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Vorworl

Dic Entdeckung der sdugetierdhnlichen Reptilien oder Therapsiden ge-
hort zu den bedeutendsten Leistungen der Paldontologie. Diese un-
gemein formenreiche Ordnung der Reptilien umfaBt heute rund 350 Gat-
tungen, ist also mit Abstand die groBte Reptilordnung, die bekannt ist
(abgesehen von den lebenden Eidechsen und Schlangen). Vielleicht ist
sie Uberhaupt die gréBte Reptilordnung. Wenn man die Annahme zu-
grunde legt, dal man etwa erst 10/, aller jemals existierenden Gattun-
gen der Therapsiden kennt, dann trifft dies in der Tat zu.

Was die Therapsiden so ungemein wichtig macht ist die Tatsache,
dafl man in ihnen die Ahnen der Siugetiere vor sich hat. In zahlreichen
Entwicklungslinien kann man eine Angleichung an die Sdugetiere er-
kennen, und verschiedene Therapsiden der Trias waren bereits so sehr
an die Organisation der Sdugetiere angeglichen, dafl man diese Formen
als ihre direkten Ahnen ansprechen muf}. Die Tatsache, da3 die Therap-
siden z T. schon behaart und warmblitig waren, veranlallte einige
Paldontologen, die Ordnung der Therapsiden von den Reptilien zu
trennen und als besondere Klasse der Wirbeltiere in das System einzu-
stutfen,

Es sind hier die wichtigsten Typen vorgelithrt und die stammes-
geschichtlichen Schliisse daraus gezogen. Zahlreiche Abbildungen unter-
stlitzen meine Ausfiihrungen. Wie in allen Publikationen dieser Reihe
wird auch hier auf Illustrationen grofiter Wert gelegt, und das umfang-
reiche Bildermaterial vermitteit eine Vorstellung von dem unerhorten
Formenreichtum.

1. Zur Entdeckungsgeschichte der Therapsiden

Die ersten Therapsiden wurden da gefunden, wo sie auch heute noch
am zahlreichsten ausgegraben werden, in Siidafrika und im Praural-
gebiet der UdSSR. Schon 1838 beschrieb der Russe Kutorga die
Gattungen Syodon und Brithopus aus Mittlerem Perm. Kurz darauf
verdffentlichte Fischer von Waldheim ebenfalls aus dem Mitt-
leren Perm des Prauralgebietes Knochen unter dem Namen Rhopalodon
(1841) und Eurosaurus (1842), wobei letztgenannte Gattung allerdings
mit Brithopus identisch ist. Eich wald beschrieb aus demselben Ge-
biet auch schon 1860 Eurosaurus, identisch mit Deuterosaurus Eichwald
1861.

Leider waren diese Funde zu unvollstindig, um schon eine richtige
Deutung zu ermdoglichen. Das gilt auch fur die ersten Funde, die in Siid-
afrika ausgegraben wurden. B ain nannte sie 1845 ,bidentals®, d. h.
Zweizdhner. Es handelte sich um Dicynodontier, die O w e n schon 1845
genauer charakterisierte. In diesem Jahre stellte er auch schon die

1° 3



Gailung Dicynodon auf, die bestbekannte und h#ufigste unter den
siugerdahnlichen Reptilien. Uber 100 Arten sind bereits von dieser Gat-
tung beschrieben.

In Sidafrika gelangen englischen Forschern bald weitere wichtige
Entdeckungen. Viele vorziigliche Paldontologen, vor allem der be-
rihmte Sir Richard Owen sowie Seeley haben sich verdient ge-
macht. Lydekker, ebenfalls ein Engldnder, gab gleichfalls bedeu-
tende Arbeiten iiber die Therapsiden heraus. Die Gesteinsserie, in der
diese stidafrikanischen Funde von Therapsiden gemacht wurden, nennt
man noch heute die Karooformation (sprich Karuformation). Sie reicht
vom Perm bis hoch in die Trias hinauf und besteht aus sehr méchtigen,
unter haochst wechselvollen Bedingungen abgelagerten Festlands-
sedimenten,

Die Karooreptilien, wie man auch oft die Therapsiden nannte, wur-
den vor allem bekannt durch Robert Broom. Dieser englische Arzt,
der sich seit 1925 auch durch die Beschreibung der Vormenschen
(Australopithecinen) einen Namen gemacht hat, wurde der bedeutendste
Erforscher der Therapsiden. Von den insgesamt etwa 350 Gattungen hat
er allein 154 (darunter allerdings manche nicht mehr valide) aufgestellt
(von 1900 bis 1947).

Fast gleichzeitig mit thm erwarb sich der fiihrende englische Wirbel-
tierpaldontologe D. M. S. W atson grofle Verdienste um die Kenntnis
der Therapsiden. Seine Arbeiten, die als klassisch gelten kdénnen, fullen
auf einer breiten vergleichend-anatomischen Grundlage.

Nach 1920 haben sich viele siidafrikanische Paldontologen dem Stu-
dium der Therapsiden gewidmet, vor allem Haughton, Van Hoe-
pen, Boonstra, Brink, Crompton und Toerien. Von den
deutschen Paldontologen gesammeltes oder erworbenes Material fand
vor allem seit 1930 eingehende Darstellungen durch F. v. Huene in
Tibingen sowie Broili und Schréder in Minchen. Auch Ja-
nensch (Berlin) ist zu nennen.

In Amerika haben sich W. K. Gregory, Olson, Colbert und
Romer vor allem um die Therapsiden verdient gemacht. In RufZland
schlummerte die Erforschung der Therapsiden sehr lange; erst nach 1920
erfolgte in der Sowjetunion ein rascher, in den letzten 30 Jahren duflerst
erfolgreicher Aufstieg der Wirbeltierpaldontologie. Heute gehéren die
FFunde der Therapsiden aus dem Perm der Priuralregion zu den best-
bearbeiteten Uberhaupt. Besondere Verdienste erwarben sich Ama-
litzki, Sushkin, Hartmann-Weinberg, Efremov,
Riabinin,Tschudinov,Orlov, Vjushkov; neuerdings vor
allem Tatarinovund Konjukova.

In den USA sind bis heute nur sehr spérliche Reste von Therapsiden
gefunden worden. Die dltesten Funde gaben Cope und S. W. Willi-
ston bekannt, neuere vor allem O1lson. Diese sind zur Zeit wohl die
geologisch &ltesten, die man kennt; aber zugleich sind sie auch recht
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unvollstindig und es ist sehr schwer, diese Funde richtig in das System

einzuordnen.

In den letzten Jahrzehnten sind auch aus China bedeutende Funde
bekannt geworden, die vor allem C. C. Y oun g beschrieb.
Noch bedeutender sind die Funde aus Stidamerika. F. v. Huen ¢ hat
umfassende Forschungen dariiber angestellt, und heute vergeht fast
kein Jahr, in dem nicht unsere Kenntnisse sehr erweitert werden. In
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Abb, 1. Der Stammbaum der Therapsiden. Original
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diesem Zusammenhang sind vor allem die Namen Bonaparte,
Cabreraund A. S. Romer zu nennen.

Aus Australien kennt man Therapsiden noch nicht, hingegen schon
linger aus Indien (L y dek k er beschrieb sie aus der Panchet-Serie).

Europa ist auffallend steril an derartigen Funden. AufBler den schon
genannten aus der UdSSR kennt man nur einige Funde aus England
(z. B. Geikia, ein Dicynodontier). Aus Mitteleuropa ist bisher noch kein
koérperlich erhaltener Rest bekannt geworden, hingegen einige Fahrten
aus Buntsandstein und Cornberger Sandstein, die Ri hle von Lilien-
stern, Haubold und H. Schmidt beschrieben haben.

Zum AbschluB noch einige Worte tiber die Entstehungsge-
schichte jener Ablagerungen, wo Therapsiden gefunden wurden.
Da ist an erster Stelle die Karooformation Sitidafrikas zu nennen. Bei
einigen Kilometern Michtigkeit bildete sie sich auf dem Festland unter
sehr verschiedenen klimatischen Bedingungen. Darin ist sie der deul-
schen Trias vergleichbar, nur fehlen meerische Einbriiche offenbar
ganz. Man kennt Wind- und Wasserablagerungen der verschiedensten
Form und Méichtigkeit. Meist handelt es sich um dunkle Sandsteine und
sehr harte, mergelige Gesteine, aus denen die Knochen herauspripariert
werden missen. Die Gliederung der Karooformation erfolgt nach be-
zeichnenden Versteinerungen, in diesem Falle nach Reptilfunden. Die
Namen der Zonen entnehme man den Abbildungen 1 und 16. Wie
W atson zeigte, ist die Karooformation keine kontinuierliche Bildung,
vielmehr sind ganz drastische Liicken nachweisbar, erkenntlich am Ge-
steinswechsel und an der tiber der Liicke ganz neuartigen Tierwelt.
Auch die tibrigen Ablagerungen, wo man reichlich Reptilien, vor allem
Therapsiden fand, sind der Karooformation dhnlich. Man stellt sich vor,
dafl damals die Studkontinente direkt zusammenhingen und daB die
eigentliche Karooformation und die ihr entsprechenden Ablagerungen
auf den Ubrigen Sitidkontinenten und in Indien Ausschnitte eines einst
zusammenhingenden Sedimentationsraumes darstellen.

2. Der Bau der Therapsiden

Aus Perm und Trias liegen zahlreiche vollstandige Skelette der Thera-
psiden vor, die es ermoglichen, sich vom Bau und Aussehen dieser Tiere
ein sehr vollstindiges Bild zu machen. Vom Skelett kann man weit-
gehend auf die Muskulatur und die Stellung der Beine schlieBen. Aus
dem Verlauf von gewissen Rinnen und der Anordnung von Offnungen
am Schidel ist zum Beispiel einwandfrei der Schluf zu ziehen, daf}
gewisse Therapsiden eine bewegliche, den Sdugetieren vergleichbare
Nase und Tasthaare besaBen. Und weiter mull angenommen werden, dal}
derartige Tiere am ganzen Korper behaart und warmbliitig waren.

Die Therapsiden stehen zwischen den Pelycosauriern und den Sduge-
tieren. Letzteren gleichen sie sich weitgehend an, und mehrere Linien
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Abb, 2, Reste von Ano-
modontiern, wie sie in
der Karooformation
Sambias (Nordrhodesien)
gefunden wurden.
Oben, ein grofler Scha-
del. Unten, ein ganzes
Skelett.

Nach Attridege,
Ball, Charig und
Cox 1964

fihren zu diesen hin. Schritt fir Schritt 148t sich diese Angleichung
verfolgen.

Die Therapsiden sind ungemein vielgestaltig. Thre illesten Verireter
aus dem Mittleren Perm lassen die Herkunft deutlich erkennen. Diese
dltesten Formen sind die primitivsten, und sie kniipfen direkt bei den
Pelycosauriern, und zwar den Sphenacodontiern (Abb. 3, 6), an.

Die duBeren Nasenlocher liegen oben auf dem Schiddel, nahe beim
Vorderrand der Schnauze. Die Septomaxillen sind noch recht grof3 und
reichen ziemlich weit nach hinten. Die Schlidfenhéhle ist urspriinglich
klein, erweitert sich aber stark durch das Ausladen des Jochbogens und
ermdéglicht dadurch den Kaumuskeln eine reiche Entfaltung.
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Abb. 3. Die Evolution der Pelycosaurier; beriuicksichtigt sind nur die
Schidel. Nach A. S. Romer 1961

Das Supralemporale, ein Knochen der Schlifengegend, ist stets vollig
zurlickgebildet. Bei den Pelycosauriern ist es noch, wenn auch meist
recht klein, vorhanden. Weitere Knochen werden in der Umgebung der
Augenhohle reduziert, so fehlt oft das Postfrontale (Hinterstirnbein).

Die Schldfengrube ist urspringlich oben durch das Zusammenstof3en
von Hinteraugenbein und Schuppenbein abgeschlossen (Abb. 12, 1), aber
dieser Knochenkontakt geht verloren, und es kann sich die Schlafen-
grube stark nach oben erweitern, wobei die Scheitelbeine oft nur noch
einen schmalen Kamm bilden.

Das Loch [ir das Stirnauge (Foramen parietale) geht bei den fort-
schrittlichen Therapsiden verloren, es fehlt bekanntlich auch bei den
Saugetieren.

Die am Gaumen liegenden Mindungen der Nasenrachenginge, die
sogenannten inneren Nasenlécher oder Choanen, liegen urspriinglich
weit vorne und werden durch den Vomer (Pflugscharbein) getrennt.
Vielfach tritt aber ein sekundirer Gaumen auf, d. h., Maxillen und
Gaumenbein bilden horizontale Platten aus, die in der Mittellinie zu-
sammenschlieBen. Dadurch verlegt sich die Miindung des Nasenrachen-
ganges nach hinten (Abb. 11; 2.4).

Zum ersten Male in der Geschichte der Wirbeltiere sind Gaumen-
knochen und Gehirnkapsel fest verwachsen. Das gilt zunéchst nur fir
die Fliigelbeine, die sich fest an die Gehirnkapsel anfigen. Dabei gehen
die frither vorhandenen Offnungen zwischen den Fliigelbeinen verloren.
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Abb. 4. Die Hauptgruppen der Therapsiden in ihren stammesgeschicht-
lichen Beziehungen. Nach A, S. Romer 1961

Ein Blick auf Abb. 9 zeigt, wie sich die Gehirnhdhle immer mehr er-
weitert. Links oben ist der Querschnitt durch den Schidel eines Pelyco-
sauriers zu sehen. Die Gehirnkapsel ist noch klein, nach der Seite mem-
branos begrenzt. Das Epipterygoid, bei den Sidugetieren als Alisphenoid
bezeichnet, ist grofl und nimmt nicht an der Begrenzung der Gehirn-
kapsel teil. Bei den Therapsiden (obere Reihe, Mitte) hat das Gehirn
zwar an Grofle zugenommen, aber die Gehirnkapsel ist noch kein durch-
aus kndchern begrenzter Behilter wie bei den Sdugetieren. Bei diesen
(rechte Abbildung) nimmt das Alisphenoid (bei den Reptilien noch Epi-
pterygeid genannt und hier zuweilen schon sehr grof, vgl. Abb. 20, 27,
32) direkten Anteil am Aufbau der kndchernen Gehirnkapsel. Die drei
nebeneinander stehenden Bilder von Abb. 9 zeigen zugleich die Bezie-
hungen der Kaumuskulatur zum ehemaligen Schideldach (beim Fehlen
der Schldafengrube) sowie zur Gehirnkapsel der héheren Therapsiden
und Sdugetiere, wo das urspriingliche Schideldach abgebaut ist.

Das Quadratbein der Therapsiden ist schon priméir klein und nimmit
noch weiterhin an Grole ab. Urspriinglich am Unterkiefergelenk be-
leiligt (Abb. 6a), wird es schlieBlich zu einem Gehorknoéchelchen. Auch
das Artikulare wird kleiner, aus dem Gelenkknochen des Unterkiefers
wird bei den SAugetieren der Hammer, ein Gehorknochelchen. Bei dem
obertriassischen Ictidosaurier Diarthrognathus (Abb. 34, 35) sind noch
beide Gelenke, das primire und das sekundire Unterkiefergelenk, neben-
einander vorhanden, wobei dem neuen Gelenk aus Squamosum und
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2 Eotherapside, 3 Theriodontier, 4 Eotitanosuchide, 5 Anomodontier,

6 Gorgonopsier, mit breiter Region zwischen den Schlafengruben,

7 Therocephale, mit nur schmaler Region zwischen den Schldfengruben,
8. Dicynodontier (Gaumen). 9 Dinocephale (Gaumen).
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Abb. 6. Skelett eines Pelycosauriers (Gattung Ophiacodon) aus dem
Unteren Perm, Linge bis zu 2 m. Nach Romer

Dentale schon das Ubergewicht zukomml. Am Gaumen sind nur bei
primitiven Formen noch Zihne vorhanden (z. B. Abb. 11, 17), bei den
hoheren Therapsiden fehlen sie. Die Zihne auf den Kieferrindern sind
urspriinglich kegelférmig und durchaus gleich in ihrer Form. Die Diffe-
renzierung seizt erst allmahlich ein. Ein groBer Eckzahn ist bei fast allen
Therapsiden vorhanden,

Wirkliche Backenzihne, zum Kauen und Zermalmen geeignet, finden
sich vor allem bei den Cynodontiern, wo die Kaufliche der Backenzihne
vielfach Hocker aufweist. Die meisien Therapsiden haben, wie alle
tbrigen Replilien, ihre Beute noch unzerkaut hinuntergeschlungen. Ur-
springlich waren sie Raubtiere; die Pflanzenfresser oder Allesfresser
unter ihnen sind erst etwas spéter aufgetreten. Einige Therapsiden sind
vollig zahnlos geworden (Abb. 52, I).

Die Wirbelkdrper sind vorne und hinten ausgehthlt oder mehr oder
weniger eben. Zwischenstlicke (Interzentra) kommen selten vor. In der
Regel kommen 26 Wirbel auf die Region vor dem Becken, darunter

Abb. 6 a. Schema des Unterkiefers und der Gehorknochen bei Therapsiden
(A Cynodontier) und einem Sdugetier (B). C Ohr des Menschen;

ang. Angulare, Knochen des Unterkiefers, der zum Typmpanicum wurde;
art. Articulare, Unterkieferknochen, der zum Hammer (Malleus) der
Siaugetiere wurde; d. Dentale, Hauptknochen des Unterkiefers bei
Reptilien, einziger Unterkieferknochen der Sdugetiere; ea dullerer Gehor-
gang; eu. Eustachische Rohre, die im Rachen miindet; i. Incus, Ambof3 der
Saugetiere, aus dem Quadratum entstanden; ie. Inneres Ohr; me. Mittel-
ohr; q. Quadratum, bei Reptilien das Unterkiefergelenk bildend, bei
Sidugetieren Incus (AmboB); s. Stapes, Steigbligel, der einzige Gehor-
knochen der niederen Wirbeltiere, dem Hyomandibulare der Fische ent-
sprechend; t. Typmpanicum, dem Angulare entsprechend; tm. Trommel-
fell-Nach Romer und Fo.v. Huen e oo .
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Primitive und fortgeschrittene Merkmale der Therapsiden

Primitiv

Fortgeschritten

Kérpergrofie klein

Fleischfressende Raubtiere

Untere Schlidfengrube klein, oben
von Postorbitale und Squa-
mosum begrenzt

Augenhohle hinten knochern
begrenzt

Partie der Scheitelbeine breit

Gaumen ohne sekundéres Dach

Mit Foramen parietale fur das
unpaarige Stirnauge

Schéidel lang, niedrig

Quadratum und Quadratojugale
noch relativ grof3

Unterkiefergelenk normal gelegen

Unterkiefer mit grofien Knochen
hinter dem Dentale

Tabulare und Interparietale am
Schidelhinterrand grof

Hinterhauptsgelenk fiir die
Wirbelsdule unpaarig

Zihne alle gleichartig, spitz

Gaumen bezahnt

Zihne einwurzelig

Backenzihne ohne Hocker

Zahl der Zihne sehr grof und
variierend

Beine seitlich vom Rumpf weg-
stehend

Phalangenformel 2.3.4.5.4(3)

Wirbelkorper mit tiel ausgehohl-
ten Gelenkfldchen

Interzentra (Zwischenstiicke) vor-
handen

Schwanz lang

Kreuzbein drei Wirbel umfassend

Skelett nicht pachyostotisch ver-
dickt

grof3 bis sehr grof3

Pflanzen- oder Allesfresser

grofl bis sehr grof3, oben nicht von
einer Knochenbriicke eingeengt

nicht knoéchern begrenzt

eng, einen Kamm bildend
mit sekundidrem Knochendach
ohne dieses

Schidel sehr kurz oder besonders
gestreckt, stark gewdolbt
sehr klein

sehr tief herabgezogen

Knochen hinter Dentale klein bis
sehr klein

klein bis sehr klein, am Occiput
selbst gelegen

paarig

Zahne differenziert, breite Backen-
zdhne

nicht bezahnt

mehrwurzelig

mit Hoéckern

Zahl gering, Zahnformel méglich

Beine unter den Rumpf gestellt

2.3.3.3.3
fast ebene Gelenkfiachen

fehlend
kurz bis sehr kurz

bis zu 6 Sakralwirbel
verdickt

12
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Abb. 7. Therapsiden und ein Pelycosaurier aus der Tapinocephalus-Zone
in Stidafrika. Schidel in Seitenansicht, die Striche zeigen die Evolution an.
A Pelycosaurier, B Galesuchide, C Hipposauride, D Pristerognathide,

5 Lycosuchide, ¥ Scaloposauride, G Dicynodontide, H Endothiodontide,
I Dromasauride, J Anteosauride, K Titanosuchide, L. Styracocephalide,

M Tapinocephalide. Man erkennt die hohe Difterenzierung der Thera-
psiden beim ersten Auftreten im Perm Siidafrikas. Nach Boonstra 1963
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6 bis 7 Halswirbel. Bei den Siugeticren sind stets 7 Halswirbel aus-
gebildet. Urspringlich sind 3 Wirbel im Kreuzbein vorhanden, doch
steigert sich deren Zahl bis auf 7.

Im Schultergiirtel finden wir zwei Rabenschnabelbeine (Coracoide),
das hintere ist das groBere. Meist findet sich auch ein verknéchertes

THEROCEPHALLA /K\ . OICYNODONTIA
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o
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Brustbein. Die Extremitédten sind bei den grofien Formen oft ungemein
kurz und plump. Hingegen sind sie meist schlank und zart bei den
raschen, kleiner bleibenden Raubtieren aus der Gruppe der Therio-
dontier, die zu den Sdugetieren Uberleitet.

Die Phalangenformel ist 2.3.3.3.3; die Unterschiede zwischen den ein-
zelnen Gruppen sind dort dargestellt. Auch bei den Sdugetieren ist die
Phalangenformel 2.3.3.3.3, bei den Reptilien hingegen 2.3.4.5.3(4).

3. Die Therapsiden als Vorlidufer der Saugetiere

Die hohe wissenschaftliche Bedeutung der Therapsiden liegt darin, dal
sie die Ahnen der Sidugetiere sind und in zahlreichen Linien zu diesen
hinfithren. Es kann kein Zweifel mehr daran bestehen, daB nicht nur
eine, sondern mehrere Gruppen der Therapsiden zu den Sdugetieren
hinleiten. Diese sind also polyphyletisch, d. h, vielstimmig.

Aber es mull hervorgehoben werden, dal — wie in vielen anderen
Fillen — die Uberginge nicht durchweg gleitend, sondern umfangreiche
Entwicklungsspriinge eingeschaltet sind. Es bilden sich auch nicht alle
Linien der Therapsiden gleichartig in Richtung auf die S&ugetiere hin
um, vielmehr bleibt bei der einen Linie eine Anzahl Merkmale im
Reptilzustand, wihrend bei der nichsten gerade diese Merkmale bereits
Sdugetiercharakter zeigen. Man spricht deshalb von einem Mosaik-
modus der Evolution.

Wir wollen nun die verschiedenen Umbildungen kennenlernen, die
die verschiedenen Therapsidenstimme in Richtung auf die Sdugetiere
hin erfahren haben. Dabei beschrinken wir unsere Betrachtungen ganz
auf die Theriodontier, denn diese allein enthalten die Ahnen der Siuge-
tiere, wihrend die Dinocephalen und Anomodontier sterile Stdmme
darstellen, aus denen sich héher organisierte Reptilgruppen oder andere
Tiere nicht ableiten lassen.

Beginnen wir mit dem Schidel! Bei vielen Theriodontiern (Abb. 15,
18) ist der Schédel durchaus raubtierdhnlich und erinnert an den Sché-
del eines Hundes oder Wolfes. Diese Ahnlichkeit mit den Siugetieren ist
schon sehr frih aufgefallen und hat zu bestimmten stammesgeschicht-

Abb. 8. Obere Abbildung: Unterkiefer verschiedener Therapsiden, die
Linien deuten die stammesgeschichtlichen Beziehungen an. Alle Gattungen
stammen aus der Tapinocephalus-Zone, A Galesuchide, B Hipposauride,
C Lycosuchide, D Pristerognathide, E Scaloposauride, ¥ Dicynodontide,

G Endothiodontide, H Dromasaurier, I Anteosauride, J Titanosuchide,

K Tapinocephalide. Untere Abbildung: Schidel in Unteransicht, alle aus
der Tapinocephalus-Zone, Die Linien deuten die stammesgeschichtlichen
Beziehungen an. A Galesuchide, B Lycosuchide, C Pristerognathide,

D Dicynodontide, E Endothiodontide, ¥ Anteosauride, G Titanosuchide,
H Styracocephalide, I Tapinocephalide, Nach Boonstra 1963





