstarkt die Effizienz der Mastikation
und tritt dementsprechend bei herbi- und omnivo-
ren Formen auf. Bei der Gattung Equus ist die
Molarisierung so weit fortgeschritten, daB die P}
und P4 von den Molaren (M ! und M ) kaum zu
unterscheiden sind. Die Molarisierung von Pri-
molaren kann von den P} oder von den P ausge-
hen. Beide Méglichkeiten sind bei Rhinocerotiden
realisiert. In der Regel beginnt die Molarisierung
bei den P$ und greift wihrend der Evolution auf
die beiden vorderen Pramolarenpaare iiber. Mo-
larisierung von Priamolaren ist bekannt auch von
Paarhufern (Tayassuidae, denen die fiir Suiden ty-
pische Verlingerung der M3 fehlt), von Nage-
(z.B. Heteromyidae, Theridomyidae, Castoridae,
Caviidae etc.) und Raubtieren (wie einzelne Viver-
riden und Procyoniden), von Primaten (z.B. Ha-
palemur, Galagidae), Embrithopoda (z. B. Arsino-
itherium), Hyracoidea (z. B. Pliohyracidae, Proca-

viidae), Macroscelidea (wie Myohyracidae), La-
gomorpha (wie Ochotonidae, Leporidae), Litop-
terna (Proterotheriidae, Macraucheniidae) und
Notoungulata (Notioprogonia, Toxodonta, Ty-
potheria, Hegetotheria und Pyrotheria) sowie von
Russeltieren (wie Palaecomastodon). Bei verschie-
denen Siugetieren sind einzelne Unterkiefer-Pra-
molaren kamm- oder sdgezahnartig (serrat) diffe-
renziert. Die mehr oder weniger stark vergroBer-
ten und seitlich komprimierten Zahne (P,
oder/und P) bilden eine Art etwas konvex ge-
kriimmter Langsschneide, die durch seitliche Rip-
pen und Furchen sdgedhnlich gezackt ist. Dieser
Zahntyp ist nach der Gattung Plagiaulax (Multi-
tuberculata) von SIMPSON (1933) als plagiaulacoid
bezeichnet worden und ist auch von Beuteltieren
(wie Bettongia, Hypsiprymnodon) und Primaten
(wie Carpolestes) bekannt. Allerdings ergeben
sich Probleme der Homologisierung der Zahne bei
neu- und altweltlichen Beuteltieren.

Als weitere Besonderheit ist die Brechschere der
Raubtiere (Carnivora) zu nennen, an deren Bil-
dung der P* beteiligt ist. Die Zahnkrone des P4
zeigt die Tendenz zu rein schneidender Ausbil-
dung, indem der vordere Innenhdcker mehr und
mehr reduziert wird. Bei Smilodon und anderen
Sibelzahnkatzen ist der Innenhécker des P4 prak-
tisch vollig reduziert, so daB der Zahn letztlich nur
mehr eine Schneide aus Parastyl, Paracon und
Metastyl bildet. Diese Spezialisierung ist mit einer
Rickbildung der vorderen Primolaren gekop-
pelt, die nicht nur zur Reduktion von P! und PZ,
sondern auch des P, fiihren kann. Eine dhnliche
Differenzierung ist bei dem australischen Beutler
Thylacoleo carnifex durch die aus den P3 bzw P
gebildete Brechschere zu beobachten.

Gelegentlich ist der vorderste Unterkieferprimo-
lar caniniform entwickelt (z. B. bei Lemur, Proto-
ceras) oder sektorial (Hypertragulus) gebaut und
bildet mit dem C sup. eine funktionelle Einheit.
Letzteres ist vor allem fiir Cercopitheciden (wie
Papio, Macaca) charakteristisch; allerdings ist es
hier nicht der P, sondern der P .

2.3.4 Die Backenziihne (Molaren)

Die Molaren bilden die mannigfaltigste Zahnka-
tegorie und damit auch die taxonomisch wichtig-
sten Zihne. Die Molaren sind meist mehrwurze-
lig, und ihre Krone ist entsprechend der unter-
schiedlichen Funktion vielfiltig differenziert und
oft auch heterodont entwickelt. In diesem Kapitel
sollen nur die verschiedenen Molarentypen be-
sprochen werden. Die Terminologie der Hocker
wird im folgenden Abschnitt behandelt.
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Die Zahl der Molaren hat sich in der Geschichte
der Saugetiere laufend vermindert (Ausnahme:
Trichechidae und viele Zahnwale mit sekundarer
Vermehrung bei gleichzeitiger Homodontie). Bei
den mesozoischen Sdugetieren (z.B. Tricono-
donta [einschl. Morganucodontidae], Doco-
donta, Symmetrodonta und Pantotheria) sind bis
zu acht Molaren in jeder Unterkieferhilfte nach-
gewiesen (wie bei Triconodon 3—4, Morganucodon
4-5, Docodon 8, Spalacotherium 1, Amphitherium
8). Bei den placentalen Sdugetieren sind urspriing-
lich drei pro Kieferhilfte ausgebildet.

Die Molaren zeigen — dhnlich wie auch andere
Zahnkategorien — sehr unterschiedliche Evolu-
tionstendenzen, die nicht nur zu den verschiede-
nen Molarenmustern gefithrt haben, sondern ei-
nerseits zur VergroBerung (z. B. Lamellenzahn bei
Elefanten und beim Wasserschwein), andrerseits
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jedoch zur weitgehenden oder vélligen Riickbil-
dung, ohne daB3 das librige Gebill davon betroffen
wurde (wie bei Feliden und Hyaeniden). Diese
Riuckbildung steht etwa bei den Raubtieren meist
mit der VergroBerung des P4 (Brechscherenzahn)
in Korrelation. Die Reduktion kann aber auch
nur die M ] oder die M 2 betreffen und damit taxo-
nomisch wichtig sein (z. B. Amphicyoniden mit
M1, Caniden mit M %, Musteliden meist mit M }).
Gelegentlich kommt es zu einer sekundiren Ver-
einfachung der Molaren (z. B. Giirteltiere, Zahn-
wale, Robben), die in Zusammenhang mit der Er-
ndhrung verstindlich wird. Dennoch bilden die
Molaren die wichtigste Zahnkategorie.

Als wichtigste Grundmuster der Zahnkrone las-
sen sich der buno-, dilambdo- und zalambdodon-
te, seco-, lopho- und selenodonte Typ unterschei-
den. Dazu kommen deren Kombinationen (wie

selenodont selenodont bunoselenodont  bunolophodont  lophosetenodont
. secodont )
dilambdodont trilobat stephanodont
zalambdodont
lameillod
bilophodont ameliodont
lophodont pentalophodont bunolophodont polylophodont

Abb.6. Ubersicht iiber die verschiedenen Molarenmuster bei Sdugetieren (Schemata). Orientierung: mesial = links,

buccal = oben.
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bunoselenodont, lophoselenodont, bunolopho-
dont) und die jeweiligen Abwandlungen (z. B. bi-
oder polylophodont, oligo- oder polybunodont
und die verschiedenen Arten der Selenodontie) so-
wie die Stephanodontie (Abb. 6). Die Molaren-
muster finden sich meist unabhéngig voneinander
innerhalb verschiedener taxonomischer Einhei-
ten, lassen sich jedoch alle auf einen Grundtyp,
ndmlich den tritubercularen oder trituberculosec-
torialen Molaren (= trigonal DOEDERLEIN, 1921,
= tribosphenisch SiMPSON, 1936, zuriickfiihren;
Abb. 14). Im einzelnen bestehen allerdings Mei-
nungsunterschiede iiber die Hockerhomologisie-
rung und damit letztlich iber die angenommene
evolutive Ableitung, auf die im nidchsten Kapitel
in Zusammenhang mit der Hockerterminologie
eingegangen sei.

Die Unterscheidung der obengenannten Mola-
rentypen ist eine rein morphologische, ohne etwas
iiber die Entstehung des Molarenmusters auszu-
sagen. Der (para-)bunodonte Typ findet sich bei
omnivoren Formen (wie Multituberculata, Su-
idae, Tayassuidae und anderen primitiven Artio-
dactyla, Ursidae, Condylarthra, primitiven Probo-
scidea, Hyracoidea und Sirenia, Desmostylia).
Die Krone besteht urspriinglich aus einigen we-
nigen niedrigen Hockern (Oligobunodontie). Bei
den Suiden und Tayassuiden handelt es sich nach
STEHLIN (1899/1900) allerdings nicht um das pri-
mére bunodonte Muster innerhalb der Paarhufer,
sondern um eine Neobunodontie, die sich aus ei-
nem primitiven selenodonten Muster entwickelt
hat. Eine weitere Sonderausbildung stellt die Pla-
cobunodontie der Hominoidea dar (WELSCH
1967), die durch flache Hocker und ihre meist cha-
rakteristische Abkauung gekennzeichnet ist. Ver-
schiedentlich kommt es durch sekundére Vermeh-
rung der Hocker zur Polybunodontie (wie Gom-
photherium), die in manchen Fillen mit einer
Hypsodontie der Zahnhocker (wie Desmostylus,
M} bei Hylochoerus) oder sogar einer Wurzellos-
igkeit verbunden sein kann (z. B. Sdulenzdhne bei
Phacochoerus). Beim dilambdodonten Typ bilden
die AuBenhocker ein W-formiges Muster, wie es
bei Insectivoren, Tupaiiden und primitiven Prima-
ten (z. B. Paromomyidae) ausgeprigt ist. Ein ein-
faches, v-formiges Zahnmuster wird als za-
lambdodont bezeichnet. Es ist charakteristisch fiir
die Tenreciden, Chrysochloriden und Solenodon-
tiden unter den Insektenfressern. Dieses Zahnmu-
ster hat hinsichtlich der Entstehung zu lebhaften
Kontroversen gefiithrt (vgl. Kapitel ,Insecti-
vora*).

Beim selenodonten Typ kommt es durch Kanten-
bildung an den AuBen- und Innenhdckern zu ei-
nem Molarentyp, der seinen Namen den mondsi-

cheldhnlichen Kaufiguren verdankt. Selenodontie
ist nicht nur von selenodonten Artiodactylen, son-
dern auch von Nagetieren (wie Aplodontidae)
und Beutlern (wie Phascolarctos) bekannt. Bei se-
lenodonten Molaren erh6hen mehr oder weniger
stark abgewinkelte Kanten der Zahnhdocker die
Effizienz des Kauvorganges, bei dem vor allem
seitliche Kieferbewegungen vorherrschen. Als
Kombinationstypen sind das bunoselenodonte
und lophoselenodonte Molarenmuster zu erwah-
nen. Bunoselenodontie ist typisch fiir die Bronto-
theriiden und die Chalicotheriiden unter den Un-
paarhufern. Selenodonte AuBen,hécker und
bunodonte Innenhécker kennzeichnen diesen
Typ. Bei der Lophoselenodontie, wie sie etwa bei
den Equiden ausgebildet ist, sind selenodonte
Aullen,,hécker mit einem Vorder- und Hinter-
joch kombiniert (wie bei Anchitherium).

Durch die Verbindung von Hdockern zu Quer-
(toechodont ANTHONY) oder Léngsjochen (belo-
dont ANTHONY) entsteht der lophodonte Mola-
rentyp, der recht unterschiedliche Ausbildungs-
formen zeigt, die vom bilophodonten bis zum po-
lylophodonten Typ mit seinen Abwandlungen rei-
chen. Beim bilophodonten Molarentyp sind zwei
Querjoche (Proto- und Metaloph) vorhanden
(z.B. Tapiridae, Dinotherium, Listriodon splen-
dens, Diprotodon, Cercopithecoidea, Hadropithe-
cus). Wie bereits diese keineswegs vollstandige
Aufzihlung zeigt, ist die Bilophodontie unabhéin-
gig voneinander innerhalb verschiedener Sduge-
tierordnungen ausgebildet worden. Aber auch in-
nerhalb einer bestimmten taxonomischen Einheit
(z. B. Primates) kann die Bilophodontie auf unter-
schiedlichen Wegen entstanden sein. Dementspre-
chend sind die Joche dann nicht unbedingt homo-
log.

In typischer Form ist die Bilophodontie bei Dino-
therium (Proboscidea), Diprotodon (Marsupialia)
und Listriodon splendens (Artiodactyla) vorhan-
den. Die Kieferbewegungen erfolgen senkrecht
und fithren zur charakteristischen Abschleifung
der Jochkanten. Eine funktionelle Bilophodontie
kann auch bei bunodonten Backenzihnen ausge-
bildet sein (z. B. Hylochoerus). Bei den Tapiroidea
sind die Querjoche der Maxillarmolaren buccal
mit Héckern kombiniert, so daB ein bunolopho-
donter Zustand vorliegt. Bunolophodontie ist
auch bei Proboscidiern (z. B. Bunolophodon) aus-
gepragt, allerdings in etwas anderer Form als bei
Tapirus. Meist sind es aus mehreren Hockern be-
stehende Querjoche, deren Zahl vermehrt (Polylo-
phodontie) werden kann und die durch Hypso-
dontie schlieBlich zum Lamellenzahn der Elefan-
ten filhren. Der Lamellenzahn der Elefanten ist
das wohl eindrucksvollste Beispiel fiir die Diffe-
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renzierung der Molaren und macht die verschie-
denen Erkldrungsversuche zur Entstehung derar-
tiger Zahne verstindlich (z.B. Produkte von
Zahnverschmelzungen im Sinne der Dimer- oder
der Konkreszenz-Theorie). Wie jedoch die Fossil-
dokumentation zeigt, sind sie nicht durch Ver-
schmelzung, sondern durch Vermehrung der Jo-
che wihrend der Evolution entstanden. Die Zahl
der Lamellen kann bei den evoluiertesten Formen
(wie Mammuthus primigenius) maximal 27 Lamel-
len am M erreichen.

Bei den gleichfalls polylophodonten Molaren
myomorpher Nager bilden sich Rhomben mit
meist alternierend angeordneten Dentindreiek-
ken, wodurch eine Verlingerung der Schneide-
kanten ohne Zahnverbreiterung erreicht wird (W.
voN KOENIGSWALD 1980). Ein gleichfalls bei Na-
getieren verbreiteter Typ ist die Fiinfjochigkeit
(Pentalophodontie), die mehrfach unabhingig
entstanden ist (z.B. Theridomorpha, Castoro-
idea, Hystricomorpha). Der ptychodonte Typ von
Cork (1873) (vgl. auch ANTHONY 1937) ist ein Fal-
tenzahn, der im Prinzip dem lophodonten Typ
entspricht.

Ein anderer lophodonter Molarentyp ist bei den
Rhinocerotoidea durch die Ausbildung eines Au-
Benjoches (Ectoloph) gegeben. Dieses Grund-
schema kann durch zusitzliche Elemente wie
Crista, Crochet und Antecrochet modifiziert wer-
den. Durch Hypsodontie kénnen diese Elemente
zur Abschniirung echter Zahngruben (z. B. Pri-,
Medi- und Postfossette) fiihren (z. B. Coelodontie
bei Coelodonta). AuBerdem kann der Schmelz in
sich gefaltet und dadurch die Widerstandsfahig-
keit entsprechend erhoht sein (z.B. Elasmothe-
rium).

2.4 Das MilchgebiBl (l1acteale
Dentition)

Wenn hier vom Milchgebil3 die Rede ist, so sind
nur jene Zihne gemeint, die beim erwachsenen
Tier (meist) durch die Zihne der 2. Zahngene-
ration (I, C und P) ersetzt worden sind. Die der
gleichfalls ersten Zahngeneration angehdrigen
Molaren sind hier selbstverstidndlich nicht be-
riicksichtigt.

Das MilchgebilB3 setzt sich — wie bereits oben er-
wahnt — aus den Id, Cd und Pd (= D) zusammen
und ist meist nur bei jugendlichen Individuen aus-
gebildet. Selten sind Milchziahne auch bei erwach-
senen Individuen in Funktion (z. B. Tenrec; D | bei
Huftieren). Manchmal ist das MilchgebiB teilwei-
se oder vollig reduziert (z. B. Orycteropus, Dasy-
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podidae, Soricidae, primitive Talpidae, Pinnipe-
dia). Es wird vielfach nur embryonal angelegt und
groBenteils vor dem Durchbruch durch das Zahn-
fleisch wieder resorbiert. Auf die Situation bei den
Beuteltieren, wo nur ein Zahnpaar (Dg oder M };
siche Kapitel Marsupialia) gewechselt wird, sei
hier nur kurz hingewiesen. Von den mesozoischen
Séugetieren ist ein Zahnwechsel bei den Multitu-
berculaten erstmalig durch SzaLAy (1965), bei den
Pantotheria durch BUTLER & KREBs (1973) nach-
gewiesen worden. Auch von Morganucodonta,
Docodonta und Symmetrodonta ist ein Zahn-
wechsel belegt. Der Zahnwechsel bei den Panto-
theria (Dryolestidae) des Ober-Jura entspricht
dem primitiver Eutheria. Die Annahme, daB} die
Pantotheria die Ahnen der modernen Sdugetiere
seien, als richtig vorausgesetzt, wiirde bedeuten,
daB der Zahnersatz der Beuteltiere (Marsupialia)
abgewandelt ist.

Morphologisch und dimensionell von den Zih-
nen des Dauergebisses verschieden, erreichen die
Milchzihne bei Formen mit vollstindigem Gebil3
(14 maximal die Zahl 32. Gelegentlich kén-
nen mehr Milchzihne innerhalb einer Zahnkatego-
rie auftreten als Dauerzihne (z.B. Daubentonia
madagascariensis: Milchgebi 212, Ersatzgebi
1813). Oft sind die Milchzihne einfacher gebaut
als die Dauerzihne, so daB sie verschiedentlich als
primitiver bezeichnet worden sind (LECHE 1902,
1907, 1910, 1915, KOoReENHOF 1982). Nach ABEL
(1906) ist das MilchgebiB primitiver und indiffe-
renter als das Dauergebi. AuBerdem sollen
Milchzidhne bei Riickbildung in hGherem Ma@ be-
troffen sein als die Zahne des Ersatzgebisses. Nach
LEcCHE bildet das MilchgebiB iiberhaupt die phylo-
genetisch dltere Phase in der Entwicklung der
Zahnsysteme gegeniiber dem DauergebiB, eine
Auffassung, die nicht als allgemein giiltig bezeich-
net werden kann und daher auch rasch auf Wider-
spruch stieB (z. B. STEHLIN 1909). Beispiele im Sin-
ne von LECHE sind etwa das MilchgebiBl vom Erd-
wolf (Proteles cristatus) und die Milch-Incisiven
von Einhufern und Proboscidiern. Bei Proteles
sind der Pd? und der Pd, wie richtige Milch-
Brechscherenzihne ausgebildet, wihrend die Bak-
kenzdhne des Ersatzgebisses durchwegs einspitzig
sind. Die Milch-Schneidezdhne von Einhufern
(Gattung Equus) lassen den Zahnhals und damit
die Differenzierung von Krone und Wurzel deut-
lich erkennen. AuBlerdem sind die als Schmelzein-
stilpungen kennzeichnenden Kunden (Marken)
nur flach gegeniiber den tief eingesenkten Kunden
der Ersatzschneidezihne. Die Milch-StoBzihne
der Proboscidea lassen noch die urspriingliche
Differenzierung in Zahnkrone und Wurzel erken-
nen, die den StoBzihnen der adulten Risseltiere,
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bei denen der Schmelz weitgehend reduziert ist,
abgeht (vgl. STEHLIN 1926). Weiters ist zweifellos
zutreffend, daB3 etwa die Kronenhdhe bei im Dau-
ergebill hypsodonten Formen (wie Equus, Elefan-
ten) geringer, d. h. brachyodont oder nur schwach
hypsodont ist. Auch das Kronenmuster der D § ist
vielfach etwas einfacher gebaut als die M . An-
drerseits kénnen Milchzidhne nicht nur ,,molari-
siert"’, sondern sogar komplizierter gebaut sein als
die M| als Nachfolger in der gleichen Zahngene-
ration (z. B. D ; bei Artiodactyla dreiteilig, ahnlich
dem M ;). Wie REMANE (1960) mit Recht bemerkt,
ist dies nicht als MolarisierungsprozeD zu bezeich-
nen, sondern hidngt mit der Zugehorigkeit der
Molaren zur Milchzahngeneration oder der
Funktion der Milchzihne zusammen. So sind
etwa beim robusten Australopithecus-Typ (,, Par-
anthropus* robustus oder ,,Zinjanthropus** boisei)
die D § komplizierter als bei Homo, also hyperho-
minid gebaut, was zweifellos mit der Erndhrung
zusammenhdngt. Gleiches gilt fiir das MilchgebiB
der Carnivoren. Als Beispiel sei nur Panthera leo
erwihnt. Wihrend die Milchzihne des Vorderge-
bisses kleiner und meist einfacher gebaut sind als
jene des Dauergebisses, entsprechen Pdund Pd
einer Brechschere im Kleinformat, d. h. sie bilden
eine funktionelle Einheit. Beide Milchzdhne sind
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demnach komplizierter gebaut als die entspre-
chenden Ersatzzihne (P! und P,). AuBerdem
»ahmt* der Pd # morphologisch den M ! nach, ist
Jjedoch nicht so stark reduziert wie dieser (Abb. 7).

Bei den Perissodactyla hat STEHLIN (1905) zwei
Typen von Milchzdhnen unterschieden: den tapi-
roiden und den rhinocerotiden Typ, von denen der
erste durch die Molarisierung des Pd ; evoluierter
ist als der zweite. Nach BUTLER (1952) dagegen
sind bei den Perissodactyla nach der Art der Mo-
larisierung von Milchbackenzihnen drei Haupt-
typen zu unterscheiden: 1. Condylarthren-Typ bei
Plagiolophus, 2. Equiden- und Brontotheriiden-
Typ und 3. Tapiroidea- und Rhinocerotoidea-

Typ.

Als Besonderheiten sind einerseits die im sonst ho-
modonten Milchgebill hakenférmig gekriimmten,
meist bi- oder trifurcaten Milchschneidezihne bei
Fledermausen (wie Vespertilionidae) zu bezeich-
nen (GebiBformel meist ;3), die zum Festhalten
der Jungtiere im Fell der Mutter und damit als
KlammergebiB dienen (LECHE 1877, MILLER 1907,
SPILLMANN 1927, DoRsT 1949), andrerseits die tief
gelappten Milchschneidezihne bei den Macrosce-
lidea (wie Rhynchocyon, Petrodromus). Kennzeich-
nend sind an den Milchbackenzihnen nicht nur

Abb.7. Die unterschiedliche
Ausbildung des Milchgebisses
bei rezenten Siugetieren. Spe-
zialanpassung bei Chiropteren
(zum Festhaken der Jungtiere
im Fell des Muttertieres), weit-
gehende Reduktion bei Pinnipe-
\) diern (z.B. Phoca), Imitation
des Dauergebisses (z. B. Brech-
scherengebiB bei Raubtieren:
Panthera). Angleichung des D}
S (= Pd}) an die Molaren (z.B.
{ HOMO) Homo, Capreolus).
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die gespreizten Wurzeln bei mehrwurzeligen
Milchzidhnen, sondern vielfach auch Resorptions-
erscheinungen an den Zahnwurzeln durch die
nachriickenden Ersatzzahne (TAUBER 1949). Die
Resorption erfolgt durch Osteolyse und Osteokla-
sie. Sie kénnen bei isoliert erhaltenen fossilen Zah-
nen wertvolle Indizien zu deren Identifikation
darstellen.

Wie bereits im vorigen Kapitel angedeutet, folgen
bei den Elefanten die Molaren direkt auf die
Milchzihne, ohne daB hier bei den letzteren je-
doch ein Zahnwechsel vorliegt.

Weiterfithrende Angaben zum MilchgebiB von In-
sectivoren, Rodentia, Carnivora, Primaten und
Ungulaten finden sich vor allem bei BUTLER
(1952), CosB (1933), ENGESSER (1976), FRIANT
(1951), KoBy (1952), PoHLE (1923) und STEHLIN
(1905, 1934).

2.5 Zur Hockerterminologie der
Molaren

Wie bereits aus der Abb. 8 hervorgeht, folge ich
hier im Prinzip der von CoPE (1874, 1883) und Os-
BORN (1888, 1904, 1907) entwickelten deskripti-

buceal
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mesial

Ectoflexus

E trocrista
\\
s
\/
/

r e L/

Postmetacrista
Prametacrista

Praparaconuluscrista Prdmetaconuluscrista

Postparaconuluscrista Postmetaconuluscrista

Paraconulus

buccal

Minf.

mesial
Protoconid Hyp?conid
Hypoflexid Cristid obliqua
Paracristid

Vordercingulum

Trigonidbecken Hypoconulid
Protocristid 4 Postcristid
Paraconid

Talonidkerbe

Metaconid Entocristid

Abb. 8. Terminologie der Hocker (und Cristae) von M sup.
und M inf. der Theria (Gypsonictops, O-Kreide; Insecti-
vora) nach Cope und OSBORN (erginzt).
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ven Hockerterminologie bei den tribosphenischen
Molaren. Sie ist lediglich durch etliche zusétzliche
Termini ergédnzt, die vor allem die Kanten und Lei-
sten der Hocker betreffen. Wie MAIER (1980) be-
tont, ist die Héckerterminologie stark mit Homo-
logie-Begriffen belastet worden, die sich im we-
sentlichen auf den urspriinglichen Haupthocker
bezogen. Wie PATTERSON (1956) glaubhaft machen
konnte, entspricht der Haupthécker der tribos-
phenischen Oberkiefermolaren nicht, wie COPE
und OsBORN annehmen, dem Protocon (was auch
im Namen zum Ausdruck kam), sondern dem Pa-
racon, was bereits ROSE (1892), Tims (1896) und
GIDLEY (1906) erkannten. Die auf dem Kriterium
der serialen Homologie beruhende Priamolaren-
Analogie-Theorie (WORTMAN 1902, GIDLEY 1906)
macht eine eigene Terminologie der Hocker der
Pramolaren, wie sie SCOTT (1892) annimmt, nicht
notwendig. Sie belegt jedoch zugleich auch, daB
der Haupthocker der M sup. dem Paracon und
nicht dem Protocon entspricht. Die in jungerer
Zeit von VANDEBROEK (1961, 1969) eingefiihrte —
aber nicht allgemein akzeptierte — Terminologie
(mit Eoconus, Distoconus, Epiconus, Endoco-
nus) beruht auf der nach dem Kantenverlauf (z. B.
Eocrista, Epi-, Anti-, Endo-, Ecto- und Plagio-
crista) angenommenen Homologie der Zahnhdk-
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mesial ——I M SuU p .

Eocrista

buccal

Minf.

mesial

Eocristid

"i Teloconid

I Distostyl(id}

Endoconid

Eoconid

Epicristid ‘ "

Mesioconid  Epiconid

Abb.9. Terminologie der Hocker und Cristae von M sup.
und M inf. bei den Theria nach VANDEBROEK (1961, 1969).
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ker bei zentrischer Okklusion (Abb. 9). Gleiches
gilt fiir die Terminologie von HERSHKOVITZ
(1971). Diesen Terminologien ist hier aus rein
praktischen Erwagungen nicht gefolgt, sondern
die traditionelle Terminologie vorgezogen wor-
den. Beim quadrituberculiren M sup. sind vier
Haupthocker (Para- und Metacon als AuBenhok-
ker, Proto- und Hypocon als Innenhdcker) ausge-
bildet, zu denen zwei Zwischenhocker (Para-
[= ,,Proto*-]Jconulus und Metaconulus) kommen
konnen (Abb. 8).

Es erscheint verstandlich, daB eine genetische Ter-
minologie, d. h. eine Terminologie, welche die Ho-
mologien beriicksichtigt, gegeniiber einer rein de-
skriptiven vor allem Aussagen iiber stammesge-
schichtliche Zusammenhinge erméglicht. Diese
ergeben sich nicht nur bei der Interpretation des
zalambdodonten Zahntyps. Der gesamte - The-
menkreis, der urspriinglich von der klassischen
(typologischen) Morphologie geprigt wurde, ist
heute jedoch langst durch die Konstruktionsmor-
phologie erganzt worden, die sich des Vergleiches
der (Kau-)Facettenmuster bedient und ist als
Form-Funktionskomplex im Sinne von Bock &
WAHLERT (1965) zu interpretieren (siche Facetten-
Nomenklatur; vgl. Abb. 10, 11).

Abb. 10. M sup. und M inf. von Didelpho-
dus (Palaeoryctidae, Eozin) als primitiver
Vertreter der Eutheria mit Hockertermino-
logie und Homologisierung der Kaufacet-
ten (1-6, 9) an M sup. und M inf. nach
CroMpTON (1971).

buccal

mﬂi~—l Msup. + Minf.

Abb. 11. Didelphodus sp. M g in verschiedenen Stellungen,
um die Interaktionen der Zahnhécker aufzuzeigen. Oben
am Beginn des Kontaktes und (unten) am Ende des Bisses.
Abkiirzungen: Ed - Entoconid, Hd-Hypoconid,
Hld-Hypoconulid, @M -Metacon, Md-Metaconid,
MI - Metaconulus, P - Paracon, Pd - Paraconid,
Pl-Paraconulus, Pr-Protocon, Prd - Protoconid,
S-Stylocon. Nach CrompTON (1971).
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2.6 Das GebiB als funktionelle Einheit
und die Abkauung (Usur)

Nachdem die einzelnen Zahnkategorien und die
Héckerterminologie der Backenzihne bespro-
chen wurde, erscheint es notwendig, das GebiB als
ganzes zu betrachten, als funktionelle Einheit.
Ober- und Unterkiefer-Zahnreihen wirken funk-
tionell zusammen, eine Erkenntnis, die erst in
jungster Zeit dank kinematographischer Studien
entsprechend ausgewertet werden konnte
(CrompPTON & HIEMAE 1970, HuEMAE 1967). Erst
die Kenntnis der Mastikations( = Kau-)vorginge
war die Voraussetzung zum Verstindnis der Kon-
struktionsmorphologie des Zahnreliefs. Eine
Kausequenz besteht aus einer Serie verschiedenar-
tiger Kauzyklen (,,chewing cycles*). Am Beginn
steht die hauptsdchlich durch das VordergebiB er-
folgte Ingestion mit der Manipulation der Nah-
rung (Aufnahme und Abtrennung des Bissens).
Nur bei verschiedenen primitiven Formen (wie
Ptilodus, Multituberculata) werden auch Pramo-
laen und Molaren einbezogen. Nun kann die Ma-
stikation einsetzen, die nach OSBORN & LUMSDEN
(1978) mit dem ,,puncture-crushing cycle* ein-
setzt, dem der eigentliche ,,chewing cycle* folgt.
Zunichst aber noch einige Bemerkungen zur Ok-
klusion.

Die Komplexitit des Okklusionsgeschehens sowie
die multifaktoriellen Bezichungen zwischen gege-
benen Formen und moglichen Funktionen haben
zu unterschiedlichen Interpretationen und Be-
zeichnungen gefihrt, so daB eine Definition der
im folgenden gebrauchlichen Begriffe notwendig
erscheint.

Okklusion = KieferschluB, der zum Kontakt der
Ober- und Unterkieferzihne fiihrt,

zentrische Okklusion = KieferschluB mit Zahn-
kontakt bei maximaler Intercuspidation der
Zahnhocker (wichtig fiir Homologisierung),

ectentale Okklusion = KieferschluB bei Formen
mit transversalen (unilateralen) Kieferbewegun-
gen (z.B. primitive Sdugetiere, einschlieBlich Pri-
maten),

traumatische Okklusion = Kieferschlul3, wie er,
bedingt durch pathologische Verdnderungen in-
folge einseitiger Belastung einzelner Zihne (etwa
nach Kieferbruch) eintritt.

Verschiedentlich wird die Artikulation (im Sinne
von Verzahnung der oberen und unteren Zahnrei-
he) der Okklusion gegeniibergestellt und damit
die Antagonistenkontakte der Zahnreihen wih-
rend der Ausfithrungen von Kaubewegungen ver-
standen.

2. Allgemeiner Teil

Bei den Schneidezihnen unterscheidet man bei
der Artikulation je nach der gegenseitigen Stell-
ung die Ortho- oder Labidodontie (Zangen-, Ge-
rad- oder KopfbiB), die Psalidodontie (Scheren-
bil}) und die Klinodontie (Proclivie) (HERSHKO-
viTZ 1962).

Kieferbewegungen erfolgen im Zusammenhang
mit den Mastikationsvorgangen und sind nach
Ausbildung des Kiefergelenkes (= Squamoso-
Dentalgelenk) der Kaumuskulatur und des Gebis-
ses verschieden. Die Kaumuskulatur ist bei den
verschiedenen  Kieferbewegungstypen unter-
schiedlich gestaltet oder proportioniert. Die wich-
tigsten Kiefermuskeln sind der Musculus masse-
ter, M. temporalis, M. digastricus (mit venter an-
terior und venter posterior), und die Mm. ptery-
goidei (M. pt. internus = medialis und M. pt. ex-
ternus = lateralis). Kiefergelenk und -muskulatur
ermoglichen verschiedene BiBarten im Backen-
zahnbereich, wie den HackbiB (,,puncture crush-
ing*), den Quetschbib (,,crushing*‘), den Reibebil}
(,,chewing'), den Mahlbi (,,grinding"), den
Schneidebi (,,cutting*), den ScherbiB (,,she-
aring"*) und den RupfbiB (,,cropping'), wobei ei-
ne Kau-Sequenz verschiedene BiBformen umfaBt.

Bei den Sdugetieren lassen sich grundsitzlich drei
Typen unterscheiden: Der Carnivoren-Typ, bei
dem der Temporalis an Masse dominiert, der Na-
getier-Typ, bei dem der Masseter den Hauptteil
bildet und der Huftier-Typ, bei dem Masseter und
Pterygoidmuskel tiberwiegen (BECHT 1953, SCHU-
MACHER 1961) (Abb. 12). Dementsprechend sind

Abb. 12. Die wichtigsten Kaumuskeltypen bei Sdugetie-
ren. a,a’-Carnivoren-Typ (Temporalis iiberwiegt),
b, b’— Nagetier-Typ (Masseter dominiert), c,c’—Huftier-
Typ (Masseter und Pterygoidmuskel dominieren). Nach
BECHT (1953), ergdnzt umgezeichnet.
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die Kieferbewegungen verschieden. Man unter-
scheidet orthale (senkrechte), transversale
(= ,laterale*) und (pro-)palinale Kieferbewegun-
gen.

Beim orthalen Typ, wie er fiir viele Raubtiere mit
einem Scharniergelenk kennzeichnend ist, ist nur
eine Bewegung des Kiefers in der Senkrechten,
also in der Sagittalebene mit dem SchlieBen durch
Masseter und Temporalis méglich. Das Gelenk
liegt in der Zahnreihenebene oder nur wenig dar-
iiber. Fiir die Raubtiere ist — zumindest primar —
das BrechscherengebiB mit dem vergréBerten
Zahnpaar (P4/M ;) charakteristisch. Beim trans-
versalen Typ vieler Huftiere vermogen die Unter-
kieferhdlften auch seitliche (unilaterale = ecten-
tale, sofern nur eine Kieferhilfte beteiligt ist) Kau-
bewegungen auszufiihren, das Kiefergelenk liegt
deutlich iber dem Niveau der Zahnreihen, der
Processus ascendens mandibulae ist dementspre-
chend stark verlingert (GREAVES 1974, LEBE-
DINSKY 1938, LuBoscH 1907). Beim propalinalen
Typ der Nagetiere und Lagomorphen kann der
Unterkiefer auch vor- und riickwirts (Vor- und
Riickschub) bewegt werden. Die Lage des Kiefer-
gelenkes variiert, liegt aber meist deutlich iiber
dem Zahnreihenniveau. Erst durch diese propali-
nale Kieferbewegung wird die Abschleifung der
Schneidezihne verstindlich, die stets zu scharfen
Schmelzkanten fiihrt. Bei Nagetieren kénnen
iiberdies die beiden Unterkieferhilften unabhéan-
gig voneinander bewegt werden, sofern die Sym-
physe nicht verwachsen ist.

Das Kiefergelenk ist — wie bereits angedeutet —
entsprechend der drei Haupttypen unterschied-
lich gestaltet. Beim Carnivoren-Typ, besonders ty-
pisch bei Feliden ausgepriagt, herrschen reine
Scharnierbewegungen vor; die Gelenkpfanne
steht wie der Gelenkkopf quer. Beim Ungulaten-
Typ (= Herbivoren-Typ) ist ein offenes Walzenge-
lenk entwickelt, dessen Pfanne auch Bewegungen
nach vorne und hinten erlaubt. Beim Nagetier-
Typ bildet die Gelenkpfanne eine in der Lingsach-
se des Schédels verlaufende vorn und hinten offe-
ne Rinne (STORCH 1968). Bei den héheren Prima-
ten (einschlieBlich Homo) ist eine flache Gelenk-
grube samt dem davorliegenden Tuberculum arti-
culare ausgebildet, die dem Unterkiefer Bewegun-
gen in allen drei Richtungen des Raumes gestat-
ten. Diesem universell spezialisierten Kieferge-
lenk héherer Primaten (BIEGERT 1956) steht das
cinseitig differenzierte Kiefergelenk der Spitzméu-
se (Soricidae) gegentiiber, dessen Gelenkkopf zwei
getrennte (und taxonomisch verwertbare) Ge-
lenkflichen besitzt; ihnen entsprechen zwei Ge-
lenkpfannen am Schiddel. Nach STorcH (1968)
fihrt das obere Gelenk Gleitbewegungen des Un-

terkiefers, das untere im wesentlichen Drehbewe-
gungen aus.

Nach der Kieferstellung unterscheidet man die
Isognathie und die Anisognathie (Abb. 13). Eine
isognathe Kieferstellung ist bei omnivoren Sduge-
tieren (wie Dicotyles) anzutreffen. Bei der Aniso-
gnathie stehen die Unterkieferzahnreihen ent-
weder weiter auseinander (z. B. Nagetiere) als die
Oberkieferzahnreihen oder enger (z. B. Lagomor-
phen, Selenodontia, Equidae). Meist ist auch die
Kauebene der Zihne unterschiedlich geneigt.
Waihrend sie bei den Nagetieren einen nach oben
offenen stumpfen Winkel bildet, ist dieser bei den
Wiederkduern und Hasentieren nach unten offen
(Abb. 13).

Abb. 13. Kieferstellung an schematischen Querschnitten
samt Zihnen anfgezeigt. a - Isognathie (z. B. Dicotyles), b
und ¢ Anisognathie. b— Lagomorpha, Ruminantia, Equi-
dae, c— Rodentia.

Durch die Reduktion einzelner Zahne konnen in
der urspriinglich vollstindigen Zahnreihe echte
Liicken (Diastemata) auftreten. Am bekanntesten
ist ein derartiges Diastema bei Sdugetieren mit ei-
nem Nagegebil (Rodentia, Lagomorpha, Tillo-
dontia, Daubentonia [Primates), Lasiorhinus
[Marsupialia]). Bei diesen Sdugetieren sind die
zwischen den Nagezihnen und den Backenzdhnen
urspriinglich vorhanden gewesenen Zihne vollig
reduziert. Aber auch bei diprotodonten Beutlern,
bei selenodonten Artiodactylen und manchen Un-
paarhufern ist ein derartiges Diastema ausgebil-
det. Selbst bei Raubtieren (wie Ursus spelaeus)
kann eine solche Zahnliicke auftreten, indem die
vorderen Primolaren vollig riickgebildet werden.
Bei den Primaten wird das zwischen Maxillarcani-
nen und Incisiven gelegene Diastema als Affen-
liicke bezeichnet. Es ist durch den C inf. bedingt
und ist bei Hominiden von Australopithecus afa-
rensis aus dem Pliozin Afrikas und ,,Homo*
( = Australopithecus) modjokertensis aus dem
Alt-Pleistozdn von Java beschrieben worden
(JOoHANSON et al. 1978, voN KOENIGSWALD 1958).

Nach der Erndhrungsweise lassen sich insectivore
(,,Insekten‘‘fresser), carnivore (Fleisch-), piscivo-
re (Fisch-), omnivore (Allesfresser), herbivore
(Pflanzen-), frugivore (Frucht-), sapivore (saft-
saugende) und phyllophage (Blattfresser) Formen
unterscheiden, die bei Angehorigen verschiedener
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Ordnungen, also bei nicht ndher verwandten Ar-
ten vorkommen kénnen. So sind etwa Allesfresser
unter den Carnivoren, Primaten, Xenarthren und
Artiodactylen, Fischfresser unter den Carnivoren,
Chiropteren und Nagetieren, Fruchtfresser unter
den Primaten und Chiropteren anzutreffen.
Myrmecophagie (im Sinne von Ameisen- und Ter-
mitenfresser) ist meist mit vélligem Zahnverlust
verbunden (z. B. Myrmecophagidae, Pholidota).

Nach der Funktion sind Greif-, Schnapp-,
Quetsch-, Kau-, Mahl-, Rupf-, Nage-, Putz-,
(Brech-)Scheren- und Ségegebisse zu unterschei-
den. Letztere werden mit SIMPSON (1933) als Pla-
giaulax-Typ bezeichnet. Sie sind durch kamm- bis
sdgezahnartige Backenzihne (Prdmolaren) cha-
rakterisiert und bei Multituberculaten (z. B. Pla-
giaulax), Beuteltieren (Rattenkdnguruhs) und Pri-
maten (Carpolestidae) nachgewiesen.

Manche dieser GebiBtypen beruhen auf der Aus-
bildung der Zahl der Zihne des Vordergebisses.
Als bekanntestes gilt das NagegebiB der Nagetiere
(Simplicidentata = Rodentia) und der Lagomor-
phen (Duplicidentata), das aber auch beim mada-
gassischen Fingertier (Daubentonia madagasca-
riensis) und bei Beuteltieren (Lasiorhinus latifrons)
ausgebildet ist, indem wurzellose Schneidezihne
vorhanden sind (vgl. Abb.5). Bei den Lago-
morpha bildet ein zusitzliches Paar stiftformiger
Zahne hinter den eigentlichen Nagezihnen einen
durchgreifenden Unterschied gegeniiber dem Na-
gegebiB der Nagetiere. Kein echtes Nagegebil3
hingegen ist das VordergebiB3 der diprotodonten
Beuteltiere, da deren Incisiven weder wurzellos
sind noch eine richtige Schneidekante besitzen
und im Oberkiefer iiberdies stets mehr als zwei
Incisiven auftreten. Ahnliches gilt fiir die alttertii-
ren Plesiadapiden unter den Primaten. Trotz aus-
gepriagtem Diastema und einem diprotodonten
VordergebiB besitzen sie kein echtes Nagegebil.
Am ehesten 148t es sich mit dem ,,Pinzettengebi3*
rezenter Beuteltiere (wie Dactylopsila) verglei-
chen.

Verschiedentlich sind Zdhne des Vordergebisses
als StoBzdhne (Incisiven bei den Proboscidea)
oder Hauer (Caninen beim WalroB und beim Nar-
wal sowie bei Suiden und Hippopotamiden) ent-
wickelt. Bet letzteren (Suiden und Hippopotami-
den) wirken die Maxillar- und Mandibularcani-
nen als echte Antagonisten. Bei den Suiden sind
sie nur bei den Minnchen als Hauer entwickelt
und meist tordiert. Der Schmelz kann teilweise
oder vollig reduziert sein. Putzgebisse sind u. a. bei
Riesengleitern (Dermoptera) und bei Primaten
ausgebildet und bestehen aus mehrteiligen Incisi-
ven (Cynocephalus) oder einem aus Schneidezéh-
nen und den (incisiviformen) Caninen bestehen-
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den KammgebiB} (z. B. Lermur), das der Fellpflege
dient und damit eine wichtige Funktion fir das
Sozialverhalten erfiillt.

Beim RupfgebiBl der Wiederkauer bildet das Vor-
dergebiB des Unterkiefers eine dhnliche funktio-
nelle Einheit wie beim PutzgebiB, indem der C inf.
in Form und Position den Incisiven angepaBt ist.
Es dient nicht nur zum Abschneiden von Grisern
(zusammen mit der Zunge), sondern auch zum
Schilen (von Baumrinden).

Demgegentiber ist der ,,Sdbelzahnkatzen-Typ*
bei Carnivoren (Felidae), Hyaenodonten (Macha-
eroides) und Beuteltieren (Thylacosmilus) durch
die mehr oder weniger exzessive VergréBerung der
C sup. gekennzeichnet. Allerdings sind innerhalb
der Sidbelzahnkatzen zwei Typen zu unterschei-
den: Der Smilodon-Typ (,.dirk-toothed cats*) ist
durch die dolchférmig verlingerten, schwach ge-
kriimmten und schlanken C sup. und kleine, re-
duzierte C inf. gekennzeichnet; der Homotherium-
Typ (,,scimitar-toothed cats**) hingegen durch die
kiirzeren, starker gekriimmten und flacheren
C sup. mit scharfen, krenelierten Kanten bei gut
ausgebildeten C inf. (KURTEN 1968, MARTIN
1980).

Quetschgebisse sind meist bei omni- bzw. herbivo-
ren Sdugetieren mit bunodonten (s.u.) Backen-
zdhnen ausgebildet (z.B. Suidae als Paarhufer,
Gomphotheriidae als Proboscidea, Ursidae als
Carnivora, Hominoidea als Primaten). Von einem
derartigen Quetschgebil 148t sich das Kaugebil3
ableiten, wie es etwa unter den Wiederkduern (Ar-
tiodactyla), bei den Elefanten (Proboscidea) oder
bei Unpaarhufern (Perissodactyla), aber auch bei
spezialisierten Nichtwiederkiuern (wie Phaco-
choerus) und Xenarthren (wie Glyptodontidae)
ausgebildet. Dabei kommt es aus funktionellen
Griinden (bessere Wirksamkeit der Kaumuskula-
tur) zur Verlagerung des Kiefergelenkes méglichst
hoch iber die Kauebene, zur Anisognathie, zur
Verstdrkung des Massetermuskels etc.

Greifgebisse finden sich in typischer Form bei
Zahnwalen (mit sekundidr homodontem Gebil3)
und bei Robben (Otariidae und Phocidae). Ein
BrechscherengebiB3 ist in typischer Ausbildung bei
den Hyénen als osteophage Formen (Crocuta und
Hyaena) realisiert, indem die secodonten, also
scherend entwickelten P4/M; durch vergréBerte
Primolaren (P2/P;) unterstiitzt werden. Wie O.
ABEL (1912) betont, sind bei Raubtieren nicht die
,»,Brechscheren‘‘zihne (P4/M;) als ReiBBzdhne zu
bezeichnen, sondern die Caninen. Eine Brechsche-
re ist auch bei Hyaenodonten (wie Oxyaena aus
M !/M,, Hyaenodon aus M?/M,) und bei Beutel-
tieren (wie Thylacoleo carnifex aus P*/P ,, Thyla-
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cinus aus M 2/M ;) ausgebildet. Sie kann bei sekun-
dar omnivoren Formen (wie Ursidae) oder bei
vorwiegend piscivoren Arten (wie Robben) wie-
der abgebaut werden.

Eine wichtige Funktion kommt der Abkauung der
Zihne zu. Auch hier erscheint eine terminologi-
sche Klarstellung notwendig, da die Begriffe viel-
fach nicht getrennt oder auch nicht immer einheit-
lich gehandhabt werden. Die Abkauung, die mit
dem Durchbruch der Zihne beginnt, fiihrt nicht
nur zu einer Abschleifung oder Verminderung der
Zahnkrone, sondern kann auch zur Schéirfung
von Zahnelementen beitragen. Die Abkauung er-
folgt, wie eine vergleichende Betrachtung lehrt,
durchaus nicht einheitlich.

Abgesehen davon, daB die Usur die zuerst durch-
brechenden Zihne ergreift und damit zu einer ver-
schieden starken Abkauung der einzelnen Zihne
eines Gebisses fithren kann, zeigen die linguale
und buccale Hilfte der Backenzihne oft wesentli-
che Unterschiede. Dies hat bereits VACEK (1877),
der die Backenzihne tertidrzeitlicher Mastodon-
ten (Proboscidea) untersuchte, zu Begriffen wie
praetrit und posttrit gefiihrt (SCHLESINGER
1917, 1921). Die praetrite Zahnhilfte ist an den
M sup. die linguale, an den M inf. die buccale,
eine Feststellung, die allgemein zutrifft und beson-
ders deutlich bei (placo-)bunodonten Backenzih-
nen (z.B. Primaten) und damit auch beim Men-
schen, wo echte buccal-okklusale bzw. lingual-ok-
klusale Schrigflichen auftreten, beobachtet wer-
den kann (WELSCH 1967, RAMFIORD & AsH 1968).
Bei propalinalen Kaubewegungen, wie sie etwa
bei Wiihimédusen (Arvicolidae) erfolgen, wirkt der
Kaudruck von mesial (M inf.)) bzw. distal
(M sup.), was sich an den (Dentin-)Dreiecken der
Molaren nicht nur morphologisch, sondern auch
in den unterschiedlichen Schmelzstrukturen der
Luv- bzw. Leeseite auswirkt (W. voN KOENIGS-
waLD 1980).

Nach der Art der Abkauung sind verschiedene
Formen zu unterscheiden. Bei der Abrasion (im
eigentlichen Sinne) kommt es durch Kontakt mit
der Nahrung oder den in ihr enthaltenen Fremd-
korpern (etwa Sandkdrnchen), also durch exoge-
nes Material, zu einer Abnutzung der Zihne und
zwar meist zu einer verrundenden Usur. DaB es
dabei durch die unterschiedliche Widerstandsfa-
higkeit von Dentin und Schmelz zur Entstehung
von Schmelz-Scherkanten und damit zu mecha-
nisch effizienteren Kauzyklen kommen kann, sei
hier nur vermerkt (GREAVES 1973, MAIER 1980).
Als Attrition wird hingegen die Abschleifung
durch den direkten (parafunktionellen) Zahnkon-
takt bezeichnet, wie sie etwa beim Menschen beim
Bruxismus zu beobachten ist und zu mehr oder

weniger planen Flachen fihrt. Als Thegosis trennt
Every (1970, 1972) schlieBlich die Schmelzkan-
tenscharfung durch den Zahnkontakt von den
beiden obigen Begriffen ab und belegt seine Vor-
stellungen an fossilen und rezenten Sidugetierzih-
nen. Es entstehen dabei parallele Streifen an der
Schmelzoberfliche (Every & KUHNE 1970, 1971,
Every 1972). EVEry (1974) unterscheidet die al-
pha-Thegosis bei Insectivoren, Carnivoren und
Primaten (partim) und die beta-Thegosis, die vor-
wiegend bei Pflanzenfressern, aber auch bei Pri-
maten (partim) auftritt. Uber eine derartige Ab-
trennung der Selbstschirfung als eigener Kautyp
148t sich diskutieren (RENSBERGER 1973, OSBORN
& LuUMSDEN 1978).

In Ergdnzung zu diesem Kapitel seien die Drucku-
suren (= ,interdental wear*) erwihnt, wie sie
durch den stindigen Zahnkontakt als Druckfa-
cetten oder interstitielle Pressionsmarken an der
Vorder- und Hinterseite von Backenzihnen ent-
stehen kénnen (ZsiIGMONDY 1865). Nach WOLPOFF
(1971) besteht bei Hominoidea ein Zusammen-
hang zwischen dem Grad der interstitiellen
ruckfacetten und der Erndhrung und mache ei-
ne Trennung von Pongiden und Hominiden mog-
lich. Nach der Art und Ausbildung der Kaufli-
chen bzw. der Schmelzstreifen 148t sich dement-
sprechend auf die Kieferbewegungen schlieBen,
was besonders fiir den Paldontologen wichtig ist,
dem etwa nur Zahn- und Kieferreste vorliegen.

Abgesehen von der Riickbildung einzelner Zahne
kann die Reduktion auch das ganze GebiB3 betref-
fen. Eine vollige GebiBreduktion ist einerseits bei
den Bartenwalen (Mysticeti) als (meist) Plankton-
fressern, andererseits in Zusammenhang mit der
Myrmecophagie bei den Schuppentieren (Mani-
dae), den Ameisenfressern (Myrmecophagidae)
und den Ameisenigeln (Tachyglossidae) eingetre-
ten. Hochstens kommt es voriibergehend zur Bil-
dung von Schmelz- und Dentinkeimen.

Bei den Zahnwalen (Odontoceti) kommt nur eine
Dentition zur Ausbildung, was zur Diskussion
iiber die Zugehorigkeit (Milch- oder Dauergebil3)
fiihrte.

Eine teilweise Riickbildung ist beim Erdwolf (Pro-
teles cristatus), beim Riisselbeutler (Tarsipes spen-
serae), beim Erdferkel (Orycteropus afer) und
auch beim Ameisenbeutler (Myrmecobius fascia-
tus) eingetreten. Allerdings betrifft die Reduktion
bei den beiden zuletzt genannten Arten weniger
die Zahnzahl, als vielmehr die Vereinfachung und
Verkleinerung der Zihne.
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2.7 Zahnentstehungstheorien

Bereits im Abschnitt liber die Terminologie der
Zahnhdcker der Molaren wurde auf die mit der
stammesgeschichtlichen Herleitung der Backen-
zdhne der Sdugetiere verbundene Problematik
verwiesen. Die Mehrhockrigkeit der Molaren hat
zu verschiedenen Hypothesen und Theorien iiber
die Entstehung der Backenzdhne gefiihrt. Von
sdmtlichen Theorien wird heute meist nur die von
CopPE und OSBORN begriindete Trituberculartheo-
rie anerkannt, allerdings in modifizierter Form
(PATTERSON 1956). Dies war im Prinzip auch der
AnlaB fiir VANDEBROEK (1961, 1969), eine — wie
bereits im Kapitel 2.5 ausgefiihrt — neue Termino-
logie der Zahnhdcker und -kanten vorzuschlagen,
die jedoch nie allgemein akzeptiert wurde. Wie
BUTLER (1941) bemerkt, ist nach der Okklusions-
analyse der trituberculare Molar evolvierter als
der dilambdodonte und zalambdodonte. Wih-
rend die Trituberculartheorie als Differenzie-
rungstheorie auf fossilen Formen beruht, gehen
andere Theorien von embryologischen Untersu-
chungen aus. Es sind hier die Dimertheorie, die
Konkreszenz-, Multitubercular- und die Trituber-
culartheorie besprochen. Erste Ansitze einer
Differenzierungstheorie finden sich bei WINGE
(1882).

Die von Core (1874, 1883) begriindete und von
OsBORN (1884, 1907) ausgebaute Tritubercular-
theorie geht von der Annahme aus, daB die (Pra-
molaren und) Molaren der Sdugetiere von einspit-
zigen, haplodonten Reptilzihnen abzuleiten sind
(Abb. 14). Zu diesem urspriinglichen Haupthok-
ker treten mesial und distal je ein kleiner Hocker,
die bei den Triconodonten des Mesozoikums die
GroBe des Haupthockers erreichen kénnen, wo-
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bei die Zdhne zweiwurzelig sind. Aus derartigen
triconodonten Zihnen entstanden nach Cope und
Osborn die tritubercularen Zdhne durch Rotation
der beiden Nebenhdcker an die Buccalseite. Der-
artige im UmriB einem gleichschenkeligen
Dreieck entsprechende Zihne sind fiir die Sym-
metrodonten des Mesozoikums charakteristisch.
Die Hocker der M sup. und M inf. sind nach der
Trituberculartheorie einander spiegelbildlich ho-
molog (Protocon = Protoconid). Demnach ent-
spricht der Innenhdécker (Protocon) der M sup.
dem urspriinglichen Haupthocker. Eine Annah-
me, die sich heute nicht mehr aufrechterhalten
148t. Nach PATTERSON (1956) ist der Haupthocker
der M sup. der Paracon, wie bereits ROSE (1892)
erkannte. Aus dem tritubercularen Zahn entstand
durch die Ausbildung des Talonids an den M inf.
der tribosphenische Zahn (SiMpsoN 1936, CRoMP-
TON & KIELAN-JAWOROWSKA 1978, Bown &
KRrAUS 1979). Wie SIMPSON gezeigt hat, erfiillt erst
der tribosphenische Zahn der Theria, der erstma-
lig zur Kreidezeit auftritt, die volle Funktion beim
GebiBverschluB durch Alternation, Scheren und
Opposition (Abb. 15). Die Bezeichnung tribos-
phenisch wurde als Uberbegriff fiir tritubercular
(M sup.) und tuberculosectorial (M inf.) geschaf-
fen.

Zu den Hockern kommen Schneidekanten und
Reibeflichen, welche zu dem im vorigen Ab-
schnitt geschilderten funktionellen Zusammen-
wirken von Ober- und Unterkieferzihnen wih-
rend der Mastikation fiihren.

Den iibrigen, hier der Vollstiandigkeit halber ange-
fiihrten Zahnentstehungstheorien kommt nur
mehr historisches Interesse zu.

Die Bolk’sche Dimertheorie beruht auf embryo-
logischen Untersuchungen. Nach L. Boik
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Abb.14. Die Entstehung der tribos-
phenischen (trituberculare M sup., tri-
tuberculosectoriale M inf.) Molaren
aus den haplodonten (Reptil-)Zihnen
nach Cope-Osborn’scher Tritubercu-
lartheorie. Protoconus bzw. Protoco-
nid als Haupthécker (jeweils groBer
schwarzer Punkt). Bildung des tribos-
phenischen Zahnes aus dem tricono-
donten durch Héckerrotation. Diese im
wesentlichen auf mesozoischen Siuge-
tieren beruhende Theorie gilt heute als
iiberholt, da der uspriingliche Haupt-
hécker dem Paracon entspricht und ei-
ne Rotation der Hocker nicht anzuneh-
men ist.
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Abb.15. Die Entwicklung des GebiBverschlusses von den
Reptilien zu den Sdugetieren. Zur urspriinglich alternieren-
den Stellung von Ober- (diinn bzw. strichliert) und Unter-
kieferzihnen (stark gezeichnet) kommen die scherende und
die opponierende Stellung bei der Okklusion. Nach Sime-
SON (1936), umgezeichnet.

(1913, 1914) gehoren die Backenzihne der Sduge-
tiere zwei aufeinanderfolgenden Zahngeneratio-
nen an. Die erste (buccale) entspricht dem Proto-
mer, die zweite (linguale) dem Deuteromer; somit
sind die Molaren als dimer zu bezeichnen. BoLk
(1914) gibt fiir die Zihne eine Kronenformel, die
im einfachsten Fall f lautet (P = Proto-,
D = Deuteromer). Sind am Protomer zwei Ne-
benspitzen entwickelt, vom Deuteromer jedoch
nur die Hauptspitze, dann ist die Kronenformel
122  Einzelne Zdhne konnen auch trimer oder gar
polymer (z. B. Elephas) sein. Die Dimertheorie be-
ruht auf einer Uberschitzung der Ontogenie und
148t sich mit paldontologischen Befunden nicht in
Einklang bringen. Die Dimertheorie ist {ibrigens
selbst von embryologischer Seite durch MARcUs
(1931) widerlegt worden. Die von GOBEL (1855)
und GAUDRY (1878) erstmalig ausgesprochene,
durch ROse (1892a) und KUKENTHAL (1892) be-
grundete Konkreszenztheorie nimmt an, daB die
mehrhockrigen Backenzihne der Siugetiere
durch Verschmelzung einfacher, konischer (ha-
plodonter) Zihne entstanden sind, wie sie bei
Reptilien vorkommen. Jeder Hocker besitze
eine(n) eigene(n) Wurzel(ast) und stelle ein Zahn-
element dar. Zahnverschmelzungen erfolgen so-
wohl in mesio-distaler (TiMs 1903) wie in buccal-
lingualer Richtung. Im ersteren Fall verschmelzen
Zihne einer Zahngeneration, im letzteren erfolgt
eine Fusion von Zihnen zweier Zahngeneratio-
nen. Zahnverschmelzungen sind von Séugetieren
praktisch nicht bekannt (mogliche Ausnahmen
bei einzelnen Zahnwalen). Die Konkreszenztheo-
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rie wird weder durch die Embryologie noch durch
Fossilfunde bestitigt (AlCHEL 1917). Wie bereits
oben erwihnt, entstehen selbst so komplizierte
Backenzidhne, wie die Lamellenzihne der Elefan-
ten, nicht durch Verschmelzung, sondern durch
Vermehrung von Zahnelementen.

Die von F. MaJor (1873) begriindete und spiter
(1893) ausgebaute Multituberculartheorie (,,poly-
buny theory*‘) geht von der Annahme aus, daB die
ui‘spriinglichen Molaren der Saugetiere mehr-
hockrig waren, wie sie etwa bei den Multitubercu-
laten des Mesozoikums ausgebildet sind. Bei die-
sen bestehen die M sup. aus drei, die M inf. aus
zwei Hockerlingsreihen, was in der Formel [
zum Ausdruck kommt (ANTHONY 1935, AN-
THONY & FRIANT 1936, 1937). Ahnliche Backen-
zdhne finden sich auch bei den Tritylodonten der
Trias-Jurazeit (z.B. Tritylodon, Oligokyphus), die
jedoch nach dem Bau des Schidels als hochspezia-
lisierte Reptilien (Therapsida) zu klassifizieren
sind. Die Multituberculaten wiederum bilden eine
eigene Seitenlinie (Allotheria) innerhalb der Sau-
getiere. Sie lassen sich schon deshalb nicht als Be-
lege fiir die Entstchung der Backenzihne der,,mo-
dernen‘* Sdugetiere heranziehen, auch wenn nach
der Multituberculartheorie im Lauf der Evolution
eine Vereinfachung der Zihne eingetreten sei.

Eine dhnliche Auffassung vertrat auch der argen-
tinische Paldontologe F. AMEGHINO (1896, 1899)
mit seiner Plexodontietheorie. Nach dieser Theo-
rie waren die Molaren der Sdugetiere urspriinglich
komplizierter gebaut als bei den spiteren Formen.
AMEGHINO stiitzte sich dabei auf Unterkieferzih-
ne angeblicher Kreidebeuteltiere aus Siidamerika
(,,Proteodidelphys‘* = Microbiotherium), bei de-
nen die Molarenkronen etwas komplexer gebaut
sind als bei entsprechenden trituberculosectoria-
len M inf. ,, Proteodidelphys** stammt jedoch aus
dem Tertidr, wie SimpsoN (1945) nachweisen
konnte. Mit ANTHONY (1961) und FRIANT (1933)
sind weitere Vertreter der Multituberculartheorie
genannt.

AbschlieBend sei noch auf die Butler’sche Gra-
diententheorie (BUTLER 1939) hingewiesen, wel-
che die Entstehung der Zahnform der postcaninen
Dentitionen betrifft (RElF & FrRey 1980).

2.8 Altersbestimmung durch Zihne
und Gebi

Die Altersbestimmung von Sdugetieren ist von
groBer praktischer Bedeutung. Bei Sadugetieren
kommt dem GebiB dabei eine besondere Rolle zu,
weshalb diesem Themenkreis auch in diesem Rah-
men ein eigener Abschnitt gewidmet ist. Wie be-
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reits oben erwihnt, sind allein durch den Zahn-
wechsel, die Zahneinriickungsfolge, die Abkau-
ung, aber auch durch saisonal bedingtes Wachs-
tum an Zihnen eine Fiille von Moglichkeiten ge-
geben, eine Altersbestimmung an rezenten und
fossilen Saugetieren vorzunechmen. Dabei ist die
relative Altersbestimmung durch Schitzung (z.B.
Abkauungsgrad von Zihnen) von der Bestim-
mung des absoluten Alters (durch Zuwachsringe
im Dentin oder Zement) zu unterscheiden (MoR-
Ris 1972).

Zunichst die Durchbruchsfolge von Milch- und
Ersatzzdhnen. Die Durchbruchsfolge ist — wie be-
reits im Kapitel 2.2 erwdhnt — ziemlich artkon-
stant, sodal sie fiir die Altersbestimmung heran-
gezogen werden kann. Auf Tabelle I ist die Durch-
bruchsfolge der Zdhne des permanenten Gebisses
fiir rezente Primaten angegeben. Detaillierte An-
gaben fiir Haus- und Wildtiere finden sich bei Ha-
BERMEHL (1975, 1985), weshalb darauf verwiesen
sei.

Fiir die Zeit nach dem Einriicken der Zdhne in die
,,Kau‘“-Ebene ist der Abniitzungsgrad der Zdhne
von Bedeutung. Dies soll lediglich an einem Bei-
spiel erldutert werden. Das wohl bekannteste Bei-
spiel bilden die Schneidezihne des Hauspferdes
(Equus przewalskii f. caballus) mit der mit fort-
schreitender Abkauung (und Alter) geringeren
Tiefe der Kunden. Diese verschwinden nach Ha-
BERMEHL bei den Milchincisiven mit einem (Id 1)
bzw. zwei Jahren (Id g) bei den Ersatzschneide-
zéhnen des Unterkiefers in der Regel mit sechs (I ;)
bzw. acht Jahren (I ;), jene des Oberkiefers durch-
schnittlich zwischen dem 13. und 15. Lebensjahr.
Allerdings bestehen Unterschiede zwischen den
einzelnen Pferderassen. Wie HABERMEHL betont,
sind Pferde ohne Kundenspur ilter als 15 Jahre.
Gleichzeitig mit der zunehmenden Abniitzung
verdndert sich auch der Zahnquerschnitt vom
querovalen zum rundlichen, so daB dem Kenner
ein zusatzliches Kriterium zur Verfiigung steht.
Ahnlich wie fiir das VordergebiB 1Bt sich auch der
Abkauungsgrad der Backenzahne zur Altersbe-
stimmung heranziehen. Es erscheint verstandlich,
daB dies vor allem fiir isoliert vorliegende Zéihne
gilt, wie dies fiir fossile Equiden zutrifft. Aller-
dings ist stets mit einer individuellen Variations-
breite zu rechnen.

Altersbestimmungstabellen am GebiB sind fiir
die wichtigsten Haustiere (Pferd, Rind, Ziege,
Schaf, Schwein, Hund und Katze), fiir Labor-
(Laborratten und -maus, Goldhamster) und etli-
che Pelztiere (Nutria, Silberfuchs) sowie fiir die
wichtigsten europdischen (Rot- und Damhirsch,
Reh, Mufflon, Gemse, Wildschwein) und nord-
amerikanischen Wildtiere (wie Maultier- und Vir-
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giniahirsch, Karibu, Kojote, Waschbir) erarbeitet
worden (HABERMEHL 1975, 1985). Als Sonderfall
sei noch auf die Elefanten verwiesen, die durch die
Einriickungsfolge und den Abkauungsgrad der
Backenzihne eine gewisse Altersschitzung zulas-
sen (Laws 1966, SIKES 1966).

Eine andere Methode ermaglicht die absolute Al-
tersbestimmung an Hand rhythmischer Zuwachs-
linien im Zahnbein (Ersatz-Dentin) und im Ze-
ment. Besonders bekannt sind die jahreszeitlich
bedingten Zuwachslagen bei Meeressaugetieren
(Robben und Wale), indem im Dentin dunkle und
helle Lagen regelmiBig abwechseln (Abb. 16).

Abb.16. Eckzahn (Lings-
schnitt) einer Robbe (Callorhi-
nus ursinus) mit Neonatallinie
(N)und ,,Jahreszuwachszonen"
(1-10). D-Dentin, S -Schmelz,
Z —Zement. Nach KLEVEZAL &
K LEINENBERG (1969), verdndert
umgezeichnet.

Dies beruht auf dem saisonal unterschiedlichen
Wachstum des Dentins, indem die schméleren
Biinder auf Verringerung des Wachstums wahrend
der ungiinstigen Jahreszeit (Winter) hinweisen.
Allerdings kénnen auch Zwischenbénder in den
breiteren (hellen) Bdndern auftreten oder das
Dentinwachstum bei einzelnen Robbenarten kann
in relativ geringem Alter infolge VerschluB der Pul-
pa aufhéren (MoHR 1943, SCHEFFER 1950, LAws
1962). Bei diesen Formen lassen sich Zuwachszo-
nen im Zement heranziehen, der an der Zahnau-
Benseite angelegt wird. Uber die Zuwachszonen
bei Zahnwalen berichten NISHIWAKI & YAGI
(1953) und Bow & PURDAY (1966). Weitere Anga-
ben iiber Jahresringbildung im Waurzelzement
(auch von Landsdugetieren) finden sich bei Laws
(1953), McCLAREN (1958), SERGEANT (1967), MiL-
LER (1974), HARRIS (1978), GRUE & JENSEN (1979),
PETERSEN & BORN (1982) und HABERMEHL (1985).
Eine ausfiihrliche zusammenfassende Darstellung
geben KLEVEZAL & KLEINENBERG (1969). Beide
Autoren beriicksichtigen folgende Siugetierord-
nungen: Insectivora, Chiroptera, Lagomorpha,
Rodentia, Carnivora, Cetacea, Artiodactyla und
Perissodactyla.

Auf die Jahresringbildung im Ersatzdentin bei
Schneidezdhnen von Wiederkduern haben erst-
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malig EloManN (1933) und BeNINDE (1933) hinge-
wiesen. Mit zunehmender Abkauung kommt es,
um eine Er6ffnung der Pulpahohle zu verhindern,
zur Ersatzdentinbildung, die wurzelwirts fort-
schreitet.

2.9 Geschlechtsunterschiede im Gebil}

Bei den Sdugetieren ist bekanntlich oft ein Ge-
schlechtsdimorphismus ausgeprégt, der sich auch
im GebiB manifestieren kann. Abgesehen von den
GroéBenunterschieden, die sich in den durch-
schnittlich groBeren Dimensionen der ménnlichen
Individuen ausprigen, sind es vor allem Zihne des
Vordergebisses, die auch morphologisch Differen-
zen erkennen lassen (KURTEN 1969). Bei fossilen
Raubtieren etwa lassen sich an Hand der Caninen
bei statistisch auswertbarem Material rein dimen-
sionell meist zwei Gruppen innerhalb einer Art
unterscheiden, die — wie rezente Vergleichsunter-
suchungen zeigen — jeweils weiblichen und ménn-

a
£3

Abb.17. Geschlechtsdimorphismus im VordergebiB von
rezenten Primaten. Oben: Pongo pygmaeus & (links) und 9.
Unten: Papio hamadryas ssp. & (links) und 9. Beachte un-
terschiedliche GroBe der Caninen (und des P, bei Papio).
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lichen Individuen entsprechen. Besonders be-
kannt ist ein derartiger Geschlechtsdimorphismus
bei den Birenartigen (Ursidae). Beim jungeiszeit-
lichen Hohlenbidren (Ursus spelaeus) konnte da-
mit das Geschlechterverhiltnis der jeweiligen
»Populationen* rekonstruiert werden (BAcCH-
OFeN-EcHT 1931, KuUrTEN 1955). Nach GINGE-
RICH (1981) beruhen verschiedene Hyracotherium-
HArten® (Perissodactyla) aus dem Alteozin
Nordamerikas auf einem Geschlechtsdimorphis-
mus. Besonders auffillig sind die GroBenunter-
schiede bei Pavianen, Makaken und Menschenaf-
fen innerhalb der Primaten (Abb. 17).

Abgesehen von diesen, vornehmlich dimensionel-
len Unterschieden ist der Sexualdimorphismus
auf das Vordergebil beschrinkt. Es ist jener Ge-
biBabschnitt, von dem einzelne Zihne oder Zahn-
abschnitte stindig auBerhalb der Mundhéhle lie-
gen und damit dauernd sichtbar sind oder zumin-
dest bei geofinetem Maul prisentiert werden kon-
nen. Diese Zihne stehen zugleich als Imponieror-
gane im Dienst innerartlicher Auseinandersetzun-
gen. Zu den bekanntesten Beispielen zdhlen die
Schweine und die Hirschartigen. Bei den moder-
nen Suiden sind die C sup. der Médnnchen zu stark
vergroBerten, gekrimmten und tordierten, wur-
zellosen Gebilden umgestaltet, wihrend sie bei
den Weibchen einspitzige, seitlich abgeflachte und
meist mit zwei Wurzeldsten versehene Zihne bil-
den (Abb. 18). Ein Zusammenhang mit dem So-
zialverhalten (Familienverbinde) ist hier gegeben,
im Gegensatz zu den Nabelschweinen (Tayassu-
idae), die in groBen Herden leben und denen ein
derartiger Sexualdimorphismus abgeht.

Weitere Beispiele bilden die hauerartig vergroBer-
ten C sup. bei den Ménnchen von Moschustier
(Moschus moschiferus), Wasserreh (Hydropotes
inermis) und Gabelhirschen (Muntiacus und Ela-
phodus) unter den Wiederkiduern. Beim mannli-
chen Rothirsch (Cervis elaphus) erinnern nur
mehr die sogenannten Grandl'n an die einstigen,
stark verlangerten Oberkiefereckzihne der Vor-
fahren, was noch im Verhalten zum Ausdruck
kommt (Drohen mit hochgezogener Oberlippe)
(Abb. 19).

Bei den Einhufern (Equidae) sind Eckzdhne in der
Regel nur bei den Minnchen ausgebildet
(Abb. 19). Ein Sexualdimorphismus ist vor allem
bei zu StoBzahnen umgebildeten Zahnen des Vor-
dergebisses bei Elefanten, Seekiihen, Walrossen
und beim Narwal festzustellen. Bei den weiblichen
Elefanten sind die StoBzihne entweder kleiner als
bei den Minnchen (Loxodonta africana), oder fast
ganz riickgebildet (Elephas maximus). Gleiches
gilt fiir die beiden als StoBzdhne ausgebildeten
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Abb. 18. Sexualdimorphismus bei Sus scrofa (oben: links § mit tordiertem C sup., rechts @ mit kurzem C sup.) (rezent).

Abb. 19. VordergebiB der § von Cervus elaphus (links: C sup. = ,,Grandl") und Equus przewalskii f. caballus (rechts: mit C

sup. und C inf.) (rezent).

Oberkieferschneidezdhne beim Dugong (Dugong
dugon).

Einen Sonderfall bildet der Narwal (Monodon mo-
noceros) mit nur einem Oberkieferzahnpaar. Der
linke Incisiv ist bei den Méannchen zu einem gera-
den, in sich rechts gedrehten, bis etwa 2,5 m lan-

gen StoBzahn vergroBert, widhrend der rechte
Zahn fast immer im Kieferknochen verborgen ist,
was bei den weiblichen Individuen fiir beide Incisi-
ven gilt. Die Bedeutung des StoBzahnes beim
ménnlichen Narwal wird nach wie vor diskutiert.
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3.1 ,,Prototheria‘‘: Triconodonta,
Docodonta, Monotremata und
Multituberculata

Die hier als Unterklasse Prototheria (= Atheria
KERMACK, MUSSETT & RIGNEY 1973 = ,,Non-
Theria*) zusammengefaBten Sdugetiere sind ge-
genwdrtig nur durch die Monotremata (Eierleger)
mit dem Schnabeltier (Ornithorhynchus anatinus)
und den Ameisen- oder Schnabeligeln (Tachyglos-
sus und Zaglossus) vertreten. Sie sind im erwach-
senen Zustand zahnlos. Diese in mancher Hin-
sicht primitivsten Sdugetiere sind auf die australi-
sche Region beschrinkt.

Ausdem Mesozoikum kennt man jedoch eine Rei-
he vielfach nur durch Zahn- und Kieferreste do-
kumentierter kleiner Sdugetiere, die durch Ge-
meinsamkeiten im Schidelbau (Alisphenoidre-
gion) gekennzeichnet sind und sich dadurch von
den ,,modernen‘ Sidugetieren (Unterklasse The-
ria) grundlegend unterscheiden. Demnach umfaBt
der Begriff Prototheria (im weiteren Sinne) nicht
nur die Monotremata (= Prototheria im eigentli-
chen Sinne), sondern auch die Triconodonta (ein-
schlieBlich der Morganucodontiden), Docodonta
und Multituberculata. Innerhalb der Prototheria
sind nach der Merkmalskombination die Infra-
klassen Eotheria (Ordnungen Triconodonta und
Docodonta), Ornithodelphia (Ordnung Mono-
tremata) und die Allotheria (Ordnung Multituber-
culata) unterschieden. Damit wird der Sonderstel-
lung der Monotremen und der Multituberculaten
innerhalb der Prototheria Rechnung getragen.

Die Prototheria zdhlen zu den erdgeschichtlich il-
testen Sdugetieren. Sie sind erstmalig aus der jiing-
sten Trias nachgewiesen. Zunéchst nur durch iso-
lierte Zdhne und Kieferfragmente dokumentiert,
ermoglichten neuere Funde eine Rekonstruktion
nicht nur des Gebisses, sondern auch des Schidels
(Tafel I, vgl. KERMACK, MUSSETT & RIGNEY 1981,
KeErMACK & KERMACK 1984). Sie werden als
Morganucodontiden (mit Eozostrodon = Morga-
nucodon, Megazostrodon und Erythrotherium)
klassifiziert. Uber ihre taxonomische Zuordnung
zu den Triconodonta wird auf Grund morpholo-
gischer Unterschiede diskutiert. MCKENNA (1975)
stellt sie als eigene Unterordnung Morganuco-
donta den iibrigen als Eutriconodonta bezeichne-
ten Triconodonta gegeniiber und beriicksichtigt
damit ihre morphologische Sonderstellung. Diese

wird durch die Tatsache unterstrichen, dafl die Eu-
triconodonta erstmals im Bathonien (mittlerer
Dogger) nachgewiesen sind. Die Triconodonta gel-
ten verschiedentlich als Angehdrige einer eigenen
Infraklasse Eotheria innerhalb der Prototheria.
Hier sind lediglich Morganucodon (Morganuco-
dontidae) aus der Ober-Trias bzw. Lias (dltester
Jura), Amphilestes (Amphilestidae) aus dem Mit-
tel-Jura (Bathonien) und Triconodon bzw. Priaco-
don (Triconodontidae) aus dem Ober-Jura be-
riicksichtigt.

Die GebiBformel von Morganucodon (= Eozo-
strodon) lautet nach JENKINS & CROMPTON (1979)
32414-23-1 = 46-54. Das heiBt, die Zahl der Pra-
molaren und Molaren tibertrifft jene der Eutheria.
Die einspitzigen und einwurzeligen I sup. sind
durch kleine Abstinde voneinander getrennt. Die
Zahnreihe vom C bis zum M ist hingegen ge-
schlossen. Der C sup. ist kriftig, die P sup. neh-
men vom P! bis zum P4 an Gré8e zu. Die Krone
besteht aus dem mit einem distalen Nebenhocker
versehenen Haupthocker. An den schmalen
M sup. kommt zum Haupthéocker (A) je ein me-
sialer (B) und distaler Nebenhocker (C). Diese
Hocker stehen praktisch in einer Lingsreihe. An-
terolingual und buccal treten kleinere Hocker-
chen in unterschiedlicher Zahl auf (Abb. 20, 21).

buccai

M sup.

mesial

buccal

M inf.

mesial

Abb.20. M sup. und M inf. (Schema) eines Triconodonten
(Morganucodon, Ober-Trias). A~ E Hocker des M sup., a—e
Hocker des M inf.
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""" PAULCHOFFATIA

TAENIOLABIS

Tafel 1. Schéidel (Lateralansicht) von ,,Prototheria*. Linke Reihe: Triconodonta (Morganucodon, Ober-Trias), Monotre-
mata (Ornithorhynchus, Tachyglossus, rezent). Rechte Reihe: Multituberculata (Paulchoffatia, Ober-Jura; Ptilodus, Paleo-

zin; Taeniolabis, Paleozin). Nicht maBstiblich.

Abb. 21. Morganucodon sp. Linke Oberkieferzahnreihe
von buccal (ganz oben), rechte Unterkieferzahnreihe von
lingual (ganz unten). Megazostrodon sp. (Ober-Trias)
P*-M?sin. und P, — M dext. von occlusal (Mitte). ca. 9 x
nat. Grobe.

Die gleichfalls einspitzigen und einwurzeligen
1 inf. sind etwas schriag im Kiefer eingepflanzt, der
C inf. ist kleiner als der C sup., die P inf. nehmen
vom P - bis zum P i an GroBe und Hohe zu. Zum
Haupthocker kommt am P+ und P ;- ein distaler
Nebenhocker. Die schmalen M inf. sind dhnlich
wie die M sup. dreihockrig (a—c) mit kleinen lin-
gualen bzw. einem distalen Héckerchen (d). Wie
bereits aus der Hockerterminologie (von Hopson
& CroMPpTON 1969) hervorgeht, ist die Homologi-
sierung der Molarenhocker mit jenen bei den The-
ria nicht moglich. Uber den Zahnwechsel beste-
hen Meinungsunterschiede, indem nach PARRING-
TON (1971) sdmtliche Primolaren, nach MiLLS
(1971) hingegen nur der letzte P gewechselt wird.
Der erst kiirzlich durch Gow (1986) beschriebene
Schiddel samt Unterkiefer von Megazostrodon
rudnerae aus dem Unter-Jura Siidafrikas 1Bt die

Zahnformel % = 60 erkennen. Am Dentale,
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dem ein ausgeprigter Processus coronoideus
fehlt, ist vor dem schwach entwickelten Processus
angularis ein Processus pseudoangularis angedeu-
tet. Dal die einstige Vielfalt noch nicht zur Gédnze
bekannt ist, dokumentiert Brachyzostrodon aus
der Ober-Trias (Rhit) von Frankreich, eine Form
mit verdickten Backenzihnen (SIGOGNEAU-RUS-
SeLL 1983) oder Dinnetherium aus Arizona (JEN-
KINS, CROMPTON & Downs, 1983).

Die (Eu-)Triconodonta verdanken ihren Namen
den anndhernd gleich hohen, in einer Langsreihe
stehenden Molarenhéckern. Von den Eutricono-
donten sind nur Zahne und Kieferreste bekannt.
Daher ist die GebiBformel nicht vollstindig anzu-
geben. Bei Amphilestes lautetsie ; 172, bei Tri-
conodon und Priacodon 712 . 4; sie tibertrifft mit
vier bzw. fiinf Molaren die Molarenzahl der
Theria. Die P sind zweispitzig (Haupt- und distaler

buccal

M sup.

mesial

buccal

mesial

Abb. 22, M sup. und M inf. (Schema) eines Triconodonten
(Priacodon, Ober-Jura). Hockerterminologie wie bei Mor-
ganucodon.

0 s

Abb. 23. Priacodon sp. (Triconodonta, Ober-Jura). Maxil-
lare Zahnreihe mit P* —M* sin. (buccal und occlusal) und
P, —M, sin. (buccal). 7x nat. GroBe.

M inf.

Nebenhocker). Die Molaren hingegen sind stets
dreih6ckrig. Bei den M sup. (A -C) ist ein bucca-
les, bei den M inf. meist ein linguales Cingulum
ausgebildet (Abb. 22, 23). Die Triconodonta sind
nach ihrem GebiB8 als carnivor zu bezeichnen
(KERMACK & KERMACK 1984).

Die erstmals von Kretzor (1946) als eigene Ord-
nung Docodonta klassifizierten Saugetiere des
Mittel- und Ober-Jura unterscheiden sich durch
ihre einzigartige Spezialisation des Molarengebis-
ses von allen librigen Mammalia. Verschiedentlich
werden sie allerdings nur als Unterordnung der
Triconodonta gewertet (KERMACK & KERMACK
1984). Die Docodonta sind bisher nur durch Zih-
ne und Kieferreste dokumentiert (KroN 1979). Zu
den am besten belegten Docodonten zdhlen Doco-
don und Haldanodon (Krusar 1973). Fiir Halda-
nodon gibt KRUSAT die GebiBformel 2133 =7 54

4135
an. Fiir Docodon lautet sie nach Kron 2! 3 6+

3 -4 7-8"
Bemerkenswert ist die hohe Zahl der IC/[]olaren.
Ein Zahnwechsel ist bei Haldanodon nachgewie-
sen. Nach KRusar ldBt sich der hauptsidchlich
quetschende und schneidende Molarentyp von je-
nem bei den Morganucodontiden ableiten. Von
den fiinf I sup. bei Haldanodon besitzen die vier
hinteren die gleiche Grundform. Die einwurzeli-
gen Zihne bestehen aus einer Hauptspitze mit
schwachen Graten nach mesial, distal und lingual.
Distal ist eine kleine Nebenspitze ausgebildet. Der
kréftige C sup. ist zweiwurzelig und die Krone wie
die I sup. mit einem mesialen, distalen und lingu-
alen Grat versehen. Die GroBe der P sup. nimmt
von vorn nach hinten zu. Der P! ist ein-, die {ibri-
gen sind zweiwurzelig. Zur mit Lingsgraten ver-
sehenen Hauptspitze kommen mesial und distal
kleine Nebenhdocker, sowie am P 2 auch zwei lingu-
ale Hockerchen. Das Grundmuster der M sup.-
Krone besteht aus dem buccalen Haupthocker (A
oder Eoconus nach VANDEBROEK 1961), zu dem
mesial und distal je ein Cingularhdcker, distal
iberdies noch ein Nebenhdcker kommen
(Abb. 24). Sie sind alle in der Lingsachse angeord-
net und durch einen Lingsgrat verbunden. Vom
bedeutend niedrigeren Innenhdcker verlduft ein
Grat zum Haupthocker, distal ist ein Cingular-
hocker ausgebildet. Die linguale Zahnhilfte ist
wesentlich schmiler als die buccale (Abb. 25). Von
den mindestens vier I inf, sind nur die beiden hin-
teren erhalten. Die Krone der einspitzigen und
einwurzeligen Incisiven zeigt lingual ein Cingu-
lum. Der kriftige zweiwurzelige C inf. besitzt ei-
nen stumpfen, linguo-distalen Grat. Die durch-
wegs zweiwurzeligen P inf. nehmen nach hinten
an GroBe zu. Der mesiale und distale Langsgrat
geht jeweils in einen Cingularhocker iiber. Die im
UmriB gerundet rechteckigen M inf. nehmen vom
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buccal
mesial M su P
Haupthocker
{Eoconus. A)
{ Destoconus.C)
[Mesiostyl .E]
[Mesioendoconus)
IEndoconus.Y!
Innenhocker
buccal {Epiconus.X)
mesial M Inf'
Haupthocker
[Eoconid.a)
[ Mesiocanid. bl
(Telocond.cl
{Entocond]

Innenhocker
[Epiconid - Hocker)

| Messoendoconid )

Abb.24. M sup. und M inf. (Schema) eines Docodonten
(Docodon, Ober-Jura). Beachte unterschiedliche Hocker-
terminologie.
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Abb.25. Docodon sp. (Kombination). Maxillare Zahnrei-
he (C—M?) von occlusal (ganz oben), mandibulare Zahn-
reihe (C—Mg bzw. M;) von occlusal (mitte) und lingual
(unten). Nach Kron (1979). ca. 4 x nat. GroBe,

M ; an Gr6Be ab. Die Krone besteht aus dem buc-
calen Haupthdcker (a oder Eoconid nach VANDE-
BROEK), der durch Lingsgrate mit dem vorderen
und hinteren AuBenhécker (b und d) und durch
Quergrate mit den deutlich niedrigeren Innenhok-
kern (h und g) verbunden ist. Niedrige Cingular-
hocker sind am lingualen Mesial- und Distalrand
vorhanden. Nach den Usurfacetten ist eine quet-
schende und scherende Wirkung des Molarenge-
bisses anzunehmen (GINGERICH 1973). Wihrend
SiMpsoN (1933) eine omnivor-frugivore Ernih-
rung dhnlich manchen Primaten annimmt, ist fiir

3. Spezieller Teil

KRusar (1973) die omnivore Diit gegeben. KEr-
MACK & KERMACK (1984) vergleichen die wahr-
scheinlich omnivore Erndhrung der Docodonta
mit jener vom heutigen Opossum (Didelphis). Das
GebiB von Docodon weicht nur in Einzelheiten
von jenem von Haldanodon ab und kann mit Kru-
SAT als evoluierter betrachtet werden. An den
M sup. und den M inf. kommen je ein weiterer
Innenhdcker dazu (Abb. 25, 26). Wie bereits
SiMpsON (1929) bemerkt, besitzt Docodon das am
meisten komplizierte Molarenmuster mesozo-
ischer Sdugetiere, wenn man von dem der Multi-
tuberculaten absieht (Abb. 27).

&

Abb.26. Dentale dext. lingual von (a) Decodon (Doco-
donta), (b) Spalacotherium (Symmetrodonta) und
(c) Laolestes (Eupantotheria). Beachte Unterschiede im
Angularbereich. Nach PATTERsON (1956); nicht maBstib-
lich.

Die Monotremata (Eierleger) sind hier nicht nur
der Vollstandigkeit wegen, sondern auch wegen
der hinfélligen Zdahne beim Schnabeltier (Ornitho-
rhynchus anatinus) beriicksichtigt. Wie schon er-
wihnt, sind die Eierleger die einzigen lebenden
Vertreter der Prototheria (im weiteren Sinne). Die
Kombination von sehr primitiven und hochst spe-
zialisierten Merkmalen hat seit langem zur Dis-
kussion der taxonomischen Position der Mono-
tremata gefiihrt (Reptilien oder Sdugetiere; Ange-
horige der Prototheria oder ,,neotenische** Beutel-
tiere).
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Abb.27. M sup. und M inf. (Schema) von Triconodonten
(Morganucodon) und Docodonten (cf. Haldanodon und Do-
codon), um die mogliche Ableitung des Docodontenmu-
sters von Triconodonten aufzuzeigen. Nach KRrusar (1973),
umgezeichnet.

Wie bekannt, sind die rezenten Eierleger im adul-
ten Zustand vollig zahnlos, was bei den Ameisen-
oder Schnabeligeln (Tachyglossidae) durch die
Myrmecophagie (Ameisen, Termiten und andere
Insekten als Nahrung) verstdndlich erscheint (HE-
DIGER & KuMMER 1960) (Tafel I). Beim Schnabel-
tier sind — abgesehen vom Hornschnabel — die
Backenzihne durch Hornplatten ersetzt, die zum
Zerquetschen der Nahrung (Schnecken, Krebstie-
re, Wirmer und Insekten[-larven]) dienen
(Abb. 28). Bei Ornithorhynchus anatinus werden
Zihne angelegt, wonach die GebiBformel mit
9123 = 34 angegeben werden kann, doch brechen
nach SiMpsoN (1929a) und GREEN (1937) insge-
samt nur maximal zw6If Zahne (3313) durch. Die-
se hinfélligen Zdhne, die bei Jungtieren im Alter
von etlichen Wochen ausgebildet sind, werden

spater durch Hornplatten ersetzt. Von diesen Zih-
nen ist der vorderste Backenzahn im Oberkiefer
und der hinterste im Unterkiefer stark reduziert.
Bei den iibrigen, wohl als Molaren anzusechenden
Zihnen, handelt es sich um brachyodonte, viel-
héckrige Zihne, die jedoch morphologisch nicht
jenen der Multituberculaten entsprechen. An den
M sup. sind zwei Innenhocker mit v-formigen
Leisten und zahlreiche niedrige Hockerchen am
Buccalrand zu beobachten (Abb.29, 30). Die
Krone der M inf. besteht aus zwei kriftigen Au-

bauccal

mesial M sup.

Innenhackes
buccal

M inf.

mesial

Aullenhocker

Abb. 29. Ornithorhynchus anatinus. Schemata der hinfalli-
gen M sup. und M inf.

Abb. 30. Ornithorhynchus anatinus. Occlusalansicht der
hinfélligen Backenzihne. Oben Maxillarzidhne sin. (8
Wochen alt). Unten Mandibularzihne dext. (10 Wochen
alt). Nach SimpsoN (1929), umgezeichnet. ca. 6 x nat. Gro-
Be.
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Abb. 28, Ornithorhvnchus anatinus {Ornithorhynchidae, rezent). Australien, Schadel und Unterkiefer in Lateral-, Ventral
und Daorsalansicht. Beachie Hornplatien. Nimw 2930, Schiidellinge 100 mm
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Benhdckern und zahlreichen niedrigen Innenhdk-
kern (Abb. 29, 30). Das Kronenmuster entspricht
keinem der Gbrigen Prototheria. Die seinerzeit
von GREGORY (1947) und in jiingster Zeit wieder
von KUHNE (1973) vertretene Palimpsesttheorie,
die ndhere verwandtschaftliche Beziehungen zu
den Beuteltieren annimmt, ist auf Grund falscher
Voraussetzungen abzulehnen, ganz abgesehen da-
von, daB die Schddelmorphologie grundverschie-
den ist (KunuN 1971, MaIer 1986, STARCK 1978,
ZELLER 1988).

Die Fossildokumentation erlaubt auch keine ex-
akten Aussagen iiber Vorkommen und Herkunft
der Eierleger, da praktisch nur pleistozine Reste
bekannt sind. Die von STIRTON et al. (1967) als
Monotremata beschriebenen Zahnreste aus dem
Miozdn Australiens (Ektopodon serratus) haben
sich als Phalangeroidenreste erwiesen. Hingegen
diirfte es sich bei dem von WOODBURNE & TED-
FORD (1975) aus dem australischen Miozin als Ob-
durodon insignis beschriebenen Zahn (M sup.) um
einen Angehorigen der Ornithorhynchiden han-
deln. Die Zahnkrone besitzt jochformige Hocker
mit v-férmigen Leisten und sechs Wurzeln (CLE-
MENSs 1979) (Abb. 31). Sic erinnern entfernt an
Backenzdhne von Symmetrodonten. Dennoch sa-

Abb. 31. Obdurodon insignis (Mittel-Miozin Australiens).
M sup. dext. Mesial- und Distalansicht (oben), Buccal-
(mitte) und Occlusalansicht (unten). Nach WOODBURNE &
TeprorD (1975), spiegelbildlich umgezeichnet. 5x nat.
GroBe.

gen sie nichts iiber die stammesgeschichtliche Her-
kunft der Monotremen aus und koénnen auch
nicht als Belege fiir die Zugehorigkeit zu den The-
ria herangezogen werden, wie dies ARCHER et al.
(1985) annehmen. Das in jiingster Zeit durch
ARCHER et al. (1985) als Steropodon galmani be-
schriecbene Mandibelfragment aus der Unter-
Kreide Australiens zeigt entfernte Ahnlichkeit der
Molaren mit Obdurodon. Eine endgiiltige Beurtei-
lung ist noch nicht méoglich.

Mit den Multituberculata ist nicht nur die langle-
bigste Sdugetierordnung (? Ober-Trias, Ober-Jura
bis Oligozdn) genannt, sondern auch jene unter
den mesozoischen Saugetieren mit dem speziali-
siertesten GebiB, die auch durch Merkmale im
Bau des Schidels aus dem Rahmen der librigen
Sdugetiere fillt. Sie werden schon deshalb als
Angehorige einer eigenen Infraklasse (Allotheria)
klassifiziert. Durch den jingst gelungenen Nach-
weis von drei Gehorknochelchen sind sie als ,,S4du-
getiere** ausgewiesen. Wenn man von den nur auf
isolierten Zihnen (Abb.32) beruhenden Hara-
miyidae (= Microlestidae = Microcleptidae) aus
dem Rhito-Lias (Ober-Trias — Unter-Jura) — de-
ren taxonomische Position diskutiert wird (HAHN
1969, 1978; CLEMENS & KIELAN-JAWOROWSKA
1979) — absieht, handelt es sich um pflanzenfres-
sende Sdugetiere mit der Tendenz zur nagezahn-
dhnlichen Differenzierung des Vordergebisses,
ohne daB jedoch von echten Nagezdhnen gespro-
chen werden kann. Die Multituberculaten sind ei-
ne auBerordentlich artenreiche Sdugetiergruppe,
die ihren stammesgeschichtlichen Héhepunkt zur
Kreidezeit erreichte. Dies ist zweifellos damit zu
erkliren, daB sie im Mesozoikum die einzigen
pflanzenfressenden Sdugetiere waren. Von den
zahlreichen beschriebenen Gattungen seien hier
nur einige wenige, namlich Paulchoffatia und
Kuehneodon als primitivste, Plagiaulax oder Cte-
nacodon und Ptilodus als Formen mit serraten
P inf. und Taeniolabis als im GebiB gliriforme
Gattung beriicksichtigt (Tafel I). Entsprechend
der unterschiedlichen Spezialisicrung schwankt
auch die Gebiliformel der Multituberculaten in
weiten Grenzen (3352 = 36 bis 2012 = 18). Aller-
dings besteht iiber die Homologisierung der Zih-
ne des postincisiven Gebisses keine Einhelligkeit
(SiMPsoN 1929, 1933a, HauN 1969, 1978, CLE-
MENS & KIELAN-JAWOROWSKA 1979). Dazu
kommt dic Unmoglichkeit, die Molarenhdcker
mit jenen der Theria zu homologisieren. Aus die-
sen Griinden erscheint es verstdndlich, daB hier
nur eine vorwiegend deskriptive Darstellung még-
lich ist,

Wie bereits erwidhnt, zihlen Paulchoffatia und
Kuehneodon (Paulchoffatiidae = ,,Bolodontidac**)
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Abb. 32. Isolierte Zihne von Haramiyiden ( Thomasia antiqua, M sup. dext., buccal und occlusal, links; Thomasia sp., M inf.
sin. occlusal und lingual, rechts) und Multituberculaten (Kuehneodon sp., P* sin., buccal und occlusal, mitte). Beachte
Unterschiede zwischen Thomasia und Kuehneodon. Nach HAHN (1973). Thomasia spiegelbildlich umgezeichnet. ca. 20 x

aus dem Ober-Jura (Kimmeridge) zu den erdge-
schichtlich éltesten und zugleich primitivsten
Multituberculaten. Von beiden Gattungen ist das
GebiB vollstandig bekannt (Abb. 33-35). Die Ge-
biBformel von Paulchoffatia lautet 2 °0" s
30-36, jene von Kuehneodon 3112 .2 = 32-34.
Bei Kuehneodon simpsoni ist die Krone der stets
einwurzeligen I sup. sehr unterschiedlich gebaut.
Von den I ist der I2 am groBten. Die kleinen, me-
dian aneinanderstoBenden 1! sind einspitzig. Die
Krone der 12 ist linglich mit mesialer, leicht ge-
krimmter Hauptspitze und distalem niedrigen
Nebenhocker. An den im UmriB gerundet tra-
pezformigen, plumpen I 2 liegt die niedrige zweige-
teilte Hauptspitze lingual, zu der buccal zwei klei-
ne Basalhdckerchen kommen. Der 12 ist vom 12
und vom distal anschlieBenden Zahn durch ein
Diastema getrennt, was auch fiir diesen selbst gilt.
Dieser im UmriB gerundete Zahn (? C sup. oder
P2) ist vierhockerig (tetracuspid) und entspricht
damit weitgehend den beiden distal folgenden
Zihnen. Zwei AuBen- und zwei Innenhocker sind
vorhanden. Der nur unvollstindig erhaltene letzte
(?) P sup. vermittelt dimensionell und im UmriB
zwischen P und M, d.h. er ist etwas molarisiert.
Die Krone des linglichen M! (P3 nach HAHN
1969) besteht aus einer buccalen und einer lingu-
alen Hockerreihe, die durch eine Langsfurche ge-
trennt sind. Dies gilt auch fiir den M 2, bei dem
jedoch ein Talonidhdcker den distalen Abschlufl
bildet (Abb. 33). Der M 2 ist nicht iiberliefert. Im
Unterkiefer ist nur ein vergroBerter, gekrimmter,
seitlich etwas komprimierter und mit dorso-lingu-
aler Kante versehener I vorhanden, dessen spitz

buccal

M sup.

( ; Talonhocke:

mesial

Aufenhocker

O )
Y @@

Innenhocker

buceal

]

M inf.

Aullenhocker

Innenhocker

Abb.33. M sup. und M inf. (Schema) eines primitiven
Multituberculaten ( Kuehneodon, Ober-Jura). Homologisie-
rung der Zahnhécker mit jenen der iibrigen Sdugetiere nicht
moglich.
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Abb. 34. Kuehneodon simpsoni (Multituberculata, Ober-
Jura). Oberkieferbezahnung von buccal (oben) und occlu-
sal (unten). Homologisierung der postincisiven Zihne nicht
gesichert. Nach HaHN (1969), umgezeichnet. ca. 4,5 x nat.
Grobe.
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Abb.35. Paulchoffatia delgadoi (Multituberculata, Ober-
Jura). Mandibel sin. mit [ und P, _, (Molaren fehlen) von
occlusal (spiegelbildlich umgezeichnet, oben) und von buc-
cal (unten). Nach HauN (1969), umgezeichnet. ca. 5 x nat.
GraBe.

zulaufende Krone allseitig von Schmelz bedeckt
ist. Die kriftige Wurzel greift neben die Wurzeln
der vorderen Primolaren. Ein kurzes Diastema
trennt I und P. Die seitlich komprimierten, zwei-
wurzeligen P inf. nehmen nach hinten an GroBe
zu. P, und P ; zeigen — soweit nicht abgekaut - eine
Schneide, die beim P deutlich gekerbt ist und ei-
nen schwach konvex gekriimmten Bogen bildet.
Von den beiden Molaren sind nur die Alveolen
erhalten. Bei Paulchoffatia sind dhnlich wie bei
den M sup. zwei Hockerldngsreihen vorhanden.

Bei Ctenacedon und Plagiaulax (Plagiaulacidae)
aus dem Ober-Jura bzw. Unter-Kreide und bei
Ptilodus (Ptilodontidae) aus dem Paleozin ist die
bei den Paulchoffatiiden angebahnte serrate Aus-
bildung der P inf. verstirkt. Bei Ctenacodon
3022 = 34)ist der P verldngert und deutlich ser-
rat ausgebildet (Abb. 36). Der P, 18t sich am ehe-
sten mit dem P; von Kuehneodon vergleichen. Es
sind an der leicht bogenférmig gekriimmten
Schneide des P ; mindestens sechs Spitzen vorhan-
den, die in schrig verlaufende Leisten Gibergehen,
die wiederum durch Kerben getrennt sind. Es ist
diesder von SiIMPSON (1933 a) als plagiaulacoid be-
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Abb.36. Crenacodon serratus als primitiver Ptilodontide
(Multituberculata, Ober-Jura). Rekonstruktion des Scha-
dels (Lateralansicht). Nach Simpson (1926), umgezeichnet.
ca. 2,5x nat. GroBe.
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zeichnete Sdgezahntyp, der auch bei Beuteltieren
(wie Abderites, Burramys, Bettongia) und Prima-
ten (wie Carpolestes) bekannt ist. Wie HAHN
(1985) betont, 148t das Plagiaulax-GebiB eine
funktionelle Dreiteilung erkennen: Incisiven - Er-
greifen, vergrofBerte P — Schneiden, Molaren —
Kauen.

Bei Prilodus, einem Greifschwanzkletterer aus
dem Palcozin der USA, wie JENKINS & KRAUSE
(1983) zeigen konnten, ist die Zahnreduktion wei-
ter fortgeschritten (Gebillformel %gg; = 26) (Ta-
fel I, Abb. 37). Im Oberkiefer sind zwei einwurze-
lige, einspitzige und leicht gekriimmte I sup. vor-
handen, die durch ein Diastema getrennt sind.
Der vordere I (12?) ist groBer, die leicht mesial ge-
krimmten Kronen beriihren einander median

Abb. 37. Ptilodus montanus (Multituberculata, Paleozan)
als spezialisierter Ptilodontide. OberkiefergebiB sin. von
buccal (ganz oben) und occlusal (oben) und Mandibel sin.
von oben und auBen (ganz unten). Beachte stark vergroBer-
ten, serraten P,. Die I sup. entsprechen 12 und I3, der L inf.
dem I,. Fiir die vielhdckrigen Zihne (P und M) hat man
eine eigene Hockerformel (,cusp formula") entwickelt,
z.B. M28:9:8 M, 5:4. Nach KrRAUSE (1982) umgezeich-
net. 5 x nat. GroBe.
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nicht (vgl. SiMpsoN 1937). Die durch ein Diastema
getrennte Backenzahnreihe besteht aus den im
UmriB gerundeten P'-3, von denen der P! drei-
hockerig, der P2 vier- und der P2 sechshockerig
ist. Beim P2 und P 3sind die Hocker in zwei Langs-
reihen angeordnet, was auch fiir den stark verldn-
gerten und vielh6ckerigen P4 gilt (7 AuBen- und 9
Innenhocker). Er ist im wesentlichen der Antago-
nist des gleichfalls vergroBerten P%. Die beiden
M sup. besitzen drei Hockerreihen, allerdings
sind diese nur beim stark verlingerten M ! typisch
entwickelt (Abb.37). Der einzige I inf. ist leicht
gekriimmt, die Krone — im Vergleich zu Kuehne-
odon — jedoch schlank und lang. Die Incisiven ha-
ben keinerlei schneidende Funktion, sondern die-
nen nach KRAUSE (1982) zum Erfassen und Halten
der Nahrung, wie es in dhnlicher Weise von ver-
schiedenen diprotodonten Beuteltieren (wie Dac-
tylonax, Dactylopsila) bekannt ist. Ein weites
Diastema trennt das BackengebiBl vom I inf. Der
winzige einwurzelige P liegt unterhalb des stark
vergroBerten und seitlich stark komprimierten P,
der einen echten Sdgezahn mit bogenformig ge-
kriimmter Schneidekante bildet. Dieser serrate
Zahn besitzt mindestens 13 Spitzen, von denen
aus leicht gekriimmte, durch Kerben getrennte
Leisten schrig nach vorne unten verlaufen
(Abb. 37). Die beiden M inf. sind multicuspid, die
Hocker in zwei Langsreihen angeordnet. Die Aus-
bildung der Backenzihne liBt nach KRAUSE
(1982) auf die Existenz einer Zunge zum Bewegen
der Nahrung schlieBen.

Mit Taeniolabis (Taeniolabididae) aus dem Pale-
ozdn der USA ist eine der spezialisiertesten Gat-
tungen der Multituberculaten genannt. Dem Bak-
kenzahngebil} fehlt die plagiaulacoide Differen-
zierung, da das VordergebiB gliriform differen-
ziert ist (Tafel I). Wie HAHN (1985) ausfiihrt, be-
steht zwischen der Ausbildung des Vordergebisses
und dem plagiaulacoiden BackenzahngebiB eine
Korrelation, indem die vergroBerten Schneide-
zidhne die urspriinglich von den Sigezihnen aus-
geiibte Funktion iibernehmen. Die Zahnzahl ist
starker reduziert als bei den bisher besprochenen
Multituberculaten (} $12 = 18). Im Ober- und Un-
terkiefer ist je ein Incisiv stark vergroBert und mit
schneidenden Kanten versehen. Dies wird durch
den nur auf die Vorderseite der Zihne beschrank-
ten Schmelz erreicht. Allerdings sind die Zihne
nicht wurzellos, also keine echten Nagezihne. Die
Zahnkrone ist jedoch zweifellos als hypsodont zu
bezeichnen (Abb. 38). Die vorderen, schrig einge-
pflanzten I sup. berithren einander median. Die
hinteren I sup. sind klein. Ein echtes Diastema
trennt sie vom Backenzahngebil, das praktisch
aus den multicuspiden Molaren besteht. Der P #ist
ein im UmriB ovaler, kleiner Zahn, der aus ¢inem
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Abb. 38. Taeniolabis sp. (Multituberculata, Paleozin). |
inf. dext. (Lateralansicht) in verschiedenen Stadien der Ab-
schleifung. Oben: jung, Mitte: adult, unten: senil. Nach
GRANGER & SIMPSON (1929), spiegelbildlich umgezeichnet.
1/1 nat. GroBe.
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Abb.39. M sup. und M inf. (Schema) von Taeniolabis
(Paleozén).

Haupthocker besteht, zu dem disto-buccal und
mesial winzige Hockerchen kommen. Die Krone
des stark verldngerten M ! besteht aus drei Hok-
kerreihen (Abb. 39) aus meist alternierend ange-
ordneten Hockern (GRANGER & SIMPSON 1929).
An dem nur etwa halb so groBen M 2sind nur zwei
Hockerreihen vorhanden. Die Krone des stark
vergréBerten I inf. ist verlangert und gekriimmt,
der Schmelz auf die Vorderseite des Zahnes be-
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schrinkt, so daB infolge der Abschleifung durch
den I sup. eine Schneidekante entsteht. Der Zahn
ist bewurzelt. Wie GRANGER & SIMPSON (1929) ge-
zeigt haben, ist die Krone bei senilen Individuen
nur ganz kurz. Ein Diastema trennt auch hier Vor-
der- und Backenzahngebil3. Dieses besteht gleich-
falls aus einem nur winzigen, allerdings zweispitzi-
gen P und den beiden Molaren, von denen der M
verlangert ist (Abb.40). Die Krone der beiden
M inf. besteht aus zwei longitudinal verlaufenden
Hockerreihen. Bemerkenswert ist die Art der Ab-
kauung. Sie schreitet nicht von vorn nach hinten
fort, sondern von hinten nach vorn, was mit der
vorwiegend palinalen Kaubewegung des Kiefers
(von vorne nach hinten) in Zusammenhang ge-
bracht wird, wie sie auch von Ptilodus beschrieben
wurde (KRrRAUSE 1982). Uber Zahnwechsel (I und
P) bei Multituberculaten berichten SzaLAy (1965)
und HAHN (1978a).

/

Abb. 40. Taeniolabis tacensis (Multituberculata, Pale-
ozin). MaxillargebiB sin. buccal (ganz oben) und occlusal
(oben) sowic MandibulargebiB dext. occlusal (Mitte unten)
und buccal (ganz unten). Nach GRANGER & SIMPSON
(1929), verdndert umgezeichnet. ca. 1,2 x nat, Grobe.

3.2 Trituberculata (= Pantotheria):
Symmetrodonta und Eupantotheria

Indiesem Kapitel sind lediglich jene mesozoischen
Theria besprochen, die in der Literatur meist als
Symmetrodonta und Pantotheria bezeichnet wer-
den. Die Bezeichnung Eupantotheria wird hier
verwendet, da der Begriff Pantotheria verschie-
dentlich als Uberbegriff fiir Symmetrodonta und

(Eu-)Pantotheria gebraucht wird (KERMACK &
KERMACK 1984). Von diesen nur aus dem Meso-
zoikum (Rhito-Lias bis Kreide) bekannt gewor-
denen Siugetieren sind meist nur Zihne und Kie-
ferreste tiberliefert. Die Molaren sind dreihockrig
und haben zur Namengebung dieser Sdugetier-
gruppe gefiihrt. Bei den evoluierten Theria mit
Metatheria-Eutheria-Niveau wird der tritubercu-
late Zustand an den M inf. durch die Ausbildung
eines Talonids iiberwunden, so daB aus dem tritu-
berculaten der tribosphenische Zustand entsteht.
Nach dem BackenzahngebiB lassen sich Symme-
trodonta (Ober-Trias - Ober-Kreide) und
Eupantotheria (Mittel-Jura - Unter-Kreide)
meist gut unterscheiden, dennoch wird die taxo-
nomische Position einzelner Formen (wie Kueh-
neotheriidae, Aegialodontidae) nicht einheitlich
beurteilt (CassILIANO & CLEMENS 1979, KERMACK
& KERMACK 1984).

Von den Symmetrodonta sind hier nur die Gat-
tungen Kuehneotherium, Spalacotherium (= ? Pe-
ralestes) und Tinodon bzw. Eurylambda beriick-
sichtigt. Die GebiBformel ist nicht vollstindig be-
kannt. Sie lautet fir die Gattung Spalacotherium
(= Unterkiefer) und die vermutlich synonyme
Gattung Peralestes (Oberkiefer) 111237 = 50 +
(Abb.41). Das isolierte Vorkommen der Reste
macht eine Zuordnung von Ober- und Unterkie-
ferresten nicht oder kaum méglich und erklirt die
getrennte taxonomische Benennung.

Abb. 41. Maxillar-(occlusal) und MandibulargebiB (occlu-
sal und lingual) von Symmetrodonten. Peralestes longiro-
stris (Ober-Jura, ganz oben) und Spalacotherium tricuspi-
dens (Ober-Jura, mitte und unten). Nach LiLLEGRAVEN & al.
(1979), umgezeichnet. 3,3 x nat. GréBe.

Fiir die Symmetrodonta ist die dreieckige Anord-
nung der drei Backenzahnhocker kennzeichnend,
die seitenverkehrt in Ober- und Unterkiefer auf-
treten. Sie sind bei Spalacotherium (Spalacotheri-
idae) aus dem Ober-Jura in typischer Weise ausge-
bildet. Die einwurzeligen I inf. sind nicht bekannt.
Der einwurzelige C inf. ist krdftig und ist doppelt
so hoch wie die Krone des vordersten P inf. Die
Krone der drei zweiwurzeligen P inf. ist seitlich
komprimiert und besteht aus dem mit Langskan-
ten verschenen Haupthocker und einem distalen
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Nebenhocker. Die Héhe nimmt zum hintersten P
zu. Von den gleichfalls zweiwurzeligen M inf. sind
nur der vorderste und der hinterste M etwas klei-
ner als die iibrigen. Das einheitliche Zahnmuster
besteht aus dem buccalen Haupthocker (Protoco-
nid) und dem mesialen (Paraconid) und distalen
Innenhocker (Metaconid). Der Mandibel fehlt
der fiir Eupantotheria charakteristische Processus
angularis (Abb. 26). Die M sup. zeigen im Prinzip
das gleiche Muster, nur seitenverkehrt, indem der
Haupthocker lingual, die Nebenhdcker buccal an-
geordnet sind.

Bei Tinodon und Eurylambda (? Spalacotheriidae)
aus dem Ober-Jura der USA sind die Molaren et-
was evoluierter, indem auf den M sup. ein distaler
Metastylhocker, an den M inf. zwei mesiale
(Parastylid-)Hocker und ein distaler (Hypoconu-
lid-)Hocker dazukommen (Abb. 42). Ein AuBen-
cingulum an den M sup. und ein Innencingulum
an den M inf. ist gleichfalls charakteristisch.

Besonders interessant erscheint jedoch Kuehneo-
therium praecursoris (Kuehneotheriidae) aus dem
Rhito-Lias Europas (KERMACK, KERMACK &
MusseTT 1968). Abgesehen von zahnlosen Man-
dibelresten sind zwar nur isolierte Einzelzihne
iiberliefert, doch lassen sie auf folgende GebibBfor-

buccal

mesial -——] M sup.

Metastyl

Stylocon(B) Metacon (C)

Paracon{A)
buccal

M inf.

mesial

Protoconid(a)

Paraconid(b}

Metaconidic)

Abb.42. M sup. und M inf. (Schema) von Symmetrodon-
ten (Tinodon = M sup., Eurylambda = M inf.). Beachte
Homologisierung der Zahnhdcker mit Triconodonta.
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mel schlieBen ;1" .. Die Backenzihne sind je-
doch recht bemerkenswert, da sie dem Kronen-
muster nach als solche primitiver Symmetrodon-
ten anzusehen sind. Dies bedeutet — auch wenn
man sie mit KERMACK & KERMACK (1984) oder
MaIER (1978) als Eupantotheria klassifiziert — den
Nachweis der Theria seit der jlingsten Trias, neben
den als Prototheria klassifizierten Morganuco-
donten (s.0.). Die M sup. und M inf. sind drei-
hockrig, mit Para- und Metastyl an den M sup.
sowie (doppeltem) Parastylid- und Hypocon(ul-)
idhécker an den M inf. (Abb.43). Der mesiale
Hocker (B) 1aBt sich nach BUTLER (1978) mit
dem Stylocon jiingerer Theria homologisieren
(Abb. 43). Ein Innencingulum ist jeweils ausgebil-
det. Die Haupthdocker selbst sind bedeutend héher
als die mesialen und distalen Nebenhdcker. Auch
nach dem Muster der Scherfacetten kann Kuehne-
otherium als Vertreter basaler Theria gelten
(MAIER 1978).

Wie SIMPSON (1936) gezeigt hat, ist die Funktion
der Backenzidhne bei den Symmetrodonten im we-
sentlichen eine scherende. Sie bedeutet gegeniiber
der rein alternierenden Stellung der Zdhne bei
Reptilien einen wesentlichen Fortschritt, doch
fehlt die erst bei den Eupantotheria realisierte Op-

buccal

mesial

Stylocon {B)

Parastyl

Paracon(A)

buccal

mesial '—j

Minf.

Protoconid{a)
Paraconid (bl

Metaconid (¢}

Abb.43. M sup. und M inf. des dltesten Symmetrodonten
(Kuehneotherium praecursoris, Rhito-Lias). (Schema).

Hypoconiullid
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KUEHNEOTHERIUM
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AMBLOTHERIUM PAPPOTHERIUM
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=

ALPHADON

Y

SPALACOTHEROIDES

Abb.44. M sup. (Schemata) von mesozo-
ischen Symmetrodonten (Kuehneotherium,
Peralestes und Spalacotheroides), Eupan-
totheria (Amblotherium), primitiven Theria
(Pappotherium) und Marsupialia (Alpha-
don). Beachte Ausbildung des tribospheni-
schen Molaren. Ps - Parastyl, S - Stylocon.
Nach BUTLER (1978), umgezeichnet.
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positionsstellung. Sie wird vor allem durch die Bil-
dung eines Talonids an den M inf. erreicht.

Bei den Eupantotheria schreitet die bei Kuehneo-
therium eingeleitete Molarenentwicklung in
Richtung tribosphenischer Molaren weiter
(Abb. 44, 45). StMPsoN (1936) hat fiir die trituber-
culaten M sup. und den tuberculosectorialen
M inf. (mit echtem Talonid) diesen einheitlichen

OMOMYS

Abb.45. M inf. (Schemata) von Symme-
trodonta (Kuehneotherium), Eupantotheria
(Amphitherium, Peramus), primitiven The-
ria (Kermackia, Holoclemensia, Mittel-
Kreide) und Eutheria (Gypsonictops, Ober-
Kreide; Protungulatum, Ober-Kreide;
Omomys, Eozin und Homo, rezent). Be-
achte Entstehung und Ausbildung des Ta-
lonids beim tribosphenischen Molaren.
Nach BUTLER (1978), umgezeichnet.

Begriff geschaffen. Innerhalb der Eupantotheria
lassen sich verschiedene Entwicklungslinien un-
terscheiden, denen unterschiedliche Bedeutung
fiir die stammesgeschichtliche Herkunft der iibri-
gen Theria (Meta- und Eutheria) zugemessen
wird. Wichtig ist, daB das Dentale der Eupanto-
theria einen Processus angularis besitzt (PARRING-
TON 1959). Hier sind Melanodon — Laolestes und
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Crusafontia als Dryolestida, Amphitherium als
Amphitherida und Peramus als Peramurida be-
riicksichtigt.

Bei Melanodon — Laolestes bzw. Crusafontia

(Dryolestidae) aus dem Ober-Jura lautet die Ge-
biBformel 222 7. Die Mandibel besitzt einen krafti-

buccal
mesial M sup.
Mesostyl
| Diste - Anticon,
Metastyl)
Parastyl
| Mesiostyl)
insi (Dt
{ Anticon . istosty!
Amphicon |
Metacon
(Distocon
Metaconulus)
Protocon
buceal
mesial M inf.
Pratoconid
(Eoconid )
Paracanid
[ Mesioconid) Talonidhocker
{Distestylid)

Metaconid
{Distocomid]

Abb.46. M sup. und M inf. (Schema) von Eupantotheria
des Ober-Jura. Melanodon (M sup.) und Laolestes (M inf.).
Mit unterschiedlicher Hockerterminologie.

Abb.47. Gebi von Eupantotheria aus dem Mittcl- und
Ober-Jura. Oben: MaxillargebiB P—M® sin., occlusal) von
Melanodon oweni (Dryolestidae). Mitte: Mandibulargebil
(P—M, dext., occlusal) von Laolestes eminens (Dryolesti-
dae). Unten: Mandibel dext. mit I, - M, (lingual) von Am-
phitherium prevosti (Amphitheriidae). Nach SiMpson
(1936), umgezeichnet. ca. 3 x nat. GroBe.

3. Spezieller Teil

gen Processus angularis. I, C und die vorderen
drei P inf. sind einspitzig. Am bedeutend gréBeren
P, kommt ein distaler Nebenhocker hinzu. Die
zweiwurzeligen, anndhernd gleich groBen M inf.
bestehen aus dem dreihdckrigen Trigonid (Para-,
Proto- und Metaconid) und einem einhockerigen
Talonid (Abb. 46, 47). Von den Trigonidhockern
ist das Protoconid am hochsten, das Paraco-
nid am niedrigsten. Bei einzelnen Dryolestiden
bildet das Metaconid einen Doppelhocker, der
iiberdies mit zwei Kanten mit dem Protoconid
verbunden sein kann. Von dem nicht vollstindig
dokumentierten OberkiefergebiB sind die M sup.
stark quergedehnt. Die Krone setzt sich aus drei
Héckern in der Buccalhilfte (Stylocon, Para- und
Mesostyl) und zwei in der Lingualhilfte (Paracon
und Metacon) zusammen. Der hier auf Grund der
Okklusionsstellung als Paracon (= Eoconus VAN-
DEBROEK 1961) gedeutete Innenhocker ist der
héchste Molarenhocker. Bei zentrischer Okklu-
sion ist der Talonidhocker nicht mit dem M sup.
in Kontakt.

Bei Amphitherium (Amphitheriidae; Abb. 47) und
Peramus (Peramuridae) des Mittel- bzw. Ober-
Jura ist das Talonid an den M inf. ein- oder zwei-
héckerig, selten dreihdckerig, die M sup. sind —
soweit bekannt — mehrhéckerig, indem die Hok-
ker bogenformig angeordnet sind. Ein Proto-
conus fehlt (Abb.48, 49). Die GebilBformel fiir

Amphitherium lautet ;1 1= (MILLs 1964).

buceal

mesial M sup.

Stylocon

buccal
—— M inf.
Protocond
Hypoconid
l Hypoconuld
[?Entoconid}
Paracond

Metaconid

Abb.48. M sup. und M inf. (Schema) von Peramus (Pe-
ramuridae, Eupantotheria).
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Abb.49. Peramus tenuirostris (Ober-Jura). Oben: P!~ 3,
M*~? sin., buccal und occlusal. Unten: P, .5, M, - ; dext.,
occlusal und lingual. Nach CLEMENS & MiLLs (1971), umge-
zeichnet. ca. 10 x nat. GroBe.
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Abb. 50. Molaren-Evolution bei mesozoischen Sdugetie-
ren (Trituberculata — Theria). Homologisierung der Zahn-
hocker nach CroMPTON. Beachte Bildung des Protocons an
den M sup. und des Talonids an den M inf. als Vorausset-
zung fiir die Oppositionsstellung. Nach CRoMPTON (1971),
umgezeichnet. Strichliert = fossil nicht liberliefert.

Den nédchsten Evolutionsschritt im MolarengebiB
repriasentiert Aegialodon dawsoni (Aegialodonti-
dae) aus der dlteren Unter-Kreide (KERMACK,
LEes & MUSSETT 1965). Bereits die Diskussion
iiber die taxonomische Position (Eupantotheria
oder Eutheria) zeigt, daB Aegialodon (morpholo-

gisch) zwischen den Eupantotheria des Ober-Jura
{Peramus) und den Meta-Eutheria-Zihnen aus
der Mittel-Kreide vermittelt (Abb. 50). BUTLER
(1978) wertet diec Aegialodontiden als Vertreter ei-
ner eigenen Ordnung (Aegialodontia). Bei den
M inf. von Aegialodon dawsoni ist ein gut entwik-
keltes, dreihockeriges Talonid vorhanden. Auf
Grund der Facetten an der Lingualfiiche des
Prahypocristids am Talonid ist nach CROMPTON
(1971) auf einen Protoconus an den (unbekann-
ten) M sup. zu schlieBen. Die M inf. von Aegialo-
don leiten demnach (morphologisch) zu den éilte-
sten tribosphenischen Molaren iiber, wie sie als
Pappotherium und Holoclemensia aus der jiinge-
ren Unter-Kreide Nordamerikas beschrieben
worden sind (PATTERSON 1956, SLAUGHTER 1965).

Inden Abb. 44 und 45 sind tribosphenische Mola-
ren dargestellt, wie sie von Ober-Kreide-Theria
bekannt sind. Sie dokumentieren den bedeuten-
den Fortschritt durch die Entwicklung des drei-
hockrigen Talonids an den M inf. Weiter sind
durch die unterschiedlichen Signaturen die ,,mat-
ching shearing surfaces an den M sup. und
M inf. angedeutet, die fiir die Hockerhomologi-
sierung von Bedeutung sind. In Abb. 8 findet sich
die komplette Terminologie der Zahnhécker und
-leisten, wie sie auch im folgenden gehandhabt
wird.

Abb. 51 und 52 zeigen die von VANDEBROEK (1961)
an Hand der Hocker-Homologisierung angenom-
mene Evolution der Molaren und damit die von

Abb.51. Evolution der M sup. nach VANDEBROEK (1961).
Beachte friihe Trennung der Zalambdodonta (Tenrecoidea
und Chrysochloroidea) von den fibrigen Theria (Marsupia-
lia und Placentalia). Docodonta und Dryolestoidea
(= Eupantotheria) als Seitenlinien. A - Anticrista,
Eo-Eocrista, Epi- Epicrista, Pl-Plagiocrista.
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Abb. 52. Evolution der M inf. nach VanpeBroek (1961).
A — Anticrista, Doc-Transversalcrista der Docodonta,
Eo-Eocrista, Epi- Epicrista.

3. Spezieller Teil

ihm vertretenen stammesgeschichtlichen Zusam-
menhénge innerhalb der Theria. In Abb. 53 ist ei-
ne Ubersicht iiber das zeitliche Auftreten und die
vermutlichen stammesgeschichtlichen Zusam-
menhédnge gegeben, vor allem der mesozoischen
Saugetiere. Die Zugehorigkeit von Steropodon
aus der Unter-Kreide zu den Monotremata ist
nicht erwiesen.

Auf die erst in jlingster Zeit von CHow & RicH
(1982) als Shuotherium beschriebenen Saugetiere
aus dem Ober-Jura Chinas sei hier nur hingewie-
sen, da es sich um Formen mit pseudotribospheni-
schen M inf. handelt, bei denen das Talonid nur
als Cingulum angedeutet ist (Abb. 54, 55). CHOW
& RicH klassifizieren Shuotherium als Vertreter
der Yinotheria, die den iibrigen Theria (Yango-
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Abb. 53. Zeitliche Verbreitung der mesozoischen Siugetiere. Verandert umgezeichnet aus THENIUS (1979).



