Exoten in der Grofisiuger-Fauna 77

Abb. 4: Untere Eckzihne verschiedener Individuen
von Hippopotamus amphibius incognitus.
Der kleine Eckzahn (oben) stammt aus Grofl-Rohrheim
(Hess. Landesmus. Darmstadt HLMD-RS 2900),
der groflere aus Wattenheim (Hess. Landesmus. Darmstadt
HLMD-RS 2401). Maflstab = 10 cm.

Hippopotamus iber die Loire, die Seine, aber wie
durch die Funde nun nachgewiesen, auch iiber den
Rhein weiter nach Norden ausbreiten. Inzwischen
sind auch Funde aus dhnlicher geologischer Situation
vom Niederrhein und aus Holland bekannt gewor-
den. Bislang fehlen die Funde von Hippopotamus
ostlich der Rhone-Rheinlinie fiir das letzte Inter-
glazial. Es kann sich dabei zwar noch um eine Fund-
liicke handeln, aber die derzeitig bekannte Verbrei-
tung paflt sehr gut zu dem atlantischen Klimaeinflufi,

Abb. 5: Schidelfragment von
Bubalus murrensis mit den
weitgeschwungenen, oben
abgeplatteten Hornzapfen und
dem weit nach hinten
iiberstehenden Hinterhaupt.
Der Schidel wurde in Wolfs-
kehlen gefunden (Felsberg-
museum, Beedenkirchen).
Maflstab = 10 cm.

der eine 6kologische Voraussetzung fiir das Auftre-
ten von Hippopotamus in Mitteleuropa sein diifte
(s. Kap. 6).

Aufler dem Vorkommen von Hippoporamus wihrend
des letzten Interglazials lassen sich bisher nur zwei
frithere Einwanderungsphasen von Hippopotamus in
Mitteleuropa nachweisen. Das fritheste Vortkommen
ist durch umfangreiche Funde aus Meiningen-Unter-
mafifeld [Thiitingen, D] (KAHLKE, H. D. 1982;
KAHLKE R. D. 1985, 1990) belegt. Dieser Fundort ist
nach der Siugetierfauna in das Altpleistozin zu stel-
len. In den paliomagnetischen Befunden ist der Jara-
millo-Event zu fassen (WIEGANK 1982). In iiberein-
stimmender paliomagnetischer Position wurde in der
Grube Kitlich im Neuwieder-Becken [Rheinland, D]
ein Zahnfragment vom Flufipferd im basalen Schotter
(A) gefunden (KOLESCHOTEN 1990).

In den jiingeren Faunen des Altpleistozins und denen
des fritheren Mittelpleistozins scheint Hippopotamus
zu fehlen. Das Cromer sensz stricto mit den klas-
sischen Mimomys savini-Faunen von West-Runton
[East Anglia, GB], Voigtstedt und Siissenborn [Thii-
ringen, D], enthilt kein Hippopotamus. Allerdings
tritt Hippopotamus dann in den ilteten Arvicola-
Faunen des Mosbachiums von Mauer bei Heidelberg
[Baden, D] und Mosbach bei Wiesbaden [Hessen, D]
zusammen mit Elephas (P.) antiquus auf. Sie wer-
den einem jiingeren Interglazial als dem Cromerium
sensu stricto zugerechnet. Durch den Nachweis von
Arvicola im niederlindischen Cromer IV in Noord-
bergum [Groningen, NL] ist sichergestellt, dafl diese
zweite Einwanderung zeitlich ilter ist als die Elstet-
Vereisung. Hippopotamus-Funde aus East-Anglia
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[GB], die STUART (1986) den Pollenzonen IIIb oder
IV des Cromerium zugewiesen hat, konnen sehr wohl
auch zu den ilteren Arvico/a-Faunen eines jiingeren
Interglazials gehoren.

Die zeitliche Einstufung der Votkommen von Hippo-
potamus in Wirzburg-Schalksberg [Franken, D]
(RUTTE 1968, KAIKE 1989) und besonders Jockgrim
[Pfalz, D] (Kuss 1957), die dem Cromertium sensu
lato zugerechnet werden, bleibt unsicher, weil bisher
keine Kleinsiuger gefunden wurden, die eine feinere
Einstufung dieser Fundstellen erméglichen.

Fiir das jiingere Mittelpleistozin gibt es keine Belege
fiir Hippopotamus im Raum nordlich der Alpen. Im
Hoxnian Englands tritt im Gegensatz zum Ipswichian
kein Hippopotamus auf (SUTCLIFFE 1959, 1985;
STUART 1986).

5.2 Bubalus murrensis

In der nordlichen Oberrheinebene wurden in den
letzten 20 Jahren etwa 10 Schidel- und Hornzapfen-
fragmente von Bubalus murrensis identifiziert (Abb.
5). Bislang ist es nicht gelungen, im postcranialen
Material aus den Kiesgruben auch den Wasserbiiffel
zu erkennen. Selbst die postcranialen Skelettelemente
der hiufig vertretenen groflen Boviden, Bos und
Bison, sind nur schwer und keineswegs immer eindeu-
tig zu unterscheiden (MARTIN 1987). Dagegen lassen
sich Schidelfragmente von Bubalus an dem charakte-
ristisch dreieckigen Querschnitt der Hornzapfen mit

einer ganz flachen Oberseite (Abb. 6) von den ande-
ren groflen Boviden unterscheiden.

Die Erhaltung der Bubalus-Reste schlieflt eine Um-
lagerung aus ilteren Sedimenten aus. Damit gehoren
Bubalus und Hippopotamus, die auch dkologisch gut
zusammenpassen, auch wenn sie heute auf verschie-
denen Kontinenten leben, zu einer Faunenvergesell-
schaftung, die hier in das letzte Interglazial gestellt
wird. Bisher war Bubalus murrensis allerdings nur aus
einem ilteren Interglazial, nimlich dem von Stein-
heim an der Murr und von Schénebeck an der Elbe
belegt, das mit dem Holstein gleichgesetzt wurde.
Damit sind fiir Bubalus zwei Einwanderungen nach
Mitteleuropa in unterschiedlichen Interglazialen zu
postulieren. Da eine phylogenetische Verinderung in
diesem Zeitraum nicht beobachtet werden kann, wird
der gleiche Artnamen benutzt.

Vom rezenten indischen Wasserbiiffel, Bubalus arnee,
unterscheidet sich Bubalus murrensis etheblich. Die
Stellung der Hornzapfen und das weit nach hinten
iibetragende Hinterhaupt sind eindeutig primitive
Merkmale, die beim indischen Wasserbiiffel mit den
Unterarten Bubalus arnee palaeokerabau und Buba-
lus arnee palaeoindicus schon seit dem Altpleistozin
weiterentwickelt sind. Damit belegt Bubalus arnee
eine andere Entwicklungslinie. Da die Bxbalus-Arten
des Pleistozins von China eine dhnliche Merkmals-
ausprigung wie Bubalus murrensis aufweisen, diirften
sie trotz der damit verbundenen geographischen Pro-
bleme einander niher stehen (KOENIGSWALD 1986b).

Abb. 6: Hornzapfen von Bubalus murrensis aus Stockstadt/Rhein, mit dem charakteristischen dreieckigen Querschnitt.
(Hess. Landesmus. Darmstadt HLMD-RS 2227). Mafistab = 10 cm.
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5.3 Cervus (Dama) dama

Dambirschreste sind in den Sand- und Kiesgruben der
nérdlichen Oberrheinebene unterreprisentiert, weil
die kleinen Knochen in der Regel nicht im grofien
Fangrost der Kiesgewinnungsanlagen hingen bleiben
und im Uberkorn nur so stark fragmentiert heraus-
kommen, dafl nur wenige Stiicke bestimmbar sind.
Dennoch wurden in dem betroffenen Gebiet 10 gro-
Rere Geweihfragmente (Abb. 7) und mehrere Skelett-
elemente aus 4 Gruben gefunden (KOENIGSWALD
1988b).

Fiir Siiddeutschland gab es bislang keine Belege fiir
Cervus dama aus dem letzten Interglazial. Allerdings
stammen aus Sachsen und Norddeutschland zahl-
reiche Funde (BENECKE et al. 1990, SICKENBERG 1969),
die auf eine weite Verbreitung dieser Art wihrend des
letzten Interglazials schlieflen lassen.

Cervus dama wird hier unter den ,Exoten” aufge-
fithrt, weil die natiirliche Fauna des Holozins den
Dambhirsch nicht in Mittel- oder Westeuropa kennt.
Dagegen tritt Cervus dama in den fritheren Inter-
glazialen seit dem Cromerium sensz stricto regel-
mifig in diesem Gebiet auf.

Abb. 7: Schidelechte Geweihstange von
Cervus (Dama) dama aus Bobenheim-Roxheim
mit dem Ansatz der Schaufel
und der weit abgespreizten Augsprosse.
(Pfalz-Museum, Bad Diirkheim). Mafistab = 5 cm.

Fiir das Ausbleiben dieser Art im Holozin konnen
klimatische Griinde nicht in erster Linie verantwort-
lich gemacht werden, denn der Damhirsch wurde im
Mittelalter durch den Menschen eingebiirgert und hat
seitdem recht grofle Populationen in vielen Teilen
Europas bilden konnen.

Die Ausbreitung des Areals von Siugetieren ist keines-
wegs nur von klimatischen Faktoren begrenzt. Neben
schwer nachzuweisenden Konkutrenzsituationen zu
anderen Pflanzenfressern kann auch das Auftreten
gewisser Raubtiere die Ausbreitung des Damhirsches
eingeschrinkt haben. Die jiingste Faunengeschichte
Skandinaviens zeigt ein solches Beispiel. Das Reh,
Capreolus capreolus, erweiterte sein Areal in den ver-
gangenen Jahrzehnten etheblich nach Norden, ohne
dafl merkliche Klimaverinderungen zu beobachten
waren. Als Grund fiir die Arealausweitung kommt
vielmehr die starke Dezimierung des Wolfes (Carnis
lupus) durch den Menschen in Betracht (KURTEN
1968).

5.4 Ein kleines Nashorn

In den Sanden und Kiesen des letzten Interglazials
kommt neben Dicerorhinus kirchbergensis noch ein
deutlich kleineres Nashorn vor, das durch mehrere
Kiefer und Zihne belegt ist (Abb. 8). Das statke
Cingulum der oberen Molaren sowie die geringere
Grofle kennzeichnen diese Form. Sie zeigt eine gute
Ubereinstimmung mit einem Fund aus Frankreich
von Meyrargues [Bouches-du-Rhone], der stratigra-
phisch wie die Funde vom Rhein zum letzten Inter-
glazial gestellt wurde (BONIFAY 1961). GUERIN (1980)
benutzte fiir diesen Fund den Namen der altpleisto-
zdnen Art Dicerorhinus megarhinus. Die Funde aus
der noérdlichen Obertheinebene, auf deren Eigen-
stindigkeit mich M. FORTELIUS aufmerksam machte,
werden vorldufig als Dicerorhinus f. megarhinus
bezeichnet, um darauf hinzuweisen, daf} hier wohl
eine noch unzureichend bekannte jungpleistozine
Nashornart belegt ist.

6 Okologische Grenzwerte fiir das Vorkommen
der Exoten wihrend des letzten Interglazials
in Mitteleuropa

Bubalus und Hippopotamus haben eine grofle Affi-
nitit zum Wasser, in dem sie viele Stunden verbrin-
gen. Auch die rezente Beschrinkung auf den tropisch-
subtropischen Bereich stimmt tiberein. Damit passen
die beiden Gattungen 6kologisch gut zusammen,
obwohl die eine Gattung nur in Asien, die andere
nur in Afrika vorkommt. Es wite aber voreilig, nach
dem Aktualititsprinzip tropische oder subtropische
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Verhiltnisse fiir Mitteleuropa wihrend jener Zeit-
abschnitte zu postulieren, in denen Bwbalus oder
Hippopotamus vorkommen. Bei wesentlich héheren
Jahresdurchschnittstemperaturen wiren nidmlich in
der begleitenden Flora und in der dazugehorigen
Reptilfauna auch ausgesprochen thermophile Arten
zu erwarten. Diese bleiben aber vollstindig aus.
Die Pollenspektren lassen lediglich eine Erwirmung
in den Julitemperaturen um 2—3° C gegeniiber dem
Holozin erkennen (FRENZEL 1989).

Wichtiger als Jahresdurchschnittstemperaturen ist det
Klimagang innerhalb eines Jahres. Wie die Tierhal-
tung in den Zoologischen Girten zeigt, limitieren
nicht die Sommer das Vorkommen von Buba/us oder
Hippopotamus. Die Winter bilden die kritische
Phase, in denen die Tiere geschiitzt werden miissen.
Allerdings ist mehrfach berichtet worden, dafl Fluf-
pferde aus Zirkussen ausgebrochen sind, um im Rhein
oder anderen Fliissen zu baden, und das auch in der
kithleren Jahreszeit. Aus eigener Anschauung weifl
ich, dafl im Winter 1984 ein Flufipferd aus einem

Zitkus in Frankfurt a. M. sich freiwillig stundenlang
auf einer verschneiten Wiese authielt. Der Indische
Wasserbiiffel (Bubalus arnee), der als Haustier in
Siebenbiirgen (Ruminien) noch regelmiflig gehalten
wird, ist wesentlich empfindlicher. Er bedarf eines
sorgfiltigen Schutzes vor Zugluft im Stall. Die fossile
Form des letzten Interglazials, Bubalus murrensis,
steht allerdings dem rezenten Bubalus arnee nicht
so nahe, dafl man diese Art als Mafistab fiir die 6kolo-
gische Toleranz benutzen kann. Einen wichtigen Eck-
wert gibt aber die starke Affinitit beider Gattungen,
Bubalus und Hippopotamus, zum Wasser. Es ist
undenkbar, dafl sie Flufllandschaften besiedelten
deren Altwisser im Winter regelmiflig zufroren und
mit einer soliden Eisschicht bedeckt waren. Mildere,
fast frostfreie Winter werden nicht nur mit einer Erhé-
hung der Jahresdurchschnittstemperaturen erreicht,
sondern ebenso mit einem stirkeren atlantischen Ein-
fluf auf das Klima. Das wiirde die scheinbare Diskre-
panz zwischen Fauna und Flora etkliren. Zur Bin-
dung an ein atlantisches Klima paflt, daf Hippopo-
tamus im letzten Interglazial besonders in England in
groflen Populationen vorgekommen ist.

Abb. 8: Oberkieferfragment eines kleinen Nashorns (Dicerorhinus cf. megarhinus) aus Grofi-Rohrheim,
das auffallend starke Cingula auf der Innenseite der Molaren aufweist.
(Hess. Landesmus. Darmstadt HLMD-RS 2685). Mafistab = 5 cm.
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Fur das letzte Interglazial haben RUDDIMAN &
MCcIINTYRE (1976) besondere ozeanographische Ver-
hiltnisse im Nordatlantik nachgewiesen, die sich auch
auf das Klima des angrenzenden Festlandteiles aus-
gewitkt haben diirften. Nach den Foraminiferenge-
sellschaften zu urteilen reichte der Golfstrom weiter
nach Norden, womit die Grenze der tropischen Wiisser
wesentlich weiter nach Norden verschoben wurde,
so dafl sie einen Teil der westeuropiischen Kiiste be-
spiilten. In Folge dieser Verschiebung diitften die
nordischen Tiefdruckgebiete zuriickgehalten worden
sein. Groflere Feuchtigkeit bei geringer Kilte ist dann
fiir die Winter zu erwarten (freundl. mdl. Mitt. von
Prof. Dr. H. FLOHN). FRENZEL (1989) nimmt eine
durchschnittliche Erhéhung des Niederschlags um
etwa 50 mm an. Damit ist ein wesentlich stitkerer
atlantischer Klimaeinflufl zur Zeit der Sauerstoff-
Isotopen Stufe 5e¢ in West- und Mitteleuropa wahr-
scheinlich, als er aus den biologischen Anforderungen
fiir das Vorkommen von Bubalus und Hippopotamus
gefordert werden miifite.

Ehe man aber versucht ist, derartige klimatische Ver-
hiltnisse auch auf die fritheren Interglaziale zu
iibertragen, in denen die Exoten vorgekommen sind,
ist es notwendig die Regelmifligkeit des Vorkommens
dieser Arten in den fritheren Interglazialen zu
untersuchen.

7 Unterschiedliches Vorkommen von Exoten
in den friitheren Interglazialen

Betrachtet man auch die fritheren Interglaziale und
nicht nur das letzte, dann mufl auch der Berberaffe,
Macaca sylvanus, zu den Exoten der mitteleuropii-
schen Interglazialfaunen gezihlt werden. Diese west-
mediterrane Art konnte bisher im letzten Interglazial
in Mittel- und Westeuropa nicht nachgewiesen wer-
den. Im Material aus den Kiesgruben der Oberrhein-
ebene konnte zuvor Macaca wegen der geringen Grofie
leicht iibersehen worden sein, aber auch in allen ande-
ren Faunen fehlt jeder Hinweis auf das Vorkommen
dieser Art. Das ist um so erstaunlicher, weil Macaca
regelmiflig in fast allen fritheren Interglazialen seit
dem Pliozin nachzuweisen ist [Tegelen, NL (BERNSEN
1931), Hohensiilzen, D (FRANZEN 1973), Meiningen-
Untermafifeld, D (KAHLKE 1982), West Runton —
Upper Fresh Water Bed, GB (STUART 1982), Voigt-
stedt, D (THENIUS 1965), Mosbach, D (KOENIGSWALD
& TOBIEN 1987), Bilzingsleben, D (MANIA 1983),
Heppenloch, D (ADAM 1975), Swanscombe a, GB
(STUART 1982), Hoxn ¢, GB (STUART 1982), Hunas, D
(GROISS 1986)]. Im letzten Interglazial ist dieser Affe
weder in Mitteleuropa noch in England belegt und
nur spirlich in Italien (ARDITTO & MOTTURA 1987).

Im Holozin besiedelt Macaca sylvanus Nordafrika
und den Felsen von Gibraltar, taucht aber auch im
Fossilbericht der Roémerzeit und des Mittelalters
als importiertes Haustier wieder auf (GULDE 1985;
Kocks 1978).

Tabelle 2: Vorkommen der Exoten
in den pleistozinen Faunen Mittel- und Westeuropas

Hippopo-
tamus  Bubalus  Dama  Macaca
Holozin —_ - — —
letztes Intergl. * %k % * %k % * %k % —
Ehringsdorf — — % %k % —
Steinheim /

Heppenloch — * % % Kk k * %
Bilzingsleben — — * %k %k * %
Mauer / Mosbach ~ * % % — % %k % % %k ok
Cromer s.str. — — * % % %k ok
Voigtstedt — = — * ok %
Meiningen * % % —_ = * % %

Vor diesem Hintergrund ist es bemerkenswert (Tab.
2), daf Hippoporamus und Bubalus lediglich im
letzten Interglazial zusammen vorkommen, obwohl
Hippopotamus dreimal und Bubalus zweimal nach
Mitteleuropa vorgedrungen sind. Gerade in diesem
Interglazial fehlt Macaca. Wenn nur eine Gattung,
Bubalus oder Hippopotamus, vorhanden sind, war
das Klima wihrend des Interglazials nicht weniger
gunstig. Die mittelpleistozinen Interglaziale, in
denen nur Macaca in Mitteleuropa vorkam, nicht aber
Hippopotamus odet Bubalus, brauchen nicht kiihler
gewesen zu sein.

Dieses unregelmifiige Auftreten der Exoten in den
verschiedenen interglazialen Faunen zeigt, dafl man
nicht schematisch zwischen besonders warmen Inter-
glazialen mit Exoten und kiihleren mit weniger oder
gar keinen Exoten unterscheiden kann. Allerdings
zeigt das Votkommen von Bubalus, Hippopotamus
und wahrscheinlich auch Macaca einen starken atlanti-
schen Einflufl auf das mitteleuropiische Klima. Allet-
dings spricht vieles dafiir, dafl es nicht ausschliefilich
klimatische Griinde sind, die die Einwanderung wih-
rend der Interglaziale kontrollieren.

Neben klimatischen Einfliissen begrenzt eine Vielzahl
anderer Faktoren die Ausbreitungsmdglichkeiten der
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einzelnen Arten. Es kommen neben geographischen
Faktoren vor allem auch Nahrungskonkurrenten und
iiberlegene Raubtiere in Betracht. Daraus ergeben
sich einmalige und damit im echten Sinne historische
Situationen, deren Ergebnis im Fehlen oder Vorkom-
men der Arten zwar nachzuweisen sind, deren Fakto-
ren aber schwer zu analysieren sind (KOENIGSWALD
1988Db).
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