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Wie fossile Nashorner zahnten
und was uns dies iiber die Entstehung der miozanen
Fossilfundstelle Sandelzhausen sagt

CHRISTINE BOHMER*, KURT HEISSIG** und GERTRUD E. ROSSNER**

Die miozane Fossilfundstelle Sandelzhausen ist bertihmt fiir ihre Saugetiere und hat
seit Bestehen des Vereins einen besonderen Stellenwert im Hinblick auf Fordermaf3-
nahmen. Bergung, Erhaltung und Auswertung der Fossilien haben mafigeblich davon
profitiert (siehe FAHLBUSCH 1995; FAHLBUSCH et al. 1997, 1998; FAHLBUSCH & LIEBREICH
1999, 2002; siehe auflerdem FAHLBUSCH 1976, 2003; MOSER et al. 2009) und wurden zu
einer der wichtigsten Informationsressourcen fiir den Ubergangsbereich von Frith- zu
Mittel-Miozan in Eurasien. Alle Sandelzhausen-Fossilien werden an der Bayerischen
Staatssammlung fiir Paldaontologie und Geologie unter der Sammlungsnummer 1959
IT aufbewahrt. In diesem Aufsatz mochten wir von jiingsten Forschungsergebnissen,
basierend auf Sandelzhausen-Fossilien, berichten (siehe auch BOHMER et al. 2015).
Grundlegend fiir diese Studie war die, im Vergleich zu anderen Fundstellen auflerge-
wohnlich gute quantitative Uberlieferung verschiedenster Entwicklungsstadien vom
Neugeborenen zum Greis vieler Arten. Durch die Untersuchung solcher »Fossilreihen«
ist es moglich, den Reifungsprozess vom Jungtier (juvenile Stadien) bis hin zum erwach-
senen Tier (adulte Stadien) zu dokumentieren und damit einzigartige Erkenntnisse tiber
den Lebenszyklus der ausgestorbenen Lebewesen zu erlangen. In dieser Hinsicht unter
allen Sandelzhausen-Arten herausragend ist das Nashorn Prosantorhinus germanicus.

Prosantorhinus war ein relativ kleines und kurzbeiniges Nashorn, das zur Entstehungs-
zeit der Fossilfundstelle Sandelzhausen vor rund 16 Millionen Jahren in Europa weit
verbreitet war (HEISSIG 1972; CERDENO 1996). Es reprasentierte eine heute ausgestorbene
Linie (Teleoceratini), die sich in ihrer nilpferdahnlichen, semiaquatischen Lebensweise
von allen heute lebenden Nashornern unterscheidet (HEIsSIG 1972; PROTHERO et al.
1989; CERDENO 1996). In Sandelzhausen erhielt sich unter anderem eine bemerkens-
werte Fiille an Resten von Milchgebissen von Prosantorhinus (PETER 2002), die einen
einzigartigen Einblick in die Ontogenese (Individualentwicklung) des Gebisses dieser
Tierart ermoglichen. Die tiberlieferten Unterkieferreste reprasentieren nahezu liickenlos
die verschiedenen Stadien der Gebissentwicklung (die Reihenfolge der Zahnbildung,
Zahneruption, Zahnnutzung) und erlauben deren Rekonstruktion. Durch den zusétzli-
chen Einsatz von Rontgentomographie konnten sogar noch im Kiefer befindliche, hoch
fragile Zahnkeime dokumentiert werden, die die Kenntnisse zur Gebissentwicklung
vervollstandigen.

Insgesamt wurden 24 rechte und linke Unterkieferhalften von 18 Jungtieren untersucht.
Die aktuelle Studie kommt, in Ubereinstimmung mit der origindren Beschreibung
(WANG 1928, HEIssIG 1972), zu dem Ergebnis, dass das Milchgebiss des Unterkiefers

*  Muséum National d’Histoire Naturelle Paris, boehmer@vertevo.de
** SNSB - Bayerische Staatssammlung fiir Paldontologie und Geologie, Miinchen, und De-
partment fiir Geo- und Umweltwissenschaften, LMU und GeoBio-CenterLMU, Miinchen
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Jungtier, Unterkiefer:
4 Milchbackenzéhne

Erwachsenes Tier, Unterkiefer:
3 vordere Backenzahne
3 hintere Backenzéhne

2cm

Abb. 1: Vom Jungtier zum erwachsenen Prosantorhinus germanicus. Das Milchgebiss des
fossilen Nashorns besteht aus vier Milchbackenzahnen (oben, SNBS-BSPG 1959 11 4547), das
bleibende Gebiss aus drei vorderen und drei hinteren Backenzahnen (unten, SNSB-BSPG
1959 11 2278).

zwei Schneidezdahne, keine Eckzdhne und vier Milchbackenzdhne (Milchmolare)
umfasst (Abb. 1; BOHMER et al. 2015) und steht im Gegensatz zu PETER (2002), wo drei
Milchbackenzéhne in der Milchzahnformel fiir das Unterkiefergebiss angegeben wer-
den. Wahrend PETER (2002) vier vordere Backenzahne (Pramolare) fiir das erwachsene
Unterkiefergebiss beschreibt, lautet die Zahnformel des Erwachsenengebisses im Unter-
kiefer, basierend auf unseren Untersuchungen: zwei Schneidezidhne, keine Eckzdhne,
drei vordere Backenzdhne und drei hintere Backenzdahne (Molare) (Abb. 1, WANG 1928,
HEISSIG 1972, BOHMER et al. 2015). Tabelle 1 vergleicht die Zahnformel im Unterkiefer
von ausgestorbenen mit lebenden Nashornern. Im Milchgebiss des Unterkiefers variiert
die Anzahl der Schneidezdhne unter den verschiedenen Nashornern. Das Breitmaul-
nashon (Ceratotherium simum) sowie die pleistozanen Nashorner Coelodonta antiquitatis
und Stephanorhinus hundsheimensis besitzen keine Milchschneidezdhne, wéahrend das
Spitzmaulnashorn (Diceros bicornis) ein bis zwei Schneidezahne im juvenilen Unter-
kiefergebiss hat. Alle verglichenen Nashornarten weisen keine Milcheckzédhne und
vier Milchbackenzéahne auf. Der Vergleich der Zahnformel des Erwachsenengebisses
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im Unterkiefer zeigt, dass alle verglichenen Nashornarten keine Schneidezahne und
keine Eckzahne haben; abgesehen von Prosantorhinus, das zwei Schneidezdhne hat. Mit
einer Ausnahme (Diceros) enthalt das adulte Gebiss im Unterkiefer aller verglichenen
Nashornarten drei vordere und drei hintere Backenzahne. Fiir das Spitzmaulnashorn
(Diceros bicornis) variiert die Anzahl der Pramolaren zwischen drei und vier, da es
typischerweise einen permanenten Zahn an der ersten pramolaren Position (p1) hat
und somit insgesamt vier vordere Backenzdhne aufweist (HILLMAN-SMITH & GROVES
1994). Jedoch kann es in manchen Fallen zur Unterdriickung des pl kommen, und
somit hat das Spitzmaulnashorn insgesamt nur drei vordere Backenzihne (HILLMAN-
SMITH & GROVES 1994).

Ontogenetische Entwicklung des Gebisses bei Prosantorhinus
im Vergleich mit heutigen Nash6rnern

Die Auswertung der Entwicklungsstadien der Milchgebisse von Prosantorhinus basiert
auf der oben beschriebenen Zahnformel und drei Parametern, die im Reifungsprozesses
vom Jungtier zum erwachsenen Tier relevant sind: 1) Entwicklung von Zahnkeimen
im Kiefer, 2) Zahndurchbruch und 3) Zahnabrieb. Wahrend der Durchbruch und der
Abrieb der Milchzdhne makroskopisch, also mit dem bloflen Auge, beurteilt wurden,
war fiir die Dokumentation vorhandener Zahnkeime innerhalb der Kieferknochen der
Einsatz von nicht-zerstorerischen, radiologischen Methoden (Rontgen- und Compu-
tertomographie) notwendig.

Die Untersuchung der fossilen Unterkiefer ergab elf verschiedene Entwicklungsstadien,
deren chronologische Abfolge die Veranderungen vom Milchgebiss des Neugebore-
nen bis hin zum Erwachsenengebiss zeigen (Abb. 1, Tab. 2). Zu Beginn bilden sich die
Milchbackenzdhne d2 und d3 und brechen durch. Ihnen folgen d1 und d4. Wahrend
letztere sich noch im Durchbruch befinden, entwickelt sich innerhalb des Unterkiefers

Tab. 1: Vergleichende Ubersicht der Zahnformel (Gebissstruktur) im Unterkiefer von aus-
gestorbenen und lebenden Nashornern. Abkiirzungen: di, Milchschneidezahn; dc, Milch-
eckzahn; d, Milchbackenzahn; i, Schneidezahn; ¢, Eckzahn; p, vorderer Backenzahn;
m, hinterer Backenzahn.

Milchgebiss Erwachsenengebiss
im Unterkiefer im Unterkiefer
Nashornart di dc d i c p m
Ceratotherium simum (Breitmaulnashorn) 0 0 4 0 0 3 3
Diceros bicornis (Spitzmaulnashorn) 1-2 0 4 0 0 34 3
tProsantorhinus germanicus 2 0 4 2 0 3 3
(miozanes deutsches kleines Kurzfufinashorn)

tCoelodonta antiquitatis (pleistozdnes Wollnashorn) 0 0 4 o o 3 3
tStephanorhinus hundsheimensis 0 0 4 0 0 3 3

(pleistozanes Hundsheimer Nashorn)
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Abb. 2: Drei Entwicklungsstadien der Milchgebisse von Prosantorhinus. Die Abfolge macht
die Verdnderungen im Gebiss wiahrend des Reifungsprozesses der Jungtiere sichtbar. Links,
von oben nach unten: Seiten- und Kauflachenansicht der Unterkiefer (SNSB-BSPG 1959 11
2253, 3362, 5978). Rechts, von oben nach unten: seitliche Rontgenaufnahme der Unterkiefer
(SNSB-BSPG 1959 II 2253, 1939, 5978).

bereits der Keim des ersten hinteren Backenzahns (m1). Der m1 ist der erste bleibende
Zahn, der bei Prosantorhinus durchbricht (Abb. 2). Es folgt die Bildung der Zahnkei-
me der vorderen Backenzdhne p2, p3 und p4 im Unterkieferknochen (Abb. 2). Daran
anschlieffend féllt der d1 aus. Dieser Milchbackenzahn wird bei Prosantorhinus nicht
durch einen bleibenden Nachfolger ersetzt (BOHMER et al. 2015), das heifit das erwach-
sene Nashorn hat keinen Zahn auf dieser Position. Etwa zur gleichen Zeit bildet sich
der hintere Backenzahn m2 als Zahnkeim im Unterkieferknochen (Abb. 2). Nach dem
Beginn des Durchbruchs des m2 folgt der sukzessive Durchbruch von p2, p3 und p4
und zum Schluss eruptiert der letzte hintere Backenzahn (m3) (Abb. 2). Insgesamt ist
somit fiir Prosantorhinus eine Zahndurchbruchsequenz von (d2, d3), (d1, d4), m1, m2,
P2, p3, p4, m3 dokumentiert (BOHMER et al. 2015).

Im Vergleich mit Daten heute lebender Nashorner lassen sich Ubereinstimmungen
und Unterschiede beim Zahnwechsel nachweisen, die wichtige Informationen zur
Rekonstruktion der Evolution der Zahnentwicklung bei Nashornern erlauben. Generell
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ist das flir Prosantorhinus nachgewiesene Muster in der Gebissentwicklung charakte-
ristisch fiir Nashorner (FORTELIUS 1985), mit Ausnahme einer gewissen Variabilitat
im ontogenetischen Durchbruchzeitpunkt des p2, p3 sowie des m2. Wahrend beim
Breitmaulnashorn (Ceratotherium) die vorderen Backenziahne vor dem Durchbruch des
m2 gewechselt werden, eruptiert beim Spitzmaulnashorn (Diceros) zuerst der hintere
Backenzahn m2, und anschliefSend folgt der Durchbruch der vorderen Backenzahne
(Tab. 3). Interessanterweise entspricht die Sequenz von Prosantorhinus der Abfolge des
Zahndurchbruchs von Diceros. Weiterhin scheint der Vergleich der Zahneruptionsse-
quenzen von ausgestorbenen und heute lebenden Nashornern darauf hinzudeuten,
dass tendenziell bei Nashornern mit hochkronigen Zahnen die vorderen Backenzahne
vor den hinteren Backenzahnen durchbrechen. Dagegen brechen bei Nashornern mit
niedrigkronigen Zahnen zuerst m1 und m2 und anschliefend p2, p3 und p4 durch.
Diese Tendenz konnte mit der Nahrung der Nashorner in Zusammenhang stehen.
Wahrend Tiere mit niedrigkronigen Zahnen eher weiche, wenig abrasive Pflanzen
fressen, weisen hochkronige Zahne auf harte, abrasive Pflanzen hin. Daher konnte es
fiir Arten mit hochkronigen Zahnen wichtig sein, die vorderen Backenzahne zu einem
fritheren Zeitpunkt zu wechseln, da die Milchzdhne schneller abgenutzt werden.

Tab. 2: Rekonstruierte Reihenfolge von elf

| X ) Entwicklungsstadien
Gebissentwicklungsstadien des Nashorns ;14 korrelierte Individualalter
Prosantorhinus germanicus aus der miozanen
Fosillagerstdtte Sandelzhausen auf Basis der 0 <2M dz  d3
Unterkieferbezahnung. Stadium 6 und 8 sind 1 2M-1] dl d2 d3 d4
nichtbelegt. Abkiirzungen: d,Milchbacken- 2~ 3M-15] dl d2 d3 d4
zahn; p, vorderer Backenzahn; m, hinterer 3 9M-3] dl d2 d3 d4 ml
Backenzahn; M, Monate; |, Jahre. 4 IM-4] dl d2 d3 d4 mil
5 IM-4] d2 d3 d4 ml
6 14M-7] d2 d3 d4 ml m2
7 1,5-9] p2 d3 d4 ml m2
8 2-9] P2 p3 d4 ml m2
9 6,5-9] p2 p3 p4 ml m2 m3
10 >7,5] P2 p3 p4 ml m2 m3
Tab. 3: Vergleich der Zahndurchbruchse-  \jzshornart

quenzen von ausgestorbenen und heute le-

benden Nashornern mit hochkronigen und
niedrigkronigen Backenzdhnen. Klammern
fassen Zahne ein, die mehr oder weniger
gleichzeitig durchbrechen. Abkiirzungen:
d, Milchbackenzahn; p, vorderer Backen-
zahn; m, hinterer Backenzahn.

Ceratotherium simum (Breitmaulnashorn)

Diceros bicornis (Spitzmaulnashorn)

tProsantorhinus germanicus

(miozénes deutsches kleines Kurzfufinashorn)
tStephanorhinus hundsheimensis

(pleistozanes Hundsheimer Nashorn)

tCoelodonta antiquitatis (pleistozanes Wollnashorn)
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Rekonstruktion der absoluten Individualalter mittels Korrelation
mit lebenden Nashornern

Mittels Korrelation der ontogenetischen Stadien der Prosantorhinus-Fossilien mit jenen
heutiger Nashorner sind Riickschliisse auf das absolute Individualalter der einzelnen
Fossilien moglich (Tab. 2). Im frithesten Stadium (Stadium 0) besitzt Prosantorhinus
nur zwei Milchzahne (den zweiten und dritten Milchbackenzahn) im Unterkiefer, die
noch im Durchbruch sind. Diese Entwicklungsphase entspricht einem Neugeborenen.
Auch heute lebende Nashorner werden mit dem zweiten und dritten Milchbackenzahn
im Unterkiefer geboren (GODDARD 1970; HITCHINS 1978; HILLMAN-SMITH et al. 1986).
Im darauffolgenden Stadium 1 von Prosantorhinus beginnt der Durchbruch des ersten
und vierten Milchbackenzahnes. Der zweite und dritte Milchbackenzahn sind bereits
im Abrieb, und die rontgenologische Untersuchung weist die Entwicklung des ersten
bleibenden Backenzahnes m1 als Zahnkeim im Unterkieferknochen nach. Dies deutet
auf ein Alter zwischen 2 bis 12 Monaten hin, da bei heutigen Nashornern der Durch-
bruch der anderen Milchzdhne in dieser Altersspanne stattfindet (GODDARD 1970;
HILLMAN-SMITH et al. 1986). Im Stadium 2 von Prosantorhinus sind alle Milchbacken-
zahne vollstandig durchgebrochen und in Abrieb. Bei heute lebenden Nashornern ist

Zustand der extern sichtbaren Zdahne Zahnkeime
(im Kieferknochen)

d2 und d3 brechen durch

d1 und d4 brechen durch; d2 und d3 in Abnutzung ml

vollstandiges Milchgebiss in Abnutzung ml

vollstandiges Milchgebiss; d2-d4 in Abnutzung; m1 bricht durch

vollstandiges Milchgebiss; d2-d4 in Abnutzung; m1 nicht in Abnutzung p2 p3 p4

d1 ausgefallen; d2-ml in Abnutzung P2 p3 p4 m2
d2-m1 in Abnutzung; m2 bricht durch P2 p3 p4

p2 bricht durch (ersetzt d2); d3-ml in Abnutzung; m2 bricht durch p3 p4 m3
p2; d4-m2 in Abnutzung; p3 bricht durch (ersetzt d3) p4 m3

p2-p3; ml-m2in Abnutzung; p4 bricht durch (ersetzt d4); m3 bricht durch
p2-m3 in Abnutzung

Zahndurchbruchsequenz Zahnkronen- Referenz
morphologie

(d2,d3),d4,d1,m1, p2, (p3, p4, m2), m3 hochkronig  BIGALKE et al. 1950; DiTTRICH 1972;
DITTRICH 1974; HILLMAN-SMITH et al. 1986
(d2,d3),(d4,d1),m1,m2,(p2,p3),p4,m3 niedrigkronig ANDERSON 1966; DITTRICH 1974;
GODDARD 1970; HITCHINS 1978
d3,d2,d1,d4, p2,p3,ml,m2, p4, m3 hochkronig ~ GARUTT 1994; SHPANSKY 2014
(d2,d3),(d1,d4),m1,m2, p2, p3, p4, m3 niedrigkronig BOHMER et al. 2015

(d2,d3,d4,d1), m1, m2,(p2, p3), p4, m3 niedrigkronig KOENIGSWALD et al. 2007
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ab einem Alter von etwa 1,5 Jahren das Milchbackenzahngebiss vollstandig entwickelt
(GODDARD 1970; HILLMAN-SMITH et al. 1986). Das Stadium 3 von Prosantorhinus ist durch
den beginnenden Durchbruch des m1 charakterisiert (Abb. 2). Die rontgenologische
Untersuchung zeigt, dass sich noch keine weiteren Zahnkeime im Unterkiefer gebildet
haben (Abb. 2). Bis zu einem Alter von ungefahr 3 Jahren entwickelt sich bei heutigen
Nashornern der m1 als Zahnkeim und befindet sich schliellich in Eruption (GODDARD
1970; HILLMAN-SMITH et al. 1986). Nach dem vollstaindigen Durchbruch des m1 und
der Entwicklung der Zahnkeime der vorderen Backenzdhne (p2, p3, p4) (Stadium 4)
und des hinteren Backenzahn m2 (Stadium 5), folgt als nachstes die Eruption des m2
(Stadium 6). Dieser Zahndurchbruch erfolgt beim heutigen Spitzmaulnashorn ab ei-
nem Alter von etwa 4 Jahren (GODDARD 1970; HITCHINS 1978). Wie bei Prosantorhinus
(Stadium 7, 8 und 9) brechen bei Diceros in einem Alter zwischen 5 und 8 Jahren nach-
einander die vorderen Backenzahne durch (GODDARD 1970; HITCHINS 1978). Der letzte
Zahn, der bei heutigen Nashornern im Alter von 8 bis 11 Jahren eruptiert, ist der m3
(GODDARD 1970; HiTCHINS 1978). Dies entspricht dem Stadium 10 bei Prosantorhinus.
Das durchschnittliche maximale Lebensalter von heutigen Nashornern liegt bei 35 bis
40 Jahren (GODDARD 1970; HILLMAN-SMITH et al. 1986; HILLMAN-SMITH & GROVES 1994).

Altersstruktur von Prosantorhinus
zum Zeitpunkt der Fossileinbettung (Sterbeprofil)
und abgleitete Erkenntnisse zur Entstehung der Fossillagerstitte Sandelzhausen

Berticksichtigt man die reprasentierten Entwicklungsstadien und rekonstruierten
absoluten Individualalter der untersuchten Fossilien, lassen sich letztlich Aussagen
zur Altersstruktur der juvenilen Prosantorhinus-Individuen von Sandelzhausen zum
Zeitpunkt der Fossileinbettung (Sterbeprofil) machen. Die Entwicklungsstadien 1-3 von
Prosantorhinus sind in Sandelzhausen am haufigsten vertreten (Abb. 3) und dokumen-
tieren einen haufigen Tod junger Nashorner im Alter zwischen wenigen Monaten bis
zu 3 Jahren. Diese Altersspanne reprasentiert gesaugte Jungtiere bzw. Kalber, die von
der Mutter umsorgt werden (HILLMAN-SMITH et al. 1986). Betrachtet man heute lebende
Nashorner, sind die jungen Tieren in dieser Lebensphase einem erhohten nattirlichen
Sterberisiko ausgesetzt. Die Untersuchung einer rezenten Nashornpopulation mit etwa
300 Individuen (davon 52 % adulte, 21 % subadulte [d.h. viele adulte Merkmale sind
bereits entwickelt, aber die Tiere sind noch nicht geschlechtsreif] und 27 % juvenile
Tiere) resultierte in einer minimalen, jahrlichen Sterberate von 6 % fiir Neugeborene,
9 % fiir Kalber, 1 % fiir subadulte und 3 % fiir adulte Tiere (LAURIE 1982). Insbesondere
das Uberleben iiber das erste Lebensjahr hinaus wird durch verschiedene Gefahren
erschwert. Zwar nehmen die jungen Nashornkalber vermehrt feste Nahrung zu sich,
aber bis zu einem Alter von 1 bis fast 2 Jahren sind sie weitgehend von der Mutter
abhingig, da sie zusatzlich gesaugt werden (LANGER 2008). Diese Ubergangsphase ist
entscheidend fiir die Entwicklung der jungen Pflanzenfresser, da sich eine funktiona-
le mikrobielle Population im Verdauungstrakt entwickeln muss, um die Zersetzung
von schwer verdaulichem Pflanzenmaterial zu gewahrleisten (SAVAGE 1977; LANGER
1988). Einen wesentlichen Einfluss auf die Uberlebenschance der Jungtiere hat auch
die Auspragung des Immunsystems zur Vermeidung von Todesfillen aufgrund von
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Anzahl der Individuen

Entwicklungsstadien

Abb. 3: Die Verteilung der Entwicklungsstadien der fossilen Prosantorhinus-Unterkiefer
zeigt eine Altersstruktur deren Hauptanteil bei eineinhalb- bis dreijahrigen Individuen
zum Zeitpunkt der Fossileinbettung (Sterbeprofil) liegt. Dies entspricht einer verstarkten
Anreicherung von Entwicklungsstadien die einem erhohten Sterberisiko ausgesetzt sind und
damit einer Fossillagerstitte, die aufgrund von langfristiger Akkumulation gebildet wurde.

Infektionskrankheiten (MCDADE 2005; RAMSAY & ZAINUDDIN 1993). Einen weiteren
Risikofaktor stellen Raubtiere dar. Subadulte Nashorner (zwischen 3 bis 5 Jahren) sind
normalerweise in der Lage, sich gegen Angreifer wie z.B. Léwen, Tiger oder Hyanen
zu verteidigen, wohingegen Kalber (<2 Jahre) einem erhohten Risiko ausgesetzt sind,
Opfer eines Raubtierangriffs zu werden (GODDARD 1966; BERGER & CUNNINGHAM 1995;
BRAIN et al. 1999; HUTCHINS & KREGER 2006). Nicht zuletzt spielt auch das Sozialver-
halten der Nashorner fiir das Uberleben des Jungtieres eine entscheidende Rolle. In
Abhangigkeit von den Umweltbedingungen liegt zwischen zwei Kalbungen ein Intervall
von 2 bis 3 Jahren (LURIE 1982; HILLMAN-SMITH & GROVES 1994). Da die Tragzeit bei
heutigen Nashornern generell 15 bis 16 Monate betragt (MILLER 2003), bedeutet dies,
dass die Mutterkuh sich mit einem Bullen paart, wenn der aktuelle Nachwuchs erst
etwa 1 bis 1,7 Jahre alt ist. Da das Paarungsverhalten mit einer gewissen Aggressivitat
einhergeht, wird bisweilen im Zuge dessen das Kalb vom Nashornbullen attackiert,
was schliefSlich auch zum Tode des Jungtiers fithren kann (LAURIE et al. 1983; HILLMAN-
SMITH & GROVES 1994).

Wie schon lange bekannt, reprasentieren die Sandelzhausener Sedimente Teile der
sogenannten Oberen Siiffwassermolasse, deren Ablagerungsraum eine vielfaltige
Flusslandschaft war (FAHLBUSCH et al. 1972; ScHMID 2002; FAHLBUSCH 2003; ROSSNER &
NOSE 2008; MOSER et al. 2009; BOHME 2010). Es gibt Hinweise darauf, dass sich die au-
Berordentliche Fossiliendichte in Sandelzhausen durch saisonale Uberschwemmungen
angehduft hat, aber es besteht Uneinigkeit iiber die Anreicherungsdauer im Rahmen
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von zehn bis zehntausenden von Jahren (FAHLBUSCH et al. 1972; FAHLBUSCH et al. 1976;
ScHMID 2002). In dieser Diskussion spielt die grundsétzliche Unterscheidung zweier
verschiedenartiger Prozesse eine Rolle, die zur Entstehung von Fossillagerstdtten
fithren kénnen. Zum einen kann ein kurzfristiges Ereignis (eine Katastrophe) zum
Tod der Tiere mit anschlieSender Fossilisation fithren, und zum anderen kann ein
langfristiger Prozess (Akkumulation) fiir die Bildung einer Fossillagerstdtte moglich
sein (KURTEN 1953; VAN VALEN 1964; VOORHIES 1969; KLEIN & CRUZ-URIBE 1983; LYMAN
1994). Das Sterbeprofil von Tieren im ersten Modell spiegelt die Altersstruktur der
nattirlichen Population wider, da sich das katastrophale Ereignis auf alle Altersstufen
gleichermaflen auswirkt (KLEIN & CRUZ-URIBE 1983; ANDERS et al. 2011). Im Gegensatz
dazu zeigt das Mortalitatsprofil von Tieren im zweiten Modell einen Spitzenwert fiir
Altersstufen, die einem erhdhten natiirlichen Sterberisiko ausgesetzt sind (KLEIN &
Cruz-URIBE 1983) (siehe oben). Das juvenile Sterbeprofil von Prosantorhinus spiegelt
das zweite Modell wider (Abb. 3) und deutet deshalb darauf hin, dass die Fossilien in
Sandelzhausen iiber einen langfristigen Zeitraum von mehreren Jahrzehnten oder gar
Jahrtausenden kumulativ abgelagert worden sind. Dies unterstiitzt die Hypothese zur
Entstehungsgeschichte der Lagerstétte von Sandelzhausen, wie sie von SCHMID (2002)
aufgestellt wurde.
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