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Kurzfassung / Abstract

1 Kurzfassung / Abstract

1.1 Kurzfassung

Die pratribosphenischen Molaren der Dryolestida weisen sowohl im Ober- als auch im
Unterkiefer im Grundriss eine dreieckige Form auf und sind alternierend zueinander im
Kiefer angeordnet. Diese Grundform ist ein Merkmal das bei den basaleren Spalacotheriidae
(Trechnotheria MCKENNA, 1975) bereits verwirklicht ist. Es ist somit ein plesiomorphes
Merkmal, welches die Dryolestida mit diesen teilen und was die Voraussetzung fur das
sogenannte ,,Interdental-Scheren® bildet. Bei diesem Vorgang fahren die unteren Molaren
beim Kieferschluss in den Interdentalraum zwischen die oberen Molaren. Im Laufe des
Lebens eines Individuums kommt es zur Abnutzung der Molaren, welche charakteristische
Muster an den Molaren hinterlasst. Diese unterscheiden sich von den Abnutzungsmustern der
zum Vergleich herangezogenen verschiedenen tribosphenischen Molaren deutlich. So zeigen
die unteren Molaren der Dryolestida entlang der Scherkanten Protocristid und Paracristid
charakteristische Dentinfreilegungen, die sich im Vergleich zu den Molaren der untersuchten
tribosphenischen Taxa aufgrund der geringen Schmelzdicke und ihrer Morphologie
unterschiedlich ausbilden. Gleiches gilt fir die oberen Molaren. Das charakteristische
Abfallen der Dentinflachen nach mesial und distal ist bei den tribosphenischen Taxa dieser
Studie mit groRRerer Schmelzdicke nicht zu finden. Es besteht ein Zusammenhang zwischen
Form der Abnutzung und Schmelzdicke, da diinnerer Schmelz bei der wiederholten Belastung
durch die Mastikation weniger resistent reagiert als dickerer.

Die Scherfacetten auf den mesialen und distalen Flanken des ,,primdren Trigons* und dem
Trigonid weisen mit zunehmender Abnutzung deutliche Striationen auf, die linguo-buccal
orientiert sind. Dabei zeigt sich, dass die Striae nahe der Paracon- und Protoconidspitze steiler
sind als die zervikaler liegenden. Die Mikrotextur dieser Flachen zeigt, dass die zervikaler
liegenden Striae eine deutlich héhere Isotropie haben, das heiflt, dass sie stérker gerichtet
vorliegen. Diese Beobachtung flieRt in die Rekonstruktion des Mastikationszyklus in Form
von Winkelvorgaben eines angenommenen Bewegungspfades ein, denn Striae spiegeln die
Relativbewegung der Molaren zueinander wider. Es zeigt sich, dass die unteren Molaren in
einem Winkel von etwa 45° nach dorsal angehoben, und von buccal nach lingual gefiihrt
werden. Der erste Kontakt entsteht bei der Mastikation der Dryolestida am Scherkantenpaar
Protocristid/Paracrista. Dieses zerteilt die Nahrung beim Vorbeigleiten vergleichbar dem
Mechanismus eines Zigarrenschneiders. Die gleiche Funktion hat das homologe
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Scherkantenpaar bei den untersuchten Tribosphenida. Wahrend bei den Dryolestida das
zweite Scherkantenpaar Paracristid/Metacrista erst spater im Bewegungsablauf in Aktion tritt,
geschieht dieses bei den tribosphensichen Taxa zeitgleich. Dies ist die Konsequenz aus dem
im Vergleich zu den Molaren der Tribosphenida tiefer gelegenen Paracristid der Dryolestida.
Der flachere Einfall der distalen Flanke des ,,primédren* Trigons und der mesialen Flanke des
Trigonids bedingt eine abscherende Funktion des Scherkantenpaares Paracristid/Metacrista
bei den Dryolestida. Im Vergleich dazu zeigen einige untersuchte tribosphenische Taxa diesen
flacheren Einfall der distalen oberen bzw. mesialen unteren Flanke nicht. Sie ist dhnlich steil
wie die andere Flanke, und die assoziierten Scherkanten wirken ebenfalls ahnlich eines
Zigarrenschneiders. Im Zusammenhang mit dem flacheren Einfall der Flanken steht die Form
der Dentinfreilegung am Paracristid der Dryolestida, die in ihrer Form bei den untersuchten
Tribosphenida nicht vorkommt. In dem freigelegten Dentin entlang des Paracristids sind
deutliche Striae zu finden, was auf eine Genese durch Attrition hinweist. Zusatzlich wird mit
zunehmender Abnutzung der mesiale Schmelzrand des Dentinfeldes des Paracristids der
unteren Molaren der Dryolestida nach zervikal verlegt.

Dryolestiden haben zu den relativ steilen Flanken vom ,,primédren Trigon“ und Trigonid eine
weitere Scherflache entwickelt, die bei den Spalacotheriidae noch nicht vorhanden ist. Sie
entstent mit dem neomorphen Hypoconulid, einem Hocker, der distal vom Trigonid in
Erscheinung tritt und das einspitzige Talonid bildet. Zwischen Trigonid und einspitzigem
Talonid liegt eine Rinne, das Hypoflexid. Diese rinnenférmige Struktur distal des Trigonids
fallt nach buccal ab. Wéhrend der Mastikation okkludiert der Paracon des oberen Molaren
lingual in diese Rinne und rutscht entlang dieser in buccaler Richtung. Aufgrund des direkten
Kontaktes mit dem Paracon zeigt diese Rinne eine starke Striation, und es kommt im Laufe
der Abnutzung relativ schnell zur Dentinfreilegung durch die geringe Schmelzdicke. Die
homologe Struktur zum Hypoflexid der Dryolestida findet sich bei den Tribosphenida auf der
buccalen Seite der Molaren, zwischen Trigonid und Talonid. Das Hypoflexid der
untersuchten tribosphenischen Molaren zeigt nicht so deutliche Abnutzungsmuster, wie es bei
den Dryolestida der Fall ist. Die Funktion dieser Struktur tritt im Vergleich zur Funktion des
voll ausgebildeten Talonids bei den Tribosphenida in den Hintergrund und ist bei dem Ablauf
der Kollisionsphase der Mastikation eher kurz in Kontakt, wéhrend der Kontakt des Paracons
mit dem Hypoflexid bei den Dryolestida einen wesentlichen Teil der Mastikation ausmacht.
Die Analyse mit dem in der DFG Forschergruppe 771 der Universitdt Bonn entwickelten
,»Occlusal Fingerprint Analyser zeigt den Unterschied zwischen prétribosphenischem und

tribosphenischem Molar deutlich auf. Die Kollisionsphase eines Mastikationszyklus ist
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deutlich langer bei den Tribosphenida als bei den Dryolestida. Aufgrund der beckenférmigen
Struktur des Talonids verfugen die Tribosphenida Uber eine offensichtlich gréRere
Kontaktflache, die wahrend der Kollisionen in Berihrung ist. In Kombination mit dem
deutlich langeren Zeitraum, in dem diese Flachen in Aktion sind, zeigt sich die
leistungsfahigere Zerkleinerungsmoglichkeit der Nahrung des tribosphenischen Molaren. Die
gesamte Kollisionsphase im Mastikationszyklus der Dryolestida entspricht der ersten
Kollisionsphase des tribosphenischen Molaren, wenn die Scherkantenpaare aneinander
vorbeigleiten und der Protocon im Talonid aufsetzt. Bei den Dryolestida wird der Paracon
beim lingualen Aufsetzen in der Hypoflexidrinne aufgrund des flacheren Einfalls dieser Rinne
vom vorgegebenen Bewegungspfad abgelenkt. Die Bewegungsfreiheit ist stark eingeschrankt,
so dass das Hypoflexid eine fiihrende Funktion fiir die unteren Molaren einnimmt. Zu dieser
Beobachtung passt die gemessene hohere Isotropie auf der zervikalen Seite der Scherfacetten,
die auf den Flanken von ,,primdrem Trigon® und Trigonid liegen. Bei den Dryolestida tritt
zentrale Okklusionsstellung ein, wenn der Paracon das buccale Ende der Hypoflexidrinne
erreicht hat. AnschlieRend wird der Kiefer lediglich gedffnet. Bei den Tribosphenida mit voll
ausgebildetem Talonidbecken setzt dagegen nach der zentralen Okklusion eine weitere
Kollisionsphase ein. Diese geht einher mit einer Anderung des bucco-lingual orientierten
Bewegungspfades nach zervikal, der urspringlich nach apikal verlief. Diese zweite
Kollisionsphase ist in Kombination mit den (ber einen langeren Zeitraum scharferen
Scherkanten aufgrund des dickeren Schmelzes eindeutig ein Vorteil bei der

Nahrungszerkleinerung, der die Tribosphenida gegenuber den Dryolestida auszeichnet.
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1.2 Abstract

The molars of the pretribosphenic Dryolestida exhibit the characteristic reversed triangular
pattern which is already present in the Spalacotheriidae (Trechnotheria MCKENNA, 1975).
This plesiomorphic pattern is functionally characterized by the so-called “interdental
shearing”. During occlusion the lower molars slide between the interdental spaces of the
upper molars. In the lifetime of an individual the molars are worn by attrition and abrasion,
which leaves distinct traces on the molar surfaces. The wear pattern of the Dryolestida differs
significantly from the wear pattern of different tribosphenic molars investigated in this study.
The lower molars of the dryolestids show distinctive exposure of dentine along the shearing
edges protocristid and paracristid due to their thin enamel. The same is found on the upper
molars. The typical sloping of the mesial and distal dentine fields is not found in the
tribosphenic taxa of this study that provide greater enamel thickness. A correlation between
mode of wear and enamel thickness exists, since thinner enamel reacts less resistant to the
repeated loading during the mastication process. The shearing facets on the mesial and distal
aspects of “primary trigon” and trigonid exhibit striations that are linguo-buccally oriented. It
turns out that the striae apically on the facets near the paracone tip and the protocristid are
steeper than the cervical ones. The micro-texture of these areas shows that the cervical striae
have a significantly higher isotropy, which means that they are more strongly directed. These
striae infer a hypothetical path of movement for the reconstruction of the mastication cycle as
they reflect the relative movement of the molars to each other. It turns out that the lower
molars of dryolestids are raised apically at an angle of about 45°, during their movement from
buccal to lingual. The first occlusal contact in the mastication occurs between the v-shaped
shearing edge protocristid and its crescent antagonistic structure - the paracrista. Breakdown
of food items happens when these two shearing edges slide past. Of the same function is the
homologous pair of shearing edges of the examined tribosphenids. Within the mastication
cycle of the Dryolestida the contact between the second pair of shearing edges - paracristid
and metacrista - occurs slightly later in the movement. The analysis of the mastication cycle
of the investigated tribosphenids show that both pairs of shearing edges act at the same time.
This is the consequence of the higher level of the paracristid relative to the cervical line when
compared to the Dryolestida. Because of the shallower paracristid, the dryolestid pair of
shearing edges paracristid and metacrista show more a shearing function than a cutting. In
comparison, some of the investigated tribosphenids do not show the typically less inclined

mesial aspect of the trigonid as characteristic for dryolestids. The mesial flank of the trigonid
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in these tribosphenids is similarly steep as the distal flank, which is associated with the cutting
function of both pairs of shearing edges. In connection to the shallower mesial flanks of the
dryolestid trigonid the dentine along the paracristid is characteristically exposed. Within the
exposed dentine along the paracristid distinct striae are found, which suggests a genesis by
attrition. With increasing wear the mesial enamel margin of the dentine field exposed along
the paracristid is displaced more cervically. Dryolestids developed additional shearing
surfaces on the “primary trigon” and trigonid, which are not yet evolved in the more
plesiomorphic Spalacotheriidae. In the lower molars the additional shearing surface arises
with the neomorph hypoconulid, a single cup distal to the trigonid. Between trigonid and
unicuspid talonid a groove is formed - the hypoflexid. This groove-shaped structure slopes
buccally. During the mastication the paracone of the upper molar occludes lingual into this
groove and slides down in buccal direction. Because of the direct contact of the paracone the
groove shows strong striations, and relatively quickly the exposure of dentine occurs due to
the thin enamel of the dryolestids. The homologous structure of the dryolestid hypoflexid is
found in the tribosphenids on the buccal side of the molars, between trigonid talonid. The
hypoflexid of the studied tribosphenic molars shows no or only slightly the wear pattern, as is
found in the dryolestids. The shearing function of the hypoflexid is less prominent in
tribosphenids compared to the dryolestids. In the collision phase of the mastication cycle the
contact of paracone and hypoflexid is rather short in tribosphenids compared to that of
dryolestids. In the mastication of dryolestids the shearing of the paracone in the hypoflexid
groove is a substantial part. The "occlusal fingerprint analyser” (OFA) developed by the DFG
research unit 771 at the University of Bonn clearly shows the difference between the
mastication cycles of the tribosphenic and the pretribosphenic dentition. The collision phase
of the masticatory cycle is significantly longer within the tribosphenids than in dryolestids.
Because of the basin-shaped structure of the talonid of the Tribosphenida, they exhibit a
larger total contact area, which is in contact during the collision. In combination with the
much longer contact period the tribosphenic talonid basin shows its powerful grinding ability
when compared to the dryolestid unicuspid talonid. The whole collision phase of the
mastication cycle in dyrolestids can be correlated to the first phase of the collision detected in
the tribosphenic mastication cycle when the shearing edges slide past each other, until the
protocone touches the talonid base. During the movement in the mastication cycle of
dryolestids the path of the movement gets deflected due to the shallower slope of the
hypoflexid. Freedom of movement is severely restricted when the paracone touches down and
slides along the hypoflexid groove. This reflects the guiding function of the hypoflexid during

13
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the masticatory movement. This is verified with the observation of the higher isotropy of the
more cervical situated striae on the shearing facet. Centric occlusion in dryolestids occurs
when the paracone has reached the buccal end of the hypoflexid. However, in the
tribosphenids with fully developed talonid basins an additional collision phase sets in after the
centric occlusion. This is accompanied by a change in the bucco-lingual oriented path of
movement from apical to cervical. Compared to the dryolestids this second phase of collision
of the tribosphenic mastication cycle combined with the sharper shearing edges due to the

thicker enamel is clearly an advantage in food comminution.
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2 Zielsetzung

Die Untersuchung der Gebisse fruher S&ugetierformen erfolgte bisher nur durch die
Zuordnung der Usurfacetten der antagonistischen Molaren anhand lichtoptischer Verfahren
und Facettenkartierungen sowie der Darstellung der Okklusionsverhaltnisse in Form von 2D-
Schemata (Kermack & Mussett 1958; Jenkins 1969; Gingerich 1973; Butler 1997). In der
vorliegenden Arbeit soll erstmals ein experimenteller Ansatz fur die fruhe prétribosphenische
Saugetierbezahnung verfolgt werden, indem hoch aufgeloste 3D-Oberflachen fur die
Untersuchungen heran gezogen werden, die auf computer-tomographischen Daten basieren.
Auf diese Weise werden eine virtuelle Darstellung und Dokumentation, die Analyse der
Okklusionsverhaltnisse sowie eine Rekonstruktion des Mastikationszyklus ermdglicht, aus
denen ein umfassenderes Verstandnis der Funktionsweise des friihen nicht-tribosphenischen
Sdugetiergebisses aufgezeigt wird. Dies ist im Detail bisher nicht geschehen. Vor dem
Hintergrund der neuen Erkenntnisse kann die oft postulierte funktionelle Uberlegenheit des
tribosphenischen Molaren diskutiert werden. Die Hypothese der Uberlegenheit des
tribosphenischen Molaren erwuchs aus der Tatsache, dass alle modernen Sdugetiermolaren
von dieser Grundform abstammen. Sie ist also vielmehr ein Riickschluss aus dem Erfolg der
differenzierten und hochspezialisierten Gebisse der Saugetiere, die seit der Entstehung des
tribosphenischen Molaren dieses Grundmuster umgebaut haben, um Nahrung moglichst
effizient zu zerkleinern. Zu der Annahme der Uberlegenheit tragt zusatzlich bei, dass die
meisten  rezenten insektivoren  Saugetiergruppen  (Ameridelphia, Dasyuromorpha,
Afrosoricida, Macroscelidea, Eulipotyphla, Chiroptera, Dermoptera und Scandentia) das
tribosphenische Grundmuster mehr oder weniger unveréndert beibehalten haben, was fur die
allgemein ausgereifte Funktionalitit seiner Konstruktion bei Insektivorie spricht. Es fehlen
bisher grundlegende Untersuchungen einerseits zur Funktionalitat, aber auch zur Effizienz
von nicht-tribosphenischen Molaren, um diese Annahme der Uberlegenheit hinreichend
diskutieren zu kénnen. Die DFG-Forschergruppe 771, die es sich zum Ziel gesetzt hat, neue
Erkenntnisse in Bezug auf Effizienz und Leistungssteigerung der Sdugetierbezahnungen zu
gewinnen, hat mit dem Projekt D1, in welchem die vorliegende Arbeit entstanden ist, genau
diese Frage nach der Funktionalitdt von préatribosphenischer Bezahnung und damit die
Gewinnung neuer Erkenntnisse zur Klarung der Uberlegenheit des tribosphensichen Molaren

in den Fokus gertickt.
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Um nun der Frage nach der Funktionalitat préatribosphenischer Molaren auf den Grund zu
gehen, wird sich in der vorliegenden Arbeit die Analyse und Dokumentation der
verschiedenen Abnutzungsmuster sowie die Klarung der Wirkung einzelner Scherkanten und
Scherflachen wahrend der Mastikation zum Ziel gemacht. Zusétzlich sollen Verédnderungen
der Okklusionsflache tber die Abnutzung hinweg quantifiziert werden, um die Umgestaltung
der Oberflache wéhrend des Mastikationsprozesses vergleichbar zu machen. Es wird in der
Arbeit auf moderne 3D-Analysemethoden zurtickgegriffen, um den Mastikationszyklus zu
rekonstruieren und Erkenntnisse hinsichtlich der Effizienz pratribosphenischer Bezahnungen
bei der Nahrungszerkleinerung zu gewinnen. Das umfangreiche Material an fossilen
Einzelzd&hnen und Gebissfragmenten von préatribosphenischen Dryolestida (Mammalia,
Cladotheria) aus der Lokalitat Guimarota in Portugal (Martin & Krebs 2000; Martin 2001)
bilden die Grundlage fir diese umfassende Analyse. Die Bezahnungen liegen in den
verschiedensten Abnutzungsstadien vor, so dass der Fragestellung nach der Funktionalitét
hinreichend auf den Grund gegangen werden kann.
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3 Einleitung

Die Dryolestida sind wichtige Stammlinienvertreter der Mammalia, mit einer
pratribosphenischen Molarenform. Die Molaren zeigen charakteristische Merkmale, wie etwa
das Trigonid, das Hypoconulid oder das Hypoflexid, welche von den Tribosphenida geteilt
werden und grundlegende Bestandteile des tribosphenischen Molarenmusters sind; sie werden
als Voraussetzungen fir die Evolution desselbigen angesehen. Der Begriff des
,tribosphenischen Molaren wurde von Simpson 1936 gepragt, und das fir diese
Molarenform so charakteristische Grundmuster, bestehend aus dem Talonidbecken, in
welches der sekundar angelegte Protocon okkludiert, tritt bei den frihen Tribosphenida
erstmals am Ubergang vom Jura in die Kreide auf (Sigogneau-Russell et al. 2001). Zusammen
mit den Uber Gelenke artikulierten Gehdrkndchelchen und dem sekundaren Kiefergelenk
gehort der tribosphensiche Molar zu den Schlusselinnovationen in der Evolution der
Mammalia (Luo et al. 2001; Kielan-Jaworowska et al. 2004; Martin & Ruf 2008). Diese drei
Neuerungen sind mafigeblich an dem evolutiven Erfolg der Tribosphenida beteiligt. Die
Erweiterung der urspringlich stechend-schneidenden Funktion der Molaren der
Mammaliaformes um eine quetschend-reibende Komponente, die mit dem Talonidbecken des
tribosphenischen Molaren verwirklicht wird, machte die bisher kaum zugangliche Ressource
der pflanzlichen Nahrung erschlie3bar. Erst mit der Etablierung des tribosphenischen Molaren
war die Voraussetzung fur die Entwicklung der groRen Herbivoren des Kanozoikums
geschaffen. Der tribosphenische Molar tritt in der Stammlinie der Tribosphenida auf und ist
die gundsétzliche Molarenform, aus der alle abgeleiteten Molarenformen der modernen
Sdugetiere hervorgehen (Cope 1883; Osborn 1888; Osborn 1897; Hiiemée 1976; Flynn et al.
1999; Luo et al. 2001; Woodburne et al. 2003; Luo 2007; Martin & Ruf 2008).

Morphologisch zeigt der tribosphenische Molar gegenuber den préatribosphenischen
Molarenformen wichtige neue Scherflichen und Kanten, die bei der Insektivorie von
entscheidendem Vorteil sind (Spoutil et al. 2010). Charakteristisch fir diese Molarenform ist
das beckenférmige Talonid distal vom Trigonid an den unteren Molaren, in welches der
neugebildete Protocon des Antagonisten im Oberkiefer hinein okkludiert. Diese Kombination
wird im Allgemeinen funktionell mit Moérser und Pistill (Simpson 1936) verglichen. Die
schrittweise Evolution hin zu dieser universell bei Insektivoren eingesetzten Molarenform
durch den Neuerwerb von zusétzlichen Zahnspitzen und Scherkanten beschreibt erstmals

Cope 1883 in seiner Trituberculartheorie. Seine Studie wird von Osborn 1884 bis 1907
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erweitert, und ab diesem Zeitpunkt wird die Trituberculartheorie auch ,,Cope-Osborn-
Theorie* genannt. In dieser Differenzierungstheorie wird das Grundprinzip der Evolution des
tribosphenischen Molaren wie folgt beschrieben: Die Prdmolaren und Molaren der Séugetiere
sind von den einspitzigen (haplodonten) Zahnen der reptilischen Vorfahren abzuleiten. Zu
diesem urspriinglich einzelnen Haupthocker treten im Laufe der Evolution mesial und distal
jeweils ein kleiner Hocker hinzu. Mit der fortschreitenden Entwicklung werden diese
Nebenhocker groer und zeigen, wie bespielsweise bei Triconodon, einem Vertreter der
mesozoischen Eutriconodonta, die gleiche GrolRe wie der Haupthocker. Aufgrund der mesio-
distalen Verlangerung der Z&hne werden diese zweiwurzelig. Aus der Rotation der
Nebenhocker, im Unterkiefer nach lingual und im Oberkiefer nach buccal, entstehen nach
Cope und Osborn im Jura die trituberkularen Molaren der Eutriconodonta, die wie
gleichschenklige Dreiecke aufgebaut sind und im Kiefer gegeneinander versetzt stehen, so
dass sie ineinander passen. Das Muster dieses Ineinanderpassens wird als ,,reversed triangle
pattern“ bezeichnet (Crompton & Jenkins 1968; Crompton & Jenkins 1973) und ist die
Voraussetzung des ,,interdentalen Scherens* (Crompton et al. 1994). Zwischen den einzelnen
Hockern werden verbindende Grate ausgebildet und damit die dreieckige Erscheinung
komplettiert. Diese Dreiecke bilden nach Cope und Osborn bereits das Trigon des oberen
Molaren und das Trigonid des unteren Molaren. Diese Dreiecke werden im Laufe der
Evolution immer schmaler, ein Merkmal, das auch die Molaren der Dryolestida in
besonderem Male teilen. Cope und Osborn gehen also davon aus, dass der jeweilige
usprungliche Haupthocker der reptilischen Vorfahren dem Protocon des oberen
tribosphenischen Molaren entspricht und dem Protoconid des unteren. Diese Theorie der
spiegelbildlichen Homologie der oberen und unteren Molaren lasst sich jedoch nicht aufrecht
erhalten. Patterson (1956) erkannte in dem Paracon des oberen Molaren den urspriinglichen
Haupthdcker und postulierte, dass der Protocon in der Evolution der Mammalia eine
Neuerscheinung und damit sekundar entstanden ist. Das Talonidbecken wird nach Patterson
durch Hinzutreten der Hocker Hypoconulid, Entoconid und Hypoconid gebildet.

Diese allgemeine Entwicklungstheorie des tribosphenischen Molaren veranlasste Crompton
1971 eine umfangreiche funktionelle Analyse vorzunehmen, die sich die Klarung des Erwerbs
der wichtigsten funktionellen Einheiten dieses so erfolgreichen Molarenmusters zum Ziel
gesetzt hat. In dieser klassischen Studie werden bedeutsame Erkenntnisse Uber die
Okklusionsverhéltnisse an den verschiedenen Molarenformen aufgezeigt, die als
morphologische sowie funktionelle Zwischenformen auf dem Weg zum tribosphenischen

Muster angesehen werden (Abb. 01 a-f). Zu den untersuchten Vertretern gehdren
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Kuehneotherium Amphitherium Peramus

buccal

mesial —I

Aegialodon

Abb. 01: Die klassische Entwicklungstheorie des tribosphenischen Molaren nach Crompton. Die
Darstellung stammt aus Kielan-Jaworowska et al. (2004) und basiert auf Original Zeichnungen von
Crompton (1971). Sie fasst die wichtigsten Neuerungen an den Molaren zusammen, die in der
Evolution der Mammalia schrittweise erworben wurden. Zusétzlich wird die Verschiebung der
Positionen der Schlifffacetten wiedergegeben, die als Konsequenz aus der Neubildung von Protocon,
Hypoconid, Hypoconulid und Entocond resultiert. a) Kuehneotherium verfigt tGber drei Facetten
(blau, grin, gelb) und hat noch keinen Protocon am oberen Molaren ausgebildet. b) Bei
Amphitherium tritt die vierte Facette (rot) auf, die bei den Dryolestida nicht zu finden ist. Das
einspitzige Talonid wird, wie auch bei den Dryolestida, vom Hypoconulid gebildet. c-e) Die
Molaren von Peramus, Aegialodon und Pappotherium zeigen das schrittweise Hinzutreten der
Facetten 4, 5 und 6 (rot, orange, lila). Bei Aegialodon ist das Talonidbecken, bestehend aus den drei
charakteristischen Héckern Hypoconid, Hypoconulid und Entoconid, bereits ausgebildet. Nach
Crompton bildet sich das Hypoconid auf dem Grad zwischen Hypoconulid und Trigonid. Bedingt
durch dessen buccale Verlagerung, und der Erscheinung des Entoconids auf der lingualen Seite,
Offnet sich das Becken. Am oberen Molar von Aegialodon tritt der sekundér gebildete Protocon in
Erscheinung, der in das Talonid greift. f) Didelphodus zeigt die klassische Grundform des
tribosphenischen Molaren mit den sechs Schlifffacetten. Dem hier verwendeten Zahlen- und
Farbcode fir die homologen Facettenpaare wird in der vorliegenden Arbeit gefolgt. In der
Originalabblidung bei Kielan-Jaworowska et al. (2004) sind bei Pappotherium (e) Hypoconid und
Hypoconulid vertauscht. In Anlehnung an die Arbeit von Crompton (1971) und nach der Revision
von Luo et al. (2002) wird die Abbildung hier modifiziert, und der Hypoconulid als distalster
Hocker des Talonidbeckens bezeichnet, wahrend das Hypoconid die buccale Begrenzung darstellt.
Das Abkurzungsverzeichnis befindet sich vor dem Inhaltsverzeichnis. Modifiziert nach Kielan-
Jaworowska et al. (2004).
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Kuehneotherium, Amphitherium, Peramus, Aegialodon, Pappotherium und Didelphodus, die
nun als klassische Beispiele in der Literatur immer wieder angefuhrt werden. Auch die
Molaren der Dryolestida gehdren zu den besagten Zwischenformen, die drei der sechs
Scherfacetten des tribosphenischen Molaren bereits besitzen. Zu den wichtigsten
Erkenntnissen der Studie von Crompton (1971) gehort, dass es wéhrend der Evolution eine
Verschiebung von der stechend-schneidenden Funktion der pratribosphenischen Molaren hin
zur quetschend-reibenden der tribosphenischen Molaren gab. Das Ganze ist begleitet von
einer Zunahme der transversalen Komponente bei der Aufwartsbewegung des Unterkiefers.
Die Entwicklung des Talonidbeckens beginnt mit dem Auftauchen des Hypoconulids, und der
Umbau des Beckens wird mit dessen distaler Verlagerung eingeleitet. Durch diese
Verlagerung wird der verbindende Grat zwischen Trigonid und Hypoconulid deutlich
verlangert. Crompton bezeichnet diesen Grat in seiner Arbeit als ,,Crista obliqua“. Dieser
Terminologie wird in der vorliegenden Arbeit nicht gefolgt. Detaillierte Angaben zu der in
der vorliegenden Arbeit verwendeten Terminologie sind in Kapitel 3.2 zu finden. Cromptons
Theorie besagt weiter, dass im Laufe der Evolution am distalen Ende dieser Talonidstruktur
eine weitere Zahnspitze hinzu tritt, das Entoconid, welches dann nach lingual verlagert wird,
was die Offnung des Talonidbeckens in lingualer Richtung mit sich bringt. Dieses geht
einerseits mit der Verlagerung des Hypoconulids nach buccal und andererseits mit der
Bildung des Protocons auf einem lingualen Cingulum des oberen Molaren einher. Durch das
Erscheinen des Hypoconids auf dem das Trigonid mit dem Hypoconulid verbindenden Grat
findet eine Ausweitung des Talonidbeckens in linguo-buccaler Richtung statt. Crompton
dokumentierte fir jedes Stadium in dieser Entwicklungsreihe die Scherfacetten und stellte
eine Nomenklatur und einen Farbcode auf. Die Facetten 1 und 2 liegen auf den mesialen und
distalen Flanken des Trigonids, Facette 3 ist zunéchst in der Rinne zwischen Trigonid und
Hypoconulid positioniert und wird mit dem Erscheinen des Hypoconids in die Facetten 3 und
4 unterteilt. Im fertig ausgebildeten Talonidbecken treten die Facetten 5 und 6 in Erscheinung.
Da die Dryolestida lediglich tber das vom Hypoconulid gebildete einspitzige Talonid

verfligen, haben sie dementsprechend die Facetten 1, 2 und 3.
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3.1 Systematische Stellung der Dryolestida innerhalb der Mammalia

Nach dem aktuellen Verstandnis der Kladistik, den bisherigen umfangreichen
Merkmalsuntersuchungen an  zahlreichen  Vertretern der Mammalia und der
vorausgegangenen Analyse des zugénglichen Fossilmaterials, werden die pratribosphenischen
Dryolestida PROTHERO 1981 in die Gruppe der Cladotheria gestellt (Abb. 02) und sind damit
wichtige Stammlinienvertreter der Mammalia (Luo et al. 2002). Die Cladotheria, die von
McKenna (1975) aufgestellt wurden, werden durch den letzten gemeinsamen Vorfahren der
Boreosphenida (Placentalia + Marsupialia) und allen fossilen Taxa, die aufgrund ihrer
Merkmale den Kronengruppen-Theria naher gestellt werden als den Spalacotheriidae,
definiert. Die Spalacotheriidae, Stammlinenvertreter the Trechnotheria (Hu et al. 1997; Cifelli
& Madsen 1999; Luo et al. 2002), bilden die Schwestergruppe zu den Cladotheria. Nach
Kielan-Jaworowska et al. (2004) gehoren in die monophyletische Gruppe der Cladotheria
neben den Dryolestoidea, welche die Dryolestida beinhalten, die Peramura und
Amphitheriida. Die prominenteste Apomorphie in der Bezahnung der Cladotheria stellt der
héher angelegte Talonidhdcker dar, welcher sich bei allen Vertretern dieser Gruppe uber dem
Level des Cingulids der unteren Molaren befindet (Luo et al. 2002). Bei Vertretern der
Spalacotheriidae und auch Kuehneotheriidae ist dieser Zahnhdcker, der bei diesen als
Hocker d bezeichnet wird und der den Ursprung fur das spatere einspitzige Talonid darstellt

und somit homolog dem Hypoconulid ist, noch Teil des Cingulids.
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Abb. 02: Systematische Stellung der pratribosphenischen Dryolestida innerhalb der Mammalia
(modifiziert nach Luo et al. (2007) und Martin (1999)). Als zugehorige der Cladotheria sind die
Dryolestida wichtige Stammlinienvertreter der Mammalia. Die Symmetrodonta stehen in
Anflhrungszeichen, da diese eine paraphyletische Gruppe sind.
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Die (ibergeordnete Gruppe der Dryolestoidea wird in folgende Ordnungen unterteilt (Kielan-
Jaworowska et al. 2004): Dryolestida PROTHERO 1981, Amphitheriida PROTHERO 1981 und
eine Ordnung incertae sedis, die das Taxon Chunnelodon beinhaltet. Zu den Dryolestida
gehoéren die Familien Dryolestidae MARSH 1879, Paurodontidae MARSH 1887, Donodontidae
SIGOGNEAU-RUSSEL 1991, Mesungulatidae BONAPARTE 1986 und Brandoniidae BONAPARTE
1992. Die Dryolestidae und die Paurodontidae, deren Molaren die Grundlage dieser Arbeit
liefern, lassen sich anhand der Anzahl der Molaren unterscheiden. Wéhrend die Vertreter der
Dryolestidae tiber bis zu neun untere und acht obere Molaren verfiigen (Abb. 03), zeigen die
Vertreter der Paurodontidae dagegen eine Anzahl von bis zu sieben untere und bis zu sechs
obere Molaren. Das auffalligste Merkmal und eine Autapomorphie der Dryolestidae sind die
stark unterschiedlichen Durchmesser der zwei Wurzeln ihrer unteren Molaren (Simpson 1929;
Prothero 1981; Martin 1999). Die deutlich schmalere Wurzel, distal gelegen, stiitzt das
einspitzige Talonid, die breite mesiale Wurzel liegt unterhalb des Trigonids. Bei den
Paurodontidae haben beide Wurzeln eher den gleichen Durchmesser, kdnnen manchmal aber
auch gering unterschiedlich auftreten. Die Dryolestidae unterscheiden sich zudem von den
Amphitheriida und den Paurodontidae aufgrund der lingual und buccal unterschiedlich hoch
angelegten Alveolarréander, sowohl im Oberkiefer als auch im Unterkiefer (Prothero 1981).
Dieses Merkmal zeigt sich an den Molaren in Form von einer geschwungenen Linie, welche
der Schmelzrand entlang des Krone-Wurzel-Ubergangs hinterldsst. Dieser Schmelzrand ist
bei unteren Molaren auf der
buccalen Seite starker nach
ventral gebogen als auf der

lingualen Seite. Bei Oberkiefer-

|
‘rP1-P4~§-—M1~M8
molaren trifft dieses fir die

linguale Seite zu, die im
Vergleich zur buccalen Seite
weiter dorsal verléuft.

Die Dryolestidae sind  die
langlebigste Gruppe der nicht-

Abb 03: Schema eines Unterkiefers eines Dryolestiden tribosphenischen friihen - Sauge-
mit den vier Pramolaren und den acht Molaren. Die groBe  tjere (Martin 1999). Ihr
Anzahl der Molaren unterscheidet die Dryolestida von

den modernen Tribosphenida. Verandert nach Martin  Fossilbericht reicht vom Mittleren

(1999). Jura (oberes Bathonium von
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Kirtlington Oxfordshire, GroRbritannien; Freeman 1976) bis ins frihe Paldozén (Salamanca
Formation, Punta Peligro, Provinz Chubut, Argentinien; Gelfo & Pascual 2001) mit einem
Hohepunkt in der Diversitat im spaten Jura. Sie sind bekannt aus Europa (Simpson 1928;
Freeman 1979; Krebs 1991; Ensom & Sigogneau-Russell 1998; Martin 1999), Nordamerika
(Simpson 1929; Prothero 1981; Lillegraven & McKenna 1986) und seit kurzem auch aus
Asien (Martin & Averianov 2010). In Sudamerika erfuhren die Dryolestida in der
geographischen Isolation eine bemerkenswerte Radiation (Martin 1999). Die frihesten Funde
von Dryolestiden stammen hier aus Sedimenten der spaten Kreide (Campanium-
Maastrichtium, Los Alamitos Formation, Argentinien; Bonaparte 1990), sie sind dort bis ins
frihe Paldozdn nachgewiesen. Ein Einzelfund aus oberjurassischen Sedimenten Afrikas
(Kimmeridgium-Tithonium, Tendaguru Formation, Tansania) wird aufgrund der Anzahl der
postcaninen Alveolen unter Vorbehalt zu den Paurodontiden gerechnet (Simpson 1928;
Prothero 1981; Heinrich 1991). Dieses zahnlose Unterkieferfragment zeigt zwolf Alveolen,
was eine Anzahl von sechs oder sieben Postcanini vermuten lasst.

Die vorliegende Arbeit basiert hauptsachlich auf Untersuchungen von fossilen Einzelzahnen
und Kieferfragmenten der folgenden Vertreter der Dryolestida: Dryolestes leiriensis
(Dryolestidae), Krebsotherium lusitanicum (Dryolestidae), Henkelotherium guimarotae
(Paurodontidae), die sich zur Zeit in der Sammlung des Steinmann-Instituts der Universitat
Bonn in der Abteilung Paldontologie befinden. Das Material stammt aus der Kohlegrube
Guimarota in Leiria (Portugal) und wurde wahrend verschiedener Grabungsunternehmungen
in der zweiten Grabungsphase von 1972 bis 1982 geborgen (Martin & Krebs 2000; Martin
2001). Altersdatierungen der Kohleschichten Guimarotas, die auf der dort existierenden
Ostracoden-Fauna und palynologischen Untersuchungen basieren, lassen auf eine Ablagerung
der Schichten im Kimmeridgium (151 bis 154 Millionen Jahre) schliel3en (Schudack 2000).
Weiteres Vergleichsmaterial, welches in Form von Abgissen einzelner Z&hne oder
Kieferfragmenten vorlag, wurde ebenfalls in die Studien mit einbezogen. Es handelt sich um
Taxa der folgenden Gattungen der Dryolestidae: Amblotherium, Dryolestes, Laolestes.
Zusétzlich ging ein Kieferfragment von Comotherium in die Studie ein, eine Gattung, die
zuné&chst von Prothero (1981) als ein Vertreter der Dryolestidae gehandelt wurde, die jedoch
nach der Revision von Martin (1999) nun zu den Paurodontidae gestellt wird. Es handelt sich
um Abgusse von Museumsmaterial des American Museum of Natural History (New York,
USA) sowie dem National Museum of Natural History der Smithsonian Institution (ehemals
United States National Museum Washington DC, USA). Diese Taxa der Dryolestida stammen
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aus der Morrison Formation (Como Bluff, Wyoming), mit einem Ober-Kimmeridgium Alter
(Imlay 1980).
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3.2 Terminologie der Bezahnung der Dryolestida

Die mesio-distal komprimierten und bucco-lingual verbreiterten Molaren der Dryolestida
(Simpson 1928; Simpson 1929; Prothero 1981; Martin 1999) sind in Form von alternierenden
Dreiecken angeordnet, so dass beim Kieferschluss die Trigonide der Unterkiefermolaren
zwischen die ,,primdren Trigon-Becken® der Oberkiefermolaren fahren. Diese Anordnung ist
Voraussetzung fur den Prozess des sogenannten Interdental-Scherens (,,embrasure shearing™
nach Crompton (1994)). Das ,primdre Trigon-Becken*“ wird von Paracon, Metacon und
Stylocon aufgespannt, wéhrend das sekundare Trigon-Becken der Tribosphenida von
Protocon, Paracon und Metacon gebildet wird (Abb. 04). Die Trigonide der unteren Molaren
werden von Protoconid, Paraconid und Metaconid gebildet, wie es auch bei den
Tribosphenida der Fall ist (Abb. 04 a; i). Dieses alternierende Muster der Molaren ist bereits
bei den Spalcotheriidae verwirklicht, und ist somit ein Merkmal dieser Gruppe, welches die
Dryolestida mit diesen teilen. Aufgrund dieser Anordnung kommen die nahezu vertikalen
Flanken der Dreiecke in Bertihrung und bilden Scherflachen, die aneinander vorbeigleiten
kdénnen. Mit zunehmender Abnutzung zeigen diese Scherflaichen Usur (Kratz- und
Schleifspuren); sie werden dann als Usurfacetten bezeichnet. Zusatzlich zu den vertikalen
Flachen von ,,primdren Trigon“ und Trigonid haben die Dryolestida jeweils an den oberen
und unteren Molaren weitere Scherflachen entwickelt. An den oberen Molaren befindet sich
am fligelformig ausgeweiteten Parastyl, mesial vom ,,primédren Trigon-Becken®, eine schrag
angelegte, bucco-lingual orientierte Flache (Abb. 04 b). An den unteren Molaren liegt die
zusétzliche Scherflache distal vom Trigonid und ist linguo-buccal orientiert. Hier wird die
zusatzliche Scherflache durch die Neubildung des Hypoconulids ermdglicht. Dieser
Zahnhocker wird als eine hoher angelegte Version des Hockers d von Kuehneotherium und
den Spalacotheriiden angesehen und ist diesem homolog (Luo et al. 2001; Luo et al. 2002).
Die Bildung dieser unicuspiden Struktur hat eine steile Rinne zwischen Trigonid und
Hypoconulid zur Folge, was duf3erlich an das Talonidbecken der Tribosphenida erinnert und
als eine Art Vorform dieses Beckens angesehen wird. Morphologisch wird diese Struktur
jedoch mit dem Hypoflexid der unteren tribophenischen Molaren gleichgesetzt, das zwischen
Trigonid und Hypoconid gelegen ist, und einen Teil der buccalen Begrenzung des
Talonidbeckens bildet. In der vorliegenden Arbeit wird daher der Begriff Hypoflexid fur diese
Rinnenstruktur zwischen dem Trigonid und dem unicuspiden Talonids der Dryolestida

verwendet. Nach der allgemein anerkannten Theorie von Crompton (1971) bildet sich in der
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buccal

preprcr

Abb. 04: a-j) Terminologie und Facettenpositionen der Molaren der Dryolestida am Beispiel von
Dryolestes leiriensis und Krebsotherium lusitanicum. Zum Vergleich die Terminologie des
tribosphenischen Molarenmusters am Beispiel von Monodelphis domestica. a) Rechter unterer
Molar von Dryolestes leiriensis (Gui Mam 1213). b) Mesiale Ansicht eines rechten unteren
Molaren von Krebsotherium lusitanicum (Gui Mam 1210) mit der Facette 2, Farbcode nach
Crompton (1971). c¢) Okklusale Ansicht desselben Molaren mit den Facetten 1, 2 und 3. d) Distale
Ansicht desselben Molaren mit den Facetten 1 und 3. e) Linker oberer Molar von Dryolestes
leiriensis (Gui Mam 1112). f) Mesiale Ansicht eines rechten oberen Molaren von Dryolestes
leiriensis (Gui Mam 1150, gespiegelt) mit den Facetten 1 und 3. g) Okklusale Ansicht desselben
Molaren mit den Facetten 1, 2 und 3. h) Distale Ansicht desselben Molaren mit den Facetten 2 und
3. i) Rechter m1 von Monodelphis domestica (M 7087) und Terminologie der Strukturen. j)
Rechter M1 von Monodelphis domestica (M 7087, gespiegelt) und Terminologie der Strukturen.
Abkilrzungen siehe Abkurzungsverzeichnis vor dem Inhaltsverzeichnis. Modifiziert nach Schultz
& Martin (2011).
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Evolution des Talonidbeckens das Hypoconid zwischen Trigonid und Hypoconulid auf dem
Schmelzgrat, der zum Hypoconulid fihrt. Dieser Schmelzgrat entspricht somit zum Teil dem
sogenannten Cristid obliqua, welches zwischen Trigonid und Hypoconid die mesio-buccale
Begrenzung des Talonidbeckens bildet, und zum Teil dem Hypocristid, dem Grat der vom
Hypoconulid zum Hypoconid fiihrt und die disto-buccale Begrenzung des Talonids bildet.
Das Hypoconid teilt diesen Grat in zwei Teilstucke. Als weitere wichtige Funktionseinheiten
am unteren Molaren sind neben der Hypoflexidstruktur das Protocristid und das Paracristid zu
nennen, die die drei Haupthocker des Trigonids verbinden und essentielle Scherkanten
darstellen. In der Literatur erfolgt die Bezeichnung des Grates, der das Protoconid mit dem
Metaconid verbindet, und welcher hier als Protocristid bezeichnet wird, nicht einheitlich. In
vielen Fallen wird dieser Grat als Metacristid bezeichnet (z.B. Martin 1999; Kielan-
Jaworowska et al. 2004), wobei dieser Begriff in der Terminologie des tribosphenischen
Molaren den Grat zwischen Paraconid und Metaconid bezeichnet, und somit bereits besetzt
ist. Da der Grat, der bei den Dryolestida Protoconid und Metaconid verbindet, dem
Protocristid der Terminologie flr die tribosphenischen Molaren entspricht und diesem als
homolog angesehen wird, wird in der vorliegenden Arbeit in den folgenden Kapiteln der
Begriff Protocristid fur den Grat zwischen Protoconid und Metaconid verwendet. Unterhalb
dieser beiden prominenten Scherkanten liegt jeweils eine Scherfacette, die mit den Zahlen 1
und 2 bezeichnet werden. Dieses beruht auf einer von Crompton (1971) aufgestellten
Nomenklatur der Facetten fir die Molaren aller frihen Sdugetiere, die einerseits der
Stammlinie der Tribosphenida angehdren und andererseits der Tribosphenida selbst (Abb. 04
b-h). Facette 1 ist immer mit dem Protocristid assoziiert, wahrend Facette 2 unterhalb des
Paracristids liegt. Diese Scherfacetten sind homolog zu den zwei Hauptscherfacetten der
unteren Molaren von Kuehneotherium. Als weitere funktionelle Flache definierte Crompton
die Facette 3, welche bei unteren Molaren der Dryolestida in der Hypoflexidstruktur zu finden
ist, und welche homolog zu der Facette bei Kuehneotherium und den Spalacotheriidae ist, die
sich mesial vom Hypoconulid (Hocker d) befindet. Diese neue Scherflache der
Stammlinienvertreter bildet in der Evolution des Talonidbeckens der Tribosphenida eine
mophologische Ubergangsform beim Ausbau des Talonidbeckens, die in der Folge des
schrittweisen Erwerbs neomorpher Zahnspitzen entstanden ist. In der vorliegenden Arbeit
werden Nummerierung und Farbcode der Crompton’schen Terminologie verwendet.

Die drei Hauptspitzen der Oberkiefermolaren der Dryolestida sind untereinander durch Grate
verbunden. Vom Paracon aus laufen von lingual nach buccal die Paracrista zum Stylocon und

die Metacrista zum Metastyl. Auf der Metacrista befindet sich der Metacon. Zwischen
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Abb. 05: Definition von ,inneren*“ (schwarze Pfeile) und ,duBleren“ (weifle Pfeile)
Schmelzrandern am Beispiel von a) Henkelotherium guimarotae (Gui Mam 1111, rechter
oberer Molar) und b) Dryolestes leiriensis (Gui Mam 1159, linker unterer Molar). Die
,inneren” Réander sind die Rénder, die die Dentinfelder an den funktionellen Kanten zum
Trigonidbecken bzw. zum ,primédren Trigonbecken® abgrenzen. Die ,dufleren” sind die
gegenuberliegenden Schmelzrénder, welche die Dentinfelder nach auRen begrenzen, also auf
der mesialen und distalen Seite.

Metacon und Metastyl liegt oftmals der zusatzliche Hocker C, der aber nicht immer
ausgebildet sein muss (Kielan-Jaworowska et al. 2004). Manche Vertreter der Dryolestida
zeigen im ,,primdren Trigon-Becken* einen mittig gelegenen flachen Grat, der das Becken in
zwei Téler teilt. Dieser Grat wird bei Simpson (1929) als ,,medianer Quersteg™ (median
transverse ridge), bei Bonaparte (1990) und Martin (1999) als ,,medianer Grat (median ridge)
bezeichnet. Die oberen Molaren des Paurodontiden Henkelotherium zeigen diesen flachen
Grat gar nicht oder nur sehr gering ausgepragt (Krebs 1971). Die Terminologie der
funktionellen Kanten der oberen Molaren der Dryolestida ist in der Literatur dhnlich
uneinheitlich, wie es fir die unteren Molaren im Abschnitt vorher beschrieben wurde. Kielan-

Jaworowska et al. (2004) definieren die Metacrista als den Grat, der den Metacon mit dem
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Metastyl verbindet, jedoch fehlt in der Illustration zur Terminologie (Kielan-Jaworowska et
al. (2004): Abb. 10.2; Seite 373) eine Bezeichnung fir den Teil der funktionellen Kante, der
vom Paracon zum Metacon fuhrt. Prothero (1981) nennt genau diesen ungekennzeichneten
Teil Metacrista. Sigogneau-Russell (2003) verwendet teilweise Begriffe, die der Terminologie
fir Symmetrodonten-Molaren entliehen sind. Sie nennt den verbindenden Grat zwischen
Paracon und Metacon Postparacrista und benutzt fur den Grat zwischen Paracon und Stylocon
bei Dryolestida den Begriff Preparacrista. Beide Begriffe bezeichnen bei den Symmetrodonta
die zwei Hauptgrate der oberen Molaren, die vom Paracon abgehen (Fox 1985; Cifelli &
Madsen 1999). Sigogneau-Russel (2003) nennt den Teil des Grates, der den Metacon mit dem
Metastyl verbindet bereits Metacrista, wie es auch Kielan-Jaworowska et al. (2004) tun.
Andere Autoren verwenden deskriptive Bezeichnungen wie etwa ,,der Grat zwischen Paracon
und Cusp C* oder ,,posteriorer Grat“ (Crompton & Sita-Lumsden 1970; Crompton 1971;
Gelfo & Pascual 2001). In der vorliegenden Arbeit wird die gesamte distale Scherkante der
oberen Molaren der Dryolestida zwischen Paracon und Metastyl als Metacrista angesprochen,
die vom Metacon in zwei Teile geteilt wird.

In der vorliegenden Arbeit werden zusatzlich Begriffe fiir die Schmelzrander, die im Falle
von freigelegtem Dentin die Dentinfelder umgeben, eingefuihrt. So ist am oberen Molaren der
Schmelzrand, der das Dentinfeld der Metacrista nach distal begrenzt, der ,adufere
Schmelzrand* (Abb. 05). Das Gleiche gilt fiir einen Schmelzrand, der das Dentinfeld an der
Paracrista nach mesial begrenzt. Am unteren Molaren zeigt dieser ,,dulere Schmelzrand* im
Falle eines Dentinfeldes am Protocristid nach distal und am Paracristid nach mesial. Nun wird
ein Dentinfeld in der Regel ringsum von einem Schmelzrand umgeben, so dass auf der
gegeniberliegenden Seite der ,,duBeren Schmelzrandere ein weiterer Schmelzrand liegt.
Dieser begrenzt sowohl bei den oberen als auch bei den unteren Molaren das Dentinfeld an
den funktionellen Kanten jeweils zum ,,primdren Trigon-Becken* bzw. Trigonidbecken hin.
Dieser Rand wird als ,,innerer Schmelzrand* angesprochen (Abb. 05). Diese Einteilung hat
sich fir die Beschreibung der Attritions- und Abrasionsstrukturen als sehr nitzlich

herausgestellt.
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3.3 Abrasion und Attrition

Abrasion und Attrition sind zwei Mechanismen, die die Umgestaltung der Zahnoberflache im
Laufe des Lebens eines Individuums maRgeblich beeinflussen (Litontjua et al. 2003). Beide
Mechanismen flihren zu typischen Abnutzungsmustern, die sich aufgrund ihrer Auspragung
unterscheiden lassen und allgemein als Usur bezeichnet werden. In der Medizin wird dieser
Begriff fur die Abnutzung oder den Schwund von Substanz benutzt, wie er an Stellen mit
starker ,mechanischer’ Beanspruchung durch Druck auftritt, zum Beispiel beim Knorpel- oder
Knochenabbau an Gelenken oder auf Zahnoberflachen durch Mastikation (Zetkin &
Schaldach 1999).

Unter dem Begriff Abrasion versteht man im Allgemeinen den Abrieb einer Oberflache.
Bezogen auf Zéhne wird dieser Begriff als physischer irreversibler Abtrag von dentalem
Hartgewebe definiert (Eccles 1982; Barbour & Rees 2006), wie etwa Schmelz oder Dentin,
der durch jeglichen Kontakt mit externen Objekten, aber nicht durch Kontakt mit einem
anderen Zahn hervorgerufen wird. Hauptsachlich ist Zahn-Nahrungs-Kontakt beim
Kauvorgang fur die durch Abrasion hervorgerufenen Strukturen auf den Zahnen
verantwortlich. Die Art und Intensitat der Abnutzungsspuren hédngt dabei stark von der
Abrasivitat der aufgenommenen Nahrung ab. Aufgrund der unterschiedlichen Harte von
Schmelz und Dentin reagieren beide Materialien verschieden auf Abrasion. Wahrend Schmelz
relativ langsam abgetragen wird, ist Dentin aufgrund seiner geringeren Harte anfalliger fur
den physischen Abtrag. Zahnschmelz setzt sich zu 95% bis 97% aus Kalziumphosphat
zusammen, das in Form von Apatitkristalliten (CasOH[PO4]3) mit einem geringen
organischen Anteil an Mucopolysacchariden (etwa 2-4%) und einem etwas hdoheren
Wassergehalt vorliegt (Thenius 1989). Mit einer Mohsharte von 5 (200-500 KHN nach der
Knoopschen Hérteskala) ist Schmelz das hérteste Material im Korper eines S&ugetiers.
Zahnbein oder auch Dentin dagegen besteht zu 70% aus Kalziumphosphat in Form von
Hydroxylapatit (Ca[Cas(PO,),]3(OH),) und hat dadurch eine wesentlich geringere Knoopsche
Hérte von 40-70 KHN, was einer Mohsharte von 2 bis 3 entspricht (Meredith et al. 1996).
Dieser Unterschied bedingt die ungleiche Auspréagung von Strukturen, die durch Abrasion auf
den Zahnoberflachen hervorgerufen werden. Im Zuge der Mastikation kommt es zum
wiederholten Kontakt mit den abrasiven Nahrungspartikeln und das weichere Dentin wird
leichter ausgerieben, wéhrend die harteren Schmelzkanten stehen bleiben. Es kommt zur
charakteristischen Stufenbildung zwischen Dentin und Schmelz (Greaves 1973; Rensberger
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1973). Costa & Greaves (1981) konnten die Entwicklung dieser Stufenbildung zwischen zwei
Medien unterschiedlicher Harte experimentell mit Gipsklotzen und Aluminiumkanten
demonstrieren. Sie zeigten, dass es zu der Stufenbildung durch die Bewegung von
Futterpartikeln, Sand oder auch Schmutzpartikeln kommt, die hinter der schiutzenden
Schmelzkante gefangen sind und so die Dentinabrasion in diesem Bereich mit verursachen
und sogar verstarken konnen. Dieser Versuch zeigte zusatzlich, dass das Muster von
ausgekolkten Dentinbecken eng mit der Bewegungsrichtung des Unterkiefers beim Kauen
assoziiert ist. Wihrend es entlang der ,,fiihrenden Kante“ (,leading edge’ in Greaves (1973)
und Costa & Greaves (1981)), also der Schmelzkante, die wahrend der Bewegung zuerst in
OkKklusion tritt, nicht zur Stufenbildung kommt und Schmelz und Dentin hier auf gleichem
Niveau liegen, zeigt die ,,mitgefiihrte Kante* (,trailing edge’ in Greaves (1973) und Costa &
Greaves (1981)), die nachste Schmelzkante, die hinter der ersten hergezogen wird, deutlich
eine Stufe zwischen Dentin und Schmelz (Greaves 1973). Betrachtet man nun die Verteilung
von Schmelz und Dentin auf gleichem Niveau zur Stufe zwischen den beiden Medien auf
einer Zahnoberfliche, lassen sich ,filhrende Kanten* von ,mitgefiihrten Kanten*
unterscheiden und die Bewegungsrichtung aufzeigen. Eine weitere typische
Erscheinungsform der Abrasion ist das Abschleifen der Zahnspitzen parallel zur
Okklusalebene, was im Englischen als ,apical wear’ bezeichnet wird. Auch hier entsteht im
Verlauf der Abnutzung eine Stufe zwischen Dentin und Schmelz. Crompton & Hiiemae
(1970) weisen darauf hin, dass dies vermutlich ein Resultat einer Vorstufe des eigentlichen
Kauens ist (,preparatory stroke’), bei dem Futter oder Beute festgehalten, vorfraktioniert und
flr die eigentliche Mastikation vorbereitet wird.

Der Begriff Attrition beschreibt allgemein den Abnutzungsvorgang, der aufgrund von
Abschleifung vorhandener Strukturen durch den direkten Kontakt mit einem Antagonisten
entsteht, so z. B. durch direkten Zahn-Zahn-Kontakt wahrend des BeilRens oder Kauens
(Litontjua et al. 2003; Barbour & Rees 2006). Attrition liegt also vor, wenn keine externe
Substanz  zwischen die gegeneinander arbeitenden Oberflachen tritt, die in dem
Abtragungsprozess des Hartgewebes involviert sein konnte (Imfeld 1996). Die Attrition pragt
hauptsachlich die okklusalen Oberflachen von Z&hnen, indem diese durch den direkten
Kontakt mit dem Antagonisten ,,eingeschliffen* werden. Durch das Einschleifen bilden sich
Usurfacetten aus, die als polierte und lichtreflektierende glatte Flachen (Abb. 06 a-c) auf der
Zahnoberflache erkennbar sind (Butler 1972). Die Hartsubstanz wird hier im Zuge des
Bewegungsablaufs beim Kauen abgetragen, wenn eine Zahnoberflache Giber die andere gleitet

(Eccles 1982). Dieser Vorgang hinterlasst je nach Komplexitdt des Zahns charakteristische

31



Einleitung
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Abb. 06: Lichtreflektierende glattgeschliffene Attritionsfacetten mit Striationen am Beispiel eines
Oberkieferfragmentes und zwei isolierten Molaren. a) Oberkieferfragment von Dryolestes
leiriensis (Gui Mam 43/77, links, P1-P4, M1-M6, M7 nur Alveole). b) Linker oberer Molar von
Henkelotherium guimarotae (Gui Mam 1109) c¢) Rechter unterer Molar von Henkelotherium
guimarotae (Gui Mam 1100).

Facettenmuster, die aus mehreren in verschiedene Richtungen orientierten Einzelfacetten
bestehen konnen, und wéhrend eines einzigen Kauschlags durch sequenziellen oder auch
simultanen Kontakt der Einzelfacetten produziert werden (Butler 1972; Imfeld 1996). Aus der
Orientierung der einzelnen Schlifffacetten kann funktionell der Bewegungsablauf des
Unterkiefers analysiert, abgeleitet und rekonstruiert werden (Butler 1972). Dieses gilt
insbesondere fur die komplexen Molaren innerhalb einer Zahnreihe, bei denen durch das
Einschleifen von Facetten bestimmte Wirkungsweisen erst tberhaupt optimal in Funktion
treten. An den Incisiven verursacht die Attrition oft einfache glattgeschliffene Flachen, die im
Oberkiefer lingual zu finden sind und im Unterkiefer labial liegen. Pathologien, wie etwa
Zahnschiefstellungen oder auch Bruxismus (Z&hneknirschen), wirken sich nachteilig auf die
durch Attrition gepragten Oberflachen aus, indem wichtige Elemente einer Oberflache
weggeschliffen werden kénnen und damit verloren gehen (Litontjua et al. 2003; Grippo et al.
2004; Barbour & Rees 2006). Der Grad der Attrition einer gesamten Zahnreihe hangt jedoch
hauptsachlich mit dem Alter eines Individuums zusammen (Litontjua et al. 2003). Die
charakteristischen Muster und die individuellen GroRen der durch Attrition verursachten
Facetten dienen daher in vielen Bereichen als Grundlage zur Altersbestimmung und werden
oft als Basis fur die Einteilung von Altersstadien genutzt (Gustafson 1950; Louguet 2006;
Anders et al. 2011). Die Attrition hinterl&sst feine parallele Streifen oder Kratzmuster auf den
Facetten, die als Striation bezeichnet werden (Butler 1972). Die einzelnen Striae sind das
Resultat von mikroskopisch kleinen Partikeln, die im Speichel als Schleifmittel agieren und

wahrend der Gleitbewegung der beiden Oberflachen unter Druck Kratzer hinterlassen. Der
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Ursprung dieser Partikel kdnnen Nahrungsreste selbst sein, Staubpartikel auf der Oberflache
der Nahrung oder auch harte Bestandteile in der Nahrung, wie etwa die viel diskutierten
Phytolite in Grashalmen, oder Mineraleinlagerungen in Insektenpanzern (Fraenkel & Rudall
1940; Walker et al. 1978; Kay & Covert 1983; Strait & Vincent 1998; Sanson et al. 2007;
Hummel et al. 2011). Die Orientierung der Striae spiegelt die Relativbewegung des
Unterkiefers wahrend der Mastikation wider (Butler 1972). Diese Feststellung gilt jedoch nur
bedingt, da die Bewegung zwar parallel zu den Kratzern verlauft, diese jedoch in beide
Richtungen erfolgen kann (Costa & Greaves 1981). Zum Beispiel erzeugt ein Zahn, der sich
von buccal nach lingual bewegt, die gleichen parallelen Spuren auf der Oberflache, wie ein
sich von lingual nach buccal bewegender Zahn, da die Bewegung auf dem gleichen Pfad
erfolgt, nur in gegensétzlicher Richtung.

Der Abtrag von Hartsubstanz ist oft multifaktoriell, und Abrasion und Attrition arbeiten zur
gleichen Zeit in Kombination mit weiteren Faktoren, wie etwa der Schwéachung des
Schmelzes durch Sdurebildung bei Nahrungsaufnahme (Imfeld 1996; Litontjua et al. 2003;
Barbour & Rees 2006). Der Schwachung der Hartsubstanz durch Saurebildung wirkt erhéhter
Speichelfluss wahrend der Nahrungsaufnahme entgegen, da Speichel eine Art biologischen
Puffer darstellt, der unter anderem Bikarbonat enthélt und an Kalziumphosphat Ubersattigt ist,
was eine Neutralisation der gebildeten S&uren herbeifihren kann. Um der Schwéchung der
Hartsubstanz zusétzlich entgegenzuwirken bildet der Speichel auBerdem einen Biofilm auf
den Zahnoberflachen, der wie eine Art Diffusionsschranke agiert, und sogar in der Lage ist,

kleineren Abtrag zu remineralisieren (Barbour & Rees 2006).

33



Einleitung

3.4 Funktion der Zahnstrukturen

Naturlich vorkommende Nahrungsmittel, wie etwa Pflanzen und Insekten, bestehen aus
heterogenen Materialzusammensetzungen (Hepburn 1976; Lucas 1979; Lucas & Luke 1982;
Lucas & Teaford 1994; Strait 1997; Crompton et al. 1998; Vincent & Wegst 2004; Evans &
Sanson 2005). Um diese Nahrungsmittel optimal als Energielieferant nutzen zu kdnnen, muss
das Material aufgeschlossen werden (Lumsden & Osborn 1977; Prinz et al. 2002). Die
Nahrung wird bei den Séugetieren in der Regel durch vorangehende Kautatigkeit, also dem
wiederholten Prozess der Mastikation, vor dem Schlucken zerkleinert (Crompton & Hiiemae
1969; Herring 1993). Diese vorangehende Zerlegung der Nahrung in kleinere Teile dient der
effizienten Nutzung der Nahrungsbestandteile im Darm wahrend der Verdauung, da aufgrund
der VergroRerung der Oberflache die Verdauungssafte eine grofRere Angriffsflache haben
(Beerton-Joly et al. 1974; Sheine & Kay 1977; Kay & Sheine 1979). Durch den Kauprozess
wird also die Moglichkeit herabgesetzt, dass Nahrungspartikel unverdaut den Darm verlassen
kdnnen, noch bevor sie als Energielieferant Uberhaupt nutzbar waren. Die grof3e Varianz an
Zahnformen, die innerhalb der Saugetiere hervorgebracht wurde, ist jeweils als spezialisierte
Anpassung anzusehen, mit der bestimmte Nahrung mdglichst wirkungsvoll zerkleinert
werden soll, um den optimalen Energieertrag aus dieser zu ziehen (Prinz & Lucas 1997; Prinz
et al. 2002). Grundsatzlich werden beim Kauvorgang zwei Oberflachen zunéchst orthal
aufeinander zubewegt, so dass dazwischen klemmende Nahrung unter Druck gerat. Dabei hat
die unterschiedliche Form der Zahnoberflachen einen Einfluss auf die Art der Zerkleinerung.
Die Druckverteilung, die auf die jeweilige eingeklemmte Nahrung wirkt, andert sich mit der
Form der Kanten und Spitzen auf den Oberflachen. Die GroRRe des Kontaktareals zwischen
Nahrung und Zahn bestimmt im Zusammenhang mit der Einleitung einer gegebenen Kraft die
Grolenordung des Druckes, der die Festigkeit der Nahrung Uberschreitet (Agrawal et al.
1997; Strait 1997; Evans & Sanson 1998; Evans et al. 2005). Ziel ist es, dem mechanischen
Widerstand des Nahrungsmaterials entgegenzuwirken, so dass es zu einem Nachgeben und
Zerteilen des Materials kommt. Die Grolie und Form des Kontaktareals bestimmt iber Art der
Verformung und Zerteilung der Nahrung, denn ein Kkleiner punktueller Kontakt wirkt sich
anders auf eine gegebene Oberflache aus, als ein grol3er flachiger oder ein langer schmaler. Je
nach Form und GrolRe des Areals wird hier eine stechende, schneidende, quetschende und

reibende Funktion unterschieden.

34



Einleitung

Abb. 07: a) Einfaches
Schneiden nach Rensberger
(1973). Eine Klinge trifft auf
eine glatte Flache, die Nahrung
(orange) wird durch den Druck
der Klinge gegen die Flache
zerteilt.
b) Der Schneidevorgang nach
Lucas (1979). Nach seiner
Definition werden zum
/ Zerschneiden von Nahrung
(orange) zwei  gegeniber-
liegende Scherkanten benétigt,
die dicht aneinander vorbei-
fahren. Die schwarzen Pfeile
a b deuten die Bewegungsrichtung
der Scherkanten an.

Von Stechen wird gesprochen, wenn ein sehr kleines Areal, wie etwa eine konische
Zahnspitze, auf die Nahrung einwirkt, und diese penetrieren kann. Bei sehr kleinen Arealen
ist der Druck am hochsten, da sich die Kraft nur Uber den punktuellen Kontakt auf die
Nahrung Ubertragt. Das Stechen initiiert Briiche oder Ldcher, die durch das Eindringen der
konischen Spitze erweitert werden, was bei der Zerkleinerung von relativ harten und faserigen
Materialien, wie etwa dem Exoskelett von Insekten, wirksam ist. Beim Schneiden spielt
ebenfalls ein relativ kleines Kontaktareal zwischen Zahn und Nahrung eine Rolle, welches
jedoch nicht punktuell, sondern an mehreren Punkten gleichzeitig entlang einer Linie wirkt. In
diesem Fall geht das Zerteilen von einem schmalen Schmelzgrat aus, der wie eine
langgezogene Klinge agiert. In der Literatur zu Zahnfunktionen wird das Schneiden an sich
nicht eindeutig definiert und oft mit Scheren gleichgestellt, so dass verschiedene Topologien
missverstandlich ausgelegt werden konnen. Rensberger (1973) definiert den einfachen
Schneidevorgang an sich als eine Klinge, die auf eine glatte Flache gedruckt wird (Abb. 07 a).
Lucas (1979) dagegen ist der Auffassung, dass Schneiden nur moglich ist durch ein Doppel-
Klingen System aus zwei gegenuberliegenden Scherkanten (Abb. 07 b), welche dicht
aneinander vorbeifahren. Dieses erscheint ihm am effizientesten, wenn Nahrung durch
Schneiden zerteilt werden soll, und ein System - wie Rensberger es definiert - sei weniger
zweckmaRig, da es viel zu schnell abgenutzt wirde. Sibbing (1991: Seite 63, Fig. 3) dagegen
definiert in einer Abbildung, dass das Schneiden durch zwei Klingen stattfindet, die
aufeinander zufahren und sich nicht passieren, sondern sich wie bei einem Seitenschneider
Klinge auf Klinge treffen. Rensberger (1973) dagegen bezeichnete ein Doppel-Klingen-
System eindeutig als scherend und definierte es als eine Unterform des Schneidens. Kay &

Hiiemde (1974) machten keine genaue Unterteilung von Scheren und Schneiden. In der
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Abb. 08: Definition von den Funktionen Scheren, Schneiden und Quetschen wie sie in der
vorliegenden Arbeit angewendet werden. Die verschiedene Funktionen sind definiert durch eine
Kombination aus Gestaltung der Zahnoberflache (grin), Orientierung der Okklusalebene (orange)
und der Richtung aus der der Druck auf das System ausgetbt wird (rot). 1) Reines Schneiden: die
beiden Klingen treffen aufeinander und passieren sich nicht. 2) Reines Reiben: Zahnoberflache,
Okklusalebene und Bewegungsrichtung sind parallel. 3) Reines Quetschen: Zahnoberflache und
Okklusalebene sind parallel, die Bewegungsrichtung steht senkrecht zu ihnen. 4) Reines Scheren:
die Bewegungsrichtung ist senkrecht zur Okklusalebene und die Zahnoberflache steht im Winkel
von 45° zu diesen. 5-7) Ubergangsformen der Funktionen, durch steilere oder flachere Winkel der
Zahnoberflachen zu jeweils der Bewegungsrichtung oder der Okklusalebene. Das Tortendiagramm
(unten, links) zeigt die Kombinationen der Funktionen in Abhédngigkeit des Winkels der
Zahnoberflache zur Okklusalebene. Die Winkelangaben sind ungefahre Richtwerte und gelten
nicht absolut. Modifiziert nach Sibbing (1991), Lucas (1979) und Rensberger (1973).

vorliegenden Arbeit wird im Folgenden die Bezeichnung Scherschneiden gemal der
Definition aus dem Bereich der Umformtechnik und Werkstofftrennung verwendet, was den
Zerteilungstyp charakterisiert, bei dem zwei steile Klingen sehr eng aneinander vorbeifahren
und das Material, wie bei einer Schere, entlang der Kanten zerteilen (Tschdsch & Dietrich
2008; Doege & Behrens 2010). Da einfaches Schneiden im Sinne Rensbergers (1973) bei den
in dieser Arbeit untersuchten Taxa nicht auftritt, wird der Begriff des reinen Schneidens nicht
angewendet. Durch Schneiden wird weiches nachgiebiges Nahrungsmaterial zerteilt (Lucas
1979). Von Quetschen ist die Rede, wenn das Kontaktareal zwischen Zahn und Nahrung
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grol} ist, und die Bewegungsrichtung senkrecht zur in Funktion befindlichen Zahnoberflache
steht. Quetschen ist eine Anpassung an besonders harte Nahrung, da hier die Kraft auf eine
grolRe Flache Ubertragen wird. Mit einer Abnahme der GroRe des Kontaktareals zwischen
Nahrung und Zahnoberflache erfolgt eine Erhohung des Druckes, der auf das Material
einwirkt, und damit eine Verschiebung vom Quetschen zum Stechen (Sibbing 1991).

Tritt in den Bewegungsprozess des Kauens eine laterale Verschiebung des Kiefers parallel zur
Okklusalebene hinzu, wird das Material zerschert. Das Zerscheren der Partikel entlang von
Scherfléachen spielt in Gebissen besonders eine Rolle, wenn eine Spezialisierung auf relativ
weiche faserige Nahrung vorliegt (Sibbing 1991). Werden zwei mehr oder weniger glatte
Flachen, die parallel zu Okklusalebene orientiert sind, (bereinander hinweg verschoben,
findet ein Zerreiben der Nahrung im Sinne Rensbergers (1973) statt. Lucas (1979) beschreibt
diese Form der Nahrungszerkleinerung als eine Kombination aus Scheren und Quetschen und
zeigt auf, dass im Reibeprozess diese beiden Funktionen simultan agieren. Spears &
Crompton (1996) sehen Reiben lediglich als eine Form der Nahrungszerkleinerung an, die
unter jedem anderen Regime stattfinden kann, das nicht reines Quetschen oder reines Scheren
beinhaltet.

Oft zeigen in der Anwendung die komplexen Zahnformen der Sdugetiere verschiedene
Funktionen in Kombination, um Nahrung effizient zu zerkleinern. So zeigen die Molaren der
Lagomorpha beispielsweise Klingenpaare kombiniert mit Quetschbecken, um Gréser an den
Klingen zunéchst zu zerteilen und diese anschlieend in den Quetschbecken zu komprimieren
und Uber die Schmelzrander zu zerscheren (Koenigswald et al. 2010). Durch die serielle
Anordnung mehrerer Molaren in einer Reihe wird die Wirkung der einzelnen Funktionen
gesteigert, da diese an mehreren Stellen simultan agieren kénnen und so den Kauvorgang sehr
komplex werden lassen. Die hier definierten Begriffe werden in Abb. 08 zusammengefasst.
Aus dem Zusammenspiel von Gestaltung der Zahnoberfliche, Orientierung der
Okklusalebene und Bewegungsrichtung der unteren Molaren ergeben sich kombinierte
Abl&ufe. Je nachdem, in welchem Winkel eine Einheit zu der anderen steht, ergibt sich eine
Kombination aus den eben beschriebenen Vorgangen mit einer bestimmten Wirkung. Im
Folgenden werden die Begriffe wie sie in der vorliegenden Arbeit angewendet werden

zusammengefasst:

¢ Reines Schneiden: Die Bewegungsrichtung des unteren Molaren verlduft senkrecht zur
Okklusalebene, eine Kante arbeitet gegen eine andere, ohne an dieser vorbeizugleiten
(gleiche Definition wie Sibbing 1991 und Rensberger 1973).
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e Reines Reiben: Die Bewegungsrichtung des unteren Molaren ist parallel zur
Okklusalebene und zur Zahnoberflache orientiert, wie es Rensberger bereits 1973 definiert
hat.

¢ Reines Quetschen: Die Bewegungsrichtung des unteren Molaren verlauft senkrecht zur
Zahnoberfldche und Okklusalebene (siehe Sibbing 1991).

¢ Reines Scheren: Die Bewegungsrichtung des unteren Molaren verlauft senkrecht zur
Okklusalebene, aber die funktionelle Oberflache des Zahns steht zu beiden jeweils 45,0°
gewinkelt, so dass wahrend des Ablaufs eine Ablenkung der Bewegungsrichtung erfolgt.
Beim reinen Scheren kann entweder eine scharfe Kante oder eine gerundete Flache vor die
funktionelle Scherflache geschaltet sein.

e Scherschneiden: Darunter ist eine Ubergangsform vom reinen Schneiden zum reinen
Scheren zu verstehen. Ist die Inklination groRer als 67,5° (Winkel, der zwischen 90,0° und
45,0° liegt; siehe Tortendiagramm Abb. 08) liegt die Betonung auf dem schneidenden
Teil.

e Scheren mit schneidender Komponente: Ist die Inklination der funktionellen
Oberflache Kleiner als 67,5°, aber groRer 45,0° gemessen zur Okklusalebene, dann
verschiebt sich die Betonung vom Schneiden zum Scheren, so dass in diesem Fall nur
noch von einer schneidenden Komponente die Rede ist.

e Scheren mit reibender/quetschender Komponente: Liegt die funktionelle Oberflache
flacher als 45,0°, aber immer noch steiler als 22,5° (Winkel der zwischen 45,0° und 0,0°
liegt; siehe Tortendiagramm Abb. 08) zur Okklusalebene kommt zur scherenden Funktion
eine quetschende oder reibende Komponente hinzu, je nachdem, wie die
Bewegungsrichtung des unteren Molaren zur Okklusalebene orientiert ist. Verlauft diese
senkrecht zur Okklusalebene, ist die Komponente quetschend; ist die Bewegungsrichtung
parallel zur Okklusalebene, so ist die Komponente reibend.

¢ Quetschen/Reiben mit scherender Komponente: Die funktionellen Oberflachen, die
im sehr flachen Winkel (< 22,5°) zur Okklusalebene angelegt sind, haben entweder
guetschende oder reibende Funktion, abhéngig von der Bewegungsrichtung des unteren
Molaren. Verlauft diese senkrecht zur Okklusalebene, ist die Funktion quetschend; ist die
Bewegungsrichtung parallel zur Okklusalebene, ist die Funktion reibend. Aufgrund der
geringen Inklination der funktionellen Oberflache zur Okklusalebene tritt in beiden Fallen

eine scherende Komponente hinzu.
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Bei allen Definitionen sind die Ubergange von einer Funktion zur anderen flieRend (Abb. 08)
durch gestrichelte Linien gekennzeichnet) und die Winkelangaben nur ungefahre Richtwerte.
Generell ist eine genaue Trennung nicht durchfihrbar, so dass diese Einteilung nur der
Charakterisierung und Beschreibung von Oberflachen dienen soll, und nicht als absolut gelten

kann.
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4 Material

4.1 Dryolestida

Das in der vorliegenden Arbeit untersuchte sehr umfangreiche Material fossiler Bezahnungen
der Dryolestida (sowohl Einzelz&hne als auch Kieferfragmente) stammt aus der Kohlegrube
Guimarota in Portugal nahe dem Ort Leiria. Die terrestrischen Kohleablagerungen dieser
Lokalitat wurden vor etwa 154 Millionen Jahren (Kimmeridgium) abgelagert und enthalten
eine sehr diverse Mikrovertebraten-Fauna (Martin & Krebs 2000). Weltbekannt ist diese
Lokalitdt vor allem aufgrund der vielen fossilen Sdugetierreste von Multituberculaten,
Dryolestiden und Docodonten (Martin 2000). Die mergeligen Kohlen wurden in einem
ehemaligen kistennahen Sumpf mit sehr dichter Vegetation und weichem Substrat abgelagert,
in dem aber auch groRere offene Gewadsser vorhanden waren. Flora und Fauna weisen
hauptsachlich auf limnische bis brackische Gewaésser hin, die jedoch periodisch aufgrund von
Uberschwemmungsereignissen mit Meerwasser vermischt wurden (Gloy 2000). Zur Zeit der
Ablagerung herrschte hier subtropisches Klima (Mohr & Schultka 2000).

Die auRergewohnlich gute Erhaltung der Wirbeltierreste der kohlefiihrenden Lagerstatte
Guimarota ist auf die Neutralisierung der bei der Zersetzung von Pflanzenmaterial
entstehenden Huminséuren zurtickzufiihren (Gloy 2000). Dies geschah durch das Eindringen
kalkhaltiger Wasser aus den im Hangenden und Liegenden befindlichen Kalk- und
Mergelschichten, ein Vorgang, der auch bei anderen bedeutenden Wirbeltier-Lagerstatten,
wie etwa die eozdnen Braunkohlen des Geiseltals bei Halle, zu finden ist (Herrmann 1930;
Krumbiegel 1959). Die vielen von dort stammenden Einzelzéhne der Dryolestida liegen in
den unterschiedlichsten Abnutzungsstadien vor, von nahezu ungenutzt ohne jegliche Striation
oder Facetten bis hin zu ganzlich herunter geschliffenen Zahnkronen mit grol3en freigelegten
Dentinfeldern. Die Z&hne zeigen keine Spuren mechanischer postmortaler Beanspruchung, so
dass die bei den Untersuchungen festgestellten Kratzer und Schleifmarken eindeutig der
Abnutzung durch den Mastikationsvorgang zugeordnet werden konnen. Vereinzelt sind
Zahnspitzen abgebrochen, doch bei der Mehrzahl sind die Zahnkronen in Takt. Das gleiche
gilt fir die Kieferfragmente, die teilweise mit Cyanacrylat gehartet wurden (Drescher 2000),

da das Kohlematerial durch Austrocknung sehr briichig ist.
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Insgesamt 128 Einzelz&éhne (Molaren) und 10 Kieferfragmente von Dryolestiden, die bei den
Grabungen in der Grube Guimarota von 1973 bis 1982 unter der Leitung von Prof. Siegfried
Henkel und Prof. Bernhard Krebs von der Freien Universitat Berlin geborgen wurden, bilden
die Grundlage fir die Analyse. Die groRBe Anzahl der Molaren in den verschiedensten
Abnutzungsstadien bietet erstmalig die Gelegenheit einer breit angelegten Untersuchung
dieser Abnutzungsmuster im Hinblick auf eine Interpretation der Funktionsweise der
pratribosphenischen Bezahnung. Ein Grofteil der in der Grube Guimarota geborgenen
Einzelzdhne der Dryolestida kann den drei Gattungen Dryolestes, Krebsotherium und
Henkelotherium zugeordnet werden. Einzelne Sticke stammen von der Gattung
Guimarotodus, die sich aufgrund des extrem vergroRerten Metaconids von den anderen
Gattungen unterscheiden lasst (Martin 1999). In der vorliegenden Arbeit wurden 28 einzelne
Molaren und 6 Kieferfragmente von Dryolestes leiriensis, 43 einzelne Molaren und 4
Kieferfragmente von Krebsotherium lusitanicum sowie 57 Molaren von Henkelotherium
guimarotae mit verschiedenen Methoden analysiert. Vergleichend wurden einzelne
Exemplare von Guimarotodus herangezogen und mit herkémmlichen optischen Methoden
(Rasterelektronenmikroskop, Binokular) untersucht (Tab. 01). Das gesamte Dryolestiden-
Material der Grube Guimarota ist zurzeit am Steinmann-Institut fur Geologie, Mineralogie
und Pal&ontologie der Universitat Bonn untergebracht.

Weiterhin wurden Bezahnungen von den Dryolestiden-Gattungen Amblotherium, Dryolestes
und Laolestes der Morrison Formation (Como Bluff, Wyoming, USA) aus dem American
Museum of Natural History (New York, USA) und dem National Museum of Natural History
der Smithsonian Institution (Washington DC, USA) herangezogen. Das Alter von Como Bluff
in der Morrison Formation wird mit Ober-Kimmeridgium angegeben (Imlay 1980), die von
dort stammenden Funde sind damit etwas jinger als die Funde der Grube Guimarota. Die
Gattungen aus der Morrison Formation wurden mit Hilfe von Rasterelektronenmikroskop und
Auflichtmikroskopie untersucht. In der folgenden Tabelle sind die Taxa sowohl mit der alten
Bezeichnung als auch in Klammern dahinter mit den neuen Bezeichungen nach der Revision
von Martin (1999) angegeben.

Die in dieser Arbeit verwendeten Molaren der Dryolestida sowie die Institutionen, bei denen

diese aufbewahrt werden, kann der folgenden Material-Tabelle (Tab. 01) entnommen werden:
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Tabelle 01: In dieser Arbeit verwendetes Material der Dryolestida.

Taxon Sammlungsnummer Bemerkungen derzeitiger
Aufbewahrungsort
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1145 bis Gui Isolierte obere STIPB
Mam 1154 Molaren
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1193 bis Gui Isolierte oberen STIPB
Mam1195 Molaren
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1155 bis Gui Isolierte untere STIPB
Mam 1164 Molaren
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1196 bis Gui Isolierte untere STIPB
Mam 1198; Molaren
Dryolestes leiriensis Gui Mam1222 Isolierter unterer STIPB
Molar
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1224 Isolierter unterer STIPB
Molar
Dryolestes leiriensis Gui Mam 51/75 Oberkieferfragment STIPB
Dryolestes leiriensis Gui Mam 145/76 Oberkieferfragment STIPB
Dryolestes leiriensis Gui Mam 43/77 Oberkieferfragment STIPB
Dryolestes leiriensis Gui Mam 130/74 Unterkieferfragment STIPB
Dryolestes leiriensis Gui Mam 37/76 Unterkieferfragment STIPB
Dryolestes leiriensis Gui Mam 82/79 Unterkieferfragment STIPB
Dryolestes leiriensis Gui Mam 131/74 Unterkieferfragment STIPB
Krebsotherium Gui Mam 1165 bis Gui Isolierte obere STIPB
lusitanicum Mam 1174 Molaren
Krebsotherium Gui Mam 1206 bis Gui Isolierte obere STIPB
lusitanicum Mam 1208; Molaren
Krebsotherium Gui Mam 1223 Isolierter oberer STIPB
lusitanicum Molar
Krebsotherium Gui Mam 1175 bis Gui Isolierter unterer STIPB
lusitanicum Mam 1190 Molar
Krebsotherium Gui Mam 1191 bis 1192 Isolierter unterer STIPB
lusitanicum Molar
Krebsotherium Gui Mam 1202 Isolierter unterer STIPB
lusitanicum Molar
Krebsotherium Gui Mam 1209 bis Gui Isolierter unterer STIPB
lusitanicum Mam 1217 Molar
Krebsotherium Gui Mam 1225 Isolierter unterer STIPB
lusitanicum Molar
Krebsotherium Gui Mam 82/76 Oberkieferfragment STIPB
lusitanicum
Krebsotherium Gui Mam 156/75 Unterkieferfragment STIPB
lusitanicum
Krebsotherium Gui Mam 9/75 Unterkieferfragment STIPB
lusitanicum
Krebsotherium Gui Mam 22/81 Unterkieferfragment STIPB
lusitanicum
Henkelotherium Gui Mam 1107 bis Gui Isolierte obere STIPB
guimarotae Mam 1113 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1123 bis Gui Isolierte obere STIPB
guimarotae Mam 1134 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1203 bis Gui Isolierte obere STIPB
guimarotae Mam 1205 Molaren




Material

Taxon Sammlungsnummer Bemerkungen derzeitiger
Aufbewahrungsort
Henkelotherium Gui Mam 1100 bis Gui Isolierte untere STIPB
guimarotae Mam 1106 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1114 bis Gui Isolierte untere STIPB
guimarotae Mam 1122 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1134 bis Gui Isolierte untere STIPB
guimarotae Mam 1144 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1199 bis Gui Isolierte untere STIPB
guimarotae Mam 1201 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1218 bis Gui Isolierte untere STIPB
guimarotae Mam 1221 Molaren
Henkelotherium Gui Mam 1226 Isolierter unterer STIPB
guimarotae Molar
Henkelotherium Gui Mam 1227 Isolierter unterer STIPB
guimarotae Molar
Guimarotodus inflatus Gui Mam 121/75A Oberkieferfragment STIPB
Guimarotodus inflatus Gui Mam 121/75B Unterkieferfragment STIPB
Amblotherium gracilis | USNM 2142, USNM 2693 | Unterkieferfragment USNM
Amblotherium debilis AMNH 101133 Unterkieferfragment AMNH
Dryolestes priscus USNM 2722, AMNH Unterkieferfragment USNM / AMNH
101139
Kepolestes USNM 2723 Unterkieferfragment USNM
coloradensis
(=Amblotherium*)
Herpetairus arcuatus USNM 2724 Oberkieferfragment USNM
(=Dryolestes)
Herpetairus humilis AMNH 101130 Oberkieferfragment AMNH
(=Dryolestes*)
Laolestes eminens USNM 2732, AMNH Unterkieferfragmente USNM / AMNH
101121, AMNH 101124,
AMNH 101125,
Melanodon goodrichi AMNH 101131 Oberkieferfragment AMNH
(=Laolestes*)
Melanodon goodrichi | YPM 13749, YPM 13750 | Oberkieferfragmente YPM
(=Laolestes*)
Comotherium richi AMNH 101132 Oberkieferfragment AMNH

*Zuordung des Taxons nach Revision von Martin (1999)
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4.2 Tribosphenida

Um die Funktionalitat der Molaren der Dryolestida zu verstehen, wurden verschiedene Taxa
zum Vergleich herangezogen. Bei der Wahl der Vergleichstaxa spielten verschiedene
Kriterien eine Rolle. Zum einen wurden Gruppen gewahlt, die noch Uber das Grundmuster
des typischen tribosphenischen Molaren im urspringlichen Zustand verfligen, aber auch
Vertreter, die die tribosphenische Grundform der Molaren bereits leicht abgewandelt haben,
und damit fortschrittlicher sind. Zu den Abwandlungen der Grundform, die in der
vorliegenden Arbeit als wichtig erachtet wurden, gehort einerseits die Ausbildung eines
Hypocons am Oberkiefermolaren, der in das Trigonidbecken hinein okkludiert und durch den
Kontakt dort zusatzliche funktionelle Flachen verursacht. Eine andere interessante
Abwandlung ist die bei den Tanreks auftretende Reduktion des Talonidbeckens, in welches
nicht der Protocon greift, sondern der Paracon. Durch diese Abwandlung néhert sich die Form
dieses tribosphenischen Molaren an den pratribosphensichen Zustand an. Die Vergleichstaxa
sollten zudem hauptsachlich ein insektivores oder zumindest ein omnivores
Nahrungsspektrum aufweisen, wie es flr die Dryolestida angenommen wird (Martin 1999;
Martin & Krebs 2000). Als Vertreter fur insektivore Nahrungspraferenz gingen einzelne
Molaren sowie ganze Kiefer von Talpa europaea (Talpidae), Desmana moschata (Talpidae),
Crocidura russula (Soricidae) und Soricella discrepans (Soricidae) aus der Gruppe der
Lipotyphla als Vergleichsmaterial in die Studie ein. Die oberen Molaren von Crocidura
russula und Soricella discrepans zeigen jeweils einen gut entwickelten Hypocon, so dass das
Abnutzungsmuster des Trigonidbeckens dieser Taxa ausschlaggebend fiir deren Auswahl war.
Die ursprungliche tribosphenische Molarenform zeigen der omnivore Vertreter der Metatheria
Amphiperatherium frequens (Herpetotheriidae) und aber auch Monodelphis domestica
(Didelphidae), ein Vertreter der modernen Marsupialia. Die Didelphidae sind in vielen
klassischen Arbeiten bereits als Standard-Vergleichstaxa genutzt worden (z.B. Crompton &
Hiiemé&e 1970). Die reduzierte tribosphenische Molarenform, die dem pratribosphenischen
Molarenmuster am ndchsten kommt, zeigen die zwei Vertreter der Tenrecidae Tenrec
ecaudatus, Echinops telfari und Setifer setosus (Afrotheria).

Die Sammlungen und Institutionen aus denen das verwendete Material stammt sowie die
spezifischen Sammlungsnummern sind der Material-Tabelle (Tab. 02) auf der folgenden Seite

Zu entnehmen:
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Tabelle 02: In dieser Arbeit verwendetes Vergleichsmaterial der Tribosphenida.

Taxon Sammlungsnummer Bemerkungen derzeitiger
Aufbewahrungsort
Talpa europaea M594 Isolierte untere STIPB
Molaren
Talpa europaea M596 Isolierte untere STIPB
Molaren
Talpa europaea M1708 Schédel mit
ausgefallenen
Molaren
Desmana moschata ZIN 98367 Schéadel mit RAS
ausgefallenen
Molaren
Desmana moschata ZIN 98372 Schadel mit RAS
ausgefallenen
Molaren
Crocidura russula M3821 Kiefer- und STIPB
Schéadelfragmente
aus Gewolle,
isolierte Molaren
Soricella discrepans SMNS 44727 (B1 bis G1) | Isolierte untere und SMNS
obere Molaren
Amphiperatherium SMNS 44659 (F1 bis M2) | Isolierte untere und SMNS
frequens obere Molaren
Monodelphis M7087 Schédel, STIPB
domestica entnommene
Molaren
Echinops telfari ET-93-58 Feuchtpraparat, UumMzC
entfleischter
Schadel
Tenrec ecaudatus 43123 Schadel MfN
Tenrec ecaudatus 44578 Schadel MfN
Tenrec ecaudatus 71579 Schadel MfN
Tenrec ecaudatus 8189 Schadel MfN
Setifer setosus 55332 Schadel SMF
Setifer setosus 55333 Schadel SMF
Setifer setosus 81977 Schadel SMF
Setifer setosus 81978 Schadel SMF
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5 Methoden

5.1 Anfertigung von Abgussen und Facettenabdrticken

Fossilien und rezente Stlicke, von denen Abgusse angefertigt wurden, sind zundchst mit
Wasser und Wattestdbchen geséubert worden. Bei starker Verschmutzung wurden die Stiicke
zundchst im Ultraschall-Bad kurz vorgesaubert und anschlieBend mit Wattestdbchen
nachgereinigt. Vor dem Abformen trockneten die Stiicke einige Zeit an der Luft. Auf die so
vorbereiteten Zahne oder Zahnreihen wurde mit Hilfe einer Dispersionspistole die
hochauflésende ~ Zweikomponenten-Abformmasse  Provil® novo Light regular set
(Abformgenauigkeit < 0,1 um) der Firma Heraeus Kulzer (Hanau, Deutschland) aufgetragen,
die sich aufgrund ihrer Beschaffenheit durch Adhasion in die kleinsten Zwischenrdume zieht.
Durch die automatische Mischung beider Komponenten in der Pistole kann Blasenbildung
innerhalb der Abformmasse weitgehend verhindert werden. Da die Abformmasse
silikonbasiert ist, zieht sie sich durch Adhasion in alle Zahnzwischenrdume und bietet so
hochprazise Negativformen der originalen Oberflache. Die Abformmasse erhértet innerhalb
von zwei Minuten und kann nach der Polymerisation sofort von der Oberflache abgehoben
und weiterverarbeitet werden, was einer schnellen und prézisen Weiterverarbeitung sehr
zutraglich ist. Im Falle von sehr kleinen Einzelzahnen und Zahnreihen wurde auf eine zweite
stabilisierende Lage verzichtet, um die Stiicke nicht zu schadigen. Diese stabilisierende Lage
wird bei groReren Stiicken mit Provil® novo Putty regular set (Heraeus Kulzer) aufgebaut.
Diese Abformmasse besteht ebenfalls aus zwei Komponenten, die jedoch manuell verknetet
werden muss. Aus der Negativform wird nach dem Erhérten mit Hilfe von Kunstharz
(Epoxydharz) ein Abguss hergestellt. Dazu wird eine noch fliissige Mischung aus RenLam®
M und dem Harter HY 956 der Firma Huntsman im Verhéltnis 100:20 in die Negativform
gegeben. Um Blasenbildung weigehend zu vermeiden, wird die Kunstharzmasse mit Hilfe
eines weichen Pinsels in die schlecht erreichbaren Stellen gebracht, und zuséatzlich die Form
mehrmals fur wenige Sekunden auf eine Rittelplatte gehalten. AnschlieRend wird das Ganze
uber Nacht im Trockenofen bei 45°C gehartet. Am néchsten Tag ist das Kunstharz

ausgehértet und kann aus der Negativform gel6ést werden.
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Abb. 09: a) Original-Zahn von Dryolestes leiriensis (Gui Mam 1155) unter dem
Rasterelektronenmikroskop. b) Im Vergleich dazu der Abdruck der Facette 1 vom gleichen
Exemplar. Man kann die hohe Abbildungsgenauigkeit (< 0,1 pum) der Abdruckmasse
erkennen. Dunkelgriin zeigt sich hier Provil® novo Light regular set auf dem hellgriinen
Sockel aus Provil® novo putty regular set.

Um einzelne Facettenabdriicke zu nehmen, wurde mit Hilfe einer Prapariernadel ein Tropfen
von Provil® novo Light regular set (Heraeus Kulzer) auf die betreffende Flache gegeben.
Dieser wurde nach der Verfestigung mit Hilfe der Prapariernadel abgenommen und auf einen
noch weichen nicht verfestigten Sockel aus Provil® novo Putty regular set, mit der Riickseite
nach unten, tberfihrt (Abb. 09). Die Abbindezeit des Sockels ist etwas langer als fir die
Abdruckmasse die fur die Facette verwendet wurde, so dass der Sockel zum Zeitpunkt der
Ubertragung des Facettenabdrucks noch nicht verfestigt ist und der Facettenabdruck noch
nachjustiert werden kann. Mit Hilfe der Prapariernadel wurde in die noch weiche
Sockelmasse die Orientierung sowie Facetten- und Stlicknummer (bertragen. Aufgrund der
hochprazisen Abbildungsfahigkeit von Provil® novo Light regular set im um-Bereich
(Abb. 09 b) kann der Abdruck einer Facette unter dem Rasterelektronenmikroskop oder dem

Konfokalmikroskop verwendet werden.
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5.2 Rasterelektronenmikroskopie und Auflichtmikroskopie

Eine klassische Untersuchungsmethode fur die Betrachtung von Zahnoberflachen ist die
Rasterelektronenmikroskopie (REM), die auch in der vorliegenden Arbeit zur Dokumentation
der unterschiedlichen Strukturen auf den Molaren der Dryolestida herangezogen wurde.
Gerade fur sehr kleine Objekte, wie etwa die hier beschriebenen Einzelz&hne der Dryolestida
(1 bis 3 mm), bietet sich diese Form der Untersuchung an. Die mit dem Rasterelektronen-
mikroskop erzeugten Bilder werden durch Rastern des Objektes mit einem Elektronenstrahl
erzeugt, der in einem bestimmten Muster Uber den zu vergréRernden Teil der
Objektoberflache gefiihrt wird. Die Abbildungen der Objektoberflachen weisen eine sehr
hohe Tiefenschéarfe auf, die fir eine gute Dokumentation der feinen Striae auf der
Schmelzoberflache oder auch der kleinen Facetten notwendig ist, und mit dem Binokular
nicht erreicht werden kann. Die zu Objekte werden fur die Untersuchung im REM zunéchst
mit einer elektrisch leitenden Schicht beschichtet, nachdem sie mit einem speziellen Kleber
(Leit-C, Plano GmbH, Marburg, Deutschland) auf einem Objekttrager fixiert wurden. Zur
Bedampfung wurde ein Cressington Sputter Coater 108 auto verwendet, der in einer
Argonatmosphare von 0,1 mbar unter einem Sputterstrom von 30 mA eine diinne Goldschicht
auf die Objekte auftragt. Das Gerat arbeitet bei einer Spannung von 450-650 V. Der
Besputterungsprozess wurde nach Standardeinstellungen fiir jeweils 180 Sekunden pro Objekt
durchgefuhrt. Die so vorbereiteten Objekte wurden mit dem Camscan MV 2300
Rasterelektronenmikroskop (Tescan, Dortmund, Deutschland) des Steinmann-Instituts
untersucht. Das Gerét produziert 256 Grauwerte bei einer Energie von 20kV.

Zusétzlich wurde mit Auflichtmikroskopie gearbeitet, um die Facetten der Oberflachen ohne
vorherige Bedampfung zu erfassen. Ein Vorteil der Auflichtmikroskopie ist, dass
Schlifffacetten auf Molaren unter dem Auflicht reflektieren (Abb. 06 b, c¢). Zur
Befundaufnahme von Strukturen wurde ein Binokularmikroskop Discovery V12 (Zeiss, Jena,
Deutschland) verwendet. Die Strukturen wurden mit Hilfe eines Binokulars Leica MZ16
(Leica, Solms, Deutschland) mit einer Digital-Kamera JVC KY-F70B (JVC, Niederlassung
Friedberg, Deutschland) aufgenommen, das in der Lage ist, z-Stapel zu erzeugen zur
Erhohung der Tiefenschérfe. Dabei werden mehrere Aufnahmen bei verschiedener Fokushthe

miteinander verrechnet (Software Diskus, Kénigswinter, Deutschland).
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5.3 Computertomographie

Drei verschiedene Systeme wurden zur Erstellung der CT-Daten genutzt. Die ersten Scans
stammen vom Max-Planck-Institut fir evolutiondre Anthropologie Leipzig. Mit dem dort
vorhandenen SkyScan 1172 Desktop Mikro-CT (SkyScan, Kontich, Belgien) wurden Scans
von Einzelzéhnen sowie Kieferfragmenten erstellt. Einzelz&hne wurden in mehreren Lagen in
einem schmalen Plexiglasrolichen (8 cm x 2 cm x 2 cm) gleichzeitig gescannt. Durch
Schaumstoffschichten wurde jede Lage von der folgenden getrennt. Eine Lage enthielt je nach
Grole der einzelnen Zahne mindestens vier bis hochstens 19 Stiicke. Durch diesen Aufbau
konnte eine sehr hohe Anzahl von Zahnen mit einer Auflésung von 5,9 pum bis 7,9 um
gescannt werden. Wahrend des Scanvorgangs wird die Probe um 360° um die eigene Achse
gedreht und von allen Seiten von Rontgenstrahlen durchstrahlt. Die produzierten VVoxel dieses
Systems sind isotrop, also in alle Richtungen gleich lang. Gescannt wurde durchgehend mit
einer elektrischen Spannung von 100 KV bei einer Stromstérke von 100 pA.

Innerhalb des Projekts EC-440 (,,Analysis of the chewing cycle in Mesozoic Mammals*) der
European Synchrotron Radiation Facility (ESRF, Grenoble, Frankreich) konnten mehrere
Dryolestiden-Molaren in  verschiedenen Abnutzungsstadien mit Synchrotron-Micro-
tomographie gescannt werden. Die Synchrotron-Technologie zeichnet sich durch
monochromatische Roéntgenstrahlen aus, die einen sehr enggeblindelten Rontgenstrahl
ermoglichen. Bei den konventionellen Rontgenquellen sind die Strahlen in der Regel
polychromatisch, was oft zu sogenannten ,,beam hardening* Artefakten (Brooks & Di Chiro
1976) auf den rekonstruierten Schnitten fuhren kann. Der Grund fir diese Artefakte sind die
verschiedenen Absorptionsraten fiir Rontgenstrahlen, die die unterschiedlichen Materialen
eines Stuckes (z.B. Schmelz und Dentin, oder Sediment und Knochen) in Abhéngigkeit ihrer
jeweiligen Dichten aufweisen (Brooks & Di Chiro 1976; Grine 1991; Salvo et al. 2003). Da
die niedrigen Energien eines Rontgenstrahls vom zu scannenden Objekt tendenziell starker
absorbiert werden als die hohen Energien, wird der harte Teil des Rontgenspektrums des zu
ubertragenen Strahls dominanter, was auf den rekonstruierten Schnitten eine t&uschende
Steigerung des linearen Absorptionskoeffizienten zur Folge hat (Tafforeau et al. 2006). Diese
Artefakte &uBern sich durch aufgehellte und unscharfe Objektrander oder durch
Verschleierung bestimmter Strukturen aufgrund von hellen Ringbildungen, die sich durch den
gesamten Bildstapel ziehen und zu Missinterpretationen und Messfehlern fuhren kdnnen

(Grine 1991). Solche Artefakte konnen bei einem Scan mit monochromatischen
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Rontgenstrahlen, wie sie am Synchrotron produziert werden, ausgeschlossen werden. Durch
den stark gebiindelten Strahl, der zusétzlich mit sehr hoher Intensitat auf das Objekt trifft,
wird der ,beam hardening“ Effekt verhindert und eine akkuratere Zuordnung der
Absorptionsinformation zum jeweiligen Material und seiner Dichte erreicht. Es entsteht eine
sehr scharfe Abbildung des Objektes mit hoher Kontrast- und Ortsauflosung im
rekonstruierten Bilderstapel. Die fossilen Einzelzahne wurden auf der Beamline ID19 mit
einer Auflésung von 2,75 um VoxelgroRe und 2,07 um VoxelgroBe gescannt, unter der
Verwendung von einem monochromatischen Rontgenstrahl mit einer Energie von 25 keV
(Kiloelektronenvolt) und mélkigem Phasenkontrast.

Seit Mai 2009 besitzt das Steinmann-Institut der Universitdt Bonn ein eigenes Micro-CT der
Firma GE Measurement & Control Solutions aus der Produktlinie Phoenixix-ray, Modell
vitomelx s 240, mit dem weitere Einzelzdhne der Dryolestida und verschiedene rezente sowie
fossile Tribosphenida-Bezahnungen fir die vergleichenden Untersuchungen gescannt wurden.
Das Gerat produziert Bilder von 1024x1024 Pixel, und die das Volumen aufbauenden Voxel
sind isotrop. Die GroRe eines Voxels hangt von der GroRe des gescannten Stiickes ab. Im
Falle der Einzelzahne konnte eine Auflésung zwischen 3 um und 6 pum erzielt werden,
abhangig von der jeweiligen GroRe eines Zahns. Ganze Kiefer wurden in Teilen zu 12 um
gescannt und spater zusammengesetzt. Die elektrische Spannung variierte beim Scannen je
nach dem Erhaltungszustand des Objektes von 85 kV bis 150 kV. Die jeweilige Stromstérke
lag ebenfalls abhéngig vom Objektzustand zwischen 60 WA und 120 pA.

Die Objekte wurden in den drei Systemen schrittweise rotiert und die Aufnahmen per
Rickprojektionsalgorithmus (weitverbreitet bei der CT-Technologie ist hier der Feldkamp-
Algorithmus (Feldkamp et al. 1984)) mit der jeweiligen zum System gehérenden CT-
Rekonstruktionssoftware zu Schichten zusammengesetzt. Aus diesen Schichten wird
anschlielend das rdumliche Objekt mit Hilfe der im folgenden Kapitel 5.4 beschriebenen

Software zusammengesetzt (http:/www.volumegraphics.com/download-center/glossar.htm).
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5.4 3D-Oberflachen-Generierung

Die von den unterschiedlichen CT-Geraten erstellten Volumendaten sind die Basis fir
virtuelle Polygonmodelle, die anschliefend mit Hilfe von Inspektionssoftware vermessen
werden konnen (die verwendete Inspektionssoftware wird unter Punkt 5.5 aufgefuhrt). Die
Rohdaten, die von dem jeweiligen Geréat generiert werden, sind zun&chst ein reines Spektrum
an Grauwerten, die die unterschiedlichen Dichten des gescannten Materials darstellen. Diese
Grauwerte werden in dreidimensionale Voxel (Ubersetzt, die Informationen Uber die
Auflésung des Scans enthalten und damit auch die Schnittdicke festlegen. Anhand dieser
Grauwerte kann mit Hilfe eines gewéhlten Schwellenwertes das jeweilige Material
ausgewahlt und als Oberflache dargestellt werden. Diese Oberflachen sind zundchst noch
sogenannte ,,Isosurfaces”, Punktwolken aus den Grauwerten mit gleicher Dichte. Diese
Volumendateien sind im Allgemeinen sehr groR und ihre Ubertragbarkeit auf andere
Computersysteme dadurch umsténdlich. Durch die Reduktion der Volumendaten auf reine
Polygonoberflacheninformationen in Form von Stl- oder Ply-Formaten werden die Dateien
signifikant kleiner als die Volumendateien. Sie sind somit leichter auf andere
Computersysteme zu Ubertragen und mit zusatzlicher Software, je nach Fragestellung, gut zu
bearbeiten (http://volumegraphics.com/download-center/glossar.htm). Diese Polygone werden
basierend auf den ,Isosurface“-Modellen generiert, indem entlang der ,Isosurface®-
Oberflache ein Netz aus Dreiecken gelegt wird, die jeweils tber Vertices (Knotenpunkte
zwischen den Dreieckspitzen) oder entlang ihrer Kanten miteinander verbunden sind. Dieses
Netz wird mit Hilfe eines Oberflachen-Extraktions-Algorithmus anhand der urspringlichen
,Isosurface“-Oberflache berechnet. Es wird nicht, wie beispielsweise im Falle von internen
Strukturen durch Segmentierung, also manueller Markierung der Strukturen auf jedem Schnitt
und anschlieBender Interpolation dieser Markierung, erstellt. Zur Erstellung der 3D-
Oberflachen wurden VG Studio Max (Version 2.1, Volume Graphics, Heidelberg,
Deutschland) und Avizo® (Version 6.0, Mercury Computer Systems Inc., Berlin,
Deutschland) verwendet.

Bei der Extraktion der Polygonoberflache spielt die Auflosung der Volumendatei eine
wesentliche Rolle. Je hoher die Auflésung, desto kleiner die Dreiecke, die bei der Extraktion
erstellt werden, und damit desto hoher aufgeldst die 3D-Oberflache. Damit vergrofert sich
wiederum die Stl- oder Ply-Datei. Die GroRe dieser Dateien ist ausschlaggebend fur die

Handhabung in der Inspektionssoftware, da diese Oberflachen allein flr die Darstellung viel
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Abb. 10: a) Linker
unterer  Molar  von
Krebsotherium lusitani-
cum (Gui Mam 1209)
mit Schlifffacette auf der
mesialen Seite.
b) 3D-Oberflache des
gleichen Exemplars
,  erstellt aus CT-Daten des
" Micro-CTs Phoenixix-
ray, Modell vitomelx s
240.

Arbeitspeicher benodtigen. Oftmals limitiert auch das Programm selbst die Grolie der Daten,
die geladen werden kénnen. Zum Beispiel darf eine 3D-Modell-Datei im Falle des ,,Occlusal
Fingerprint Analysers* (OFA) bei einem 2 Gigabyte RAM-System nicht die GréRe von zwei
Millionen Dreiecken Uberschreiten, damit das Programm fehlerfrei arbeiten kann. Bei den
durch monochromatische Rontgenstrahlen erstellten hoch aufgeldsten Synchrotron-Scans ist
dies besonders problematisch, da eine Oberflaiche schnell zwei Millionen Dreiecke
uberschreiten kann. Auf den extrem hoch aufgelésten Oberflachen kann man die Striationen
auf dem Modell sehen und vermessen, allerdings sind sie fur eine Bearbeitung mit dem OFA
zu grof3, so dass die Anzahl der Dreiecke erst reduziert werden muss. Dieses geht mit dem
Verlust von Strukturen auf den virtuellen Oberflachen einher, da diese bei der Reduktion
einfach gerundet werden. Dieses ist jedoch fur die Verwendung im OFA tolerierbar. Eine
Reduktion kann mit Hilfe der eben genannten Programme oder dem im folgenden Kapitel

aufgefiihrten Programm Polyworks® vorgenommen werden.
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5.5 Software fur Messungen und Analyse der 3D-Oberflachen

Die mit Hilfe von VG Studio Max und Avizo® produzierten Polygonmodelle wurden mit
unterschiedlicher Inspektionssoftware weiter bearbeitet. Geometrie und Topographie der
Molaren wurde mit Hilfe von Polyworks® (Version 11.05, InnovMetric Software Inc.,
Quebeque, Kanada) editiert und vermessen. Diese Software wurde fur die industrielle
Anwendung entwickelt und verflgt Uber unterschiedlichste Funktionen, mit denen
Polygonmodelle bearbeitet werden koénnen. So konnten mit Hilfe dieser Software
beispielsweise die Schlifffacetten der Molaren nach dem Farbcode von Crompton (1971)
eingefarbt werden und die Entwicklung dieser Facetten Uber die unterschiedlichen
Abnutzungsstufen hinweg analysiert werden. Dazu werden sowohl die Grof3en dieser Facetten
als auch der Einfallswinkel der Flachen, auf denen diese Facetten liegen, aufgenommen.
Zusatzlich verfigt Polyworks® tber die Moglichkeit, die verschiedenen Hohen eines
Polygonmodells zu einem Referenzelement in unterschiedlichen Farben anzugeben und dieses
in Form von Falschfarben und Isolinien wiederzugeben, so dass topographische Unterschiede
dargestellt werden kdnnen. Als Zusatz wurde in der vorliegenden Arbeit in der
Zusammenarbeit mit Peter Goddertz (Steinmann-Institut fur Geologie, Mineralogie und
Paldontologie, Universitat Bonn) auf den Grundlagen von Lazzari et al. (2008; 2008) die
Software SlopemapCreator geschrieben, die auf den topographischen Modellen anhand der
Isolinien die Steilheit der Topographie farblich kennzeichnen kann. Der SlopemapCreator
(Version 1.0, Steinmann-Institut, Abteilung Paldontologie, Universitdt Bonn, Deutschland)
erstellt anhand von 2D-Isolinienkarten farbige Karten, indem der Breite eines Abstands
zwischen zwei Isolinien eine bestimmte Farbe zugeordnet wird. Die Zuordnung ist wie folgt:
sehr enge Abstdnde werden rot eingefarbt, mittlere Abstdnde gelb und sehr weite Abstande
grin, das heil3t steile Flachen erscheinen in der Karte in Rot, flache Bereiche in Grin und
dazwischenliegende in Gelb. Auf diese Weise kann schnell ein visueller Eindruck der
Gestaltung der Oberflache erlangt werden. Um den SlopemapCreator vergleichend anwenden
zu konnen, mussen Isolinienkarten der jeweiligen Molaren erstellt werden. Dazu missen die
Polygonmodelle der Molaren mit Hilfe von Polyworks® IMedit zunichst auf die gleiche
GroRe skaliert werden. Fur jedes Modell wird die GroRe nach der Formel aus Kapitel
., Topographische Reliefanalyse* (Seite 82) neu berechnet. AnschlieBend wird an einer
vergleichbaren Stelle eine Referenzebene verankert (vorzugsweise der Krone-Wurzel-

Ubergang). Mit Bezug zu dieser Referenzebene kdnnen mit Hilfe von Polyworks® IMinspect
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parallele Schnitte durch die Modelle gelegt werden, die einen definierten Abstand haben.
Dieser wird bei allen skalierten Modellen immer gleich gewéhlt. Die Projektion dieser
Schnitte auf die Referenzebene ergeben die Isolinienkarten, von denen ein Snapshot als
Grundlage fiir den ,,SlopemapCreator* dient.

Die eigens in der Forschergruppe 771 entwickelte Software ,,Occlusal Fingerprint Analyser* -
OFA (verschiedene Versionen, ZiFiLo IT Ltd. & Co. KG, Ober-Ramstadt, Deutschland) gibt
die Mdoglichkeit, virtuelle Modelle von Einzelzéhnen oder Zahnreihen in Okklusion zu
bringen und die Kollisionen von Unterkiefer und Oberkiefer zu detektieren. Dem Unterkiefer
wird bei der Simulation die aktive Rolle zugewiesen, indem dieser gegen den passiven
Oberkiefer verschoben wird. Die Kollisionen werden in Form von farbigen Flachen pro
Zeitschritt der Bewegung angegeben, wahrend sich der Unterkiefer entlang eines
vorgegebenen potenziellen Pfades bewegt. Dieser Pfad wird aus Voruntersuchungen
(Topographie, Striae etc.) zundchst angenommen und kann mit Hilfe der Orientierung am
Koordinatensystem der Szene in den OFA eingegeben werden. Die Vorgaben fur den
Bewegungspfad kdénnen anschliefend durch den virtuellen Verschub von Unterkiefer zu
Oberkiefer getestet werden. Die Besonderheit bei der Art der Simulation des
Mastikationsvorgangs mit dem OFA ist, dass im Verlauf des Berechnungsprozesses der aktive
Unterkiefer nicht starr dem vorgegebenen angenommenen Pfad folgt, sondern dass bei
eventuellen Unwegsamkeiten das Programm eine Umgehungsmoglichkeit berechnet. So
werden Richtungswechsel im Bewegungsablauf oder auch mdgliche Unwegsamkeiten von
Zahnstrukturen, wie etwa Hocker oder Kanten, sichtbar, die bei herkémmlicher Manipulation
mit beispielsweise physischen Modellen nicht offensichtlich wéren. Die physische
Manipulation von Kiefern oder Modellen verhindert zudem die Sichtbarkeit der in Kontakt
tretenden Flachen, was zu Fehlinterpretationen fiihren kann. Die Simulation des
Mastikationsvorgangs mit dem OFA ist unabhéngig von der GrolRe der zu untersuchenden
Molaren (Zoom-Funktion). Zusatzlich kénnen Polygone durchscheinend dargestellt werden,
was den Blick auf die kollidierenden Areale der Okklusionsflaichen wahrend der
Mastikationsbewegung frei gibt. Trifft ein Polygonmodell auf das zweite und kommt es zu
einer Ablenkung aufgrund von Unwegsamkeiten, berechnet das Programm alle Mdglichkeiten
eines Ausweichmanoévers. Dann veranlasst das Programm ein Ausweichen des aktiven
Polygonmodells auf einen Pfad, der moglichst nah am vorgegebenen Pfad orientiert ist. Der
neuberechnete Pfad kann von dem vorgegebenen Pfad deutlich abweichen. Der OFA bietet
die Moglichkeit den neuberechneten Pfad separat auszugeben, so dass die Abweichung von

dem vorgegebenen angenommenen Pfad interpretiert werden kann. Zusatzlich lassen sich die
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Areale der funktionellen Kontaktflachen erfassen sowie deren Entwicklung Uber den
Bewegungsablauf hinweg. Die Informationen zu jeder Kontaktflache werden pro Zeitschritt
des Bewegungsablaufs aufgenommen und lassen sich zur Auswertung in Tabellenform
exportieren. Unterschiede kdnnen auf diese Weise nach der Auswertung in Diagrammform

aufgezeigt und interpretiert werden.
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5.6 Mikrotexturanalyse

Seit einigen Jahren werden industriell eingesetzte Verfahren der Materialforschung fur die
Analyse von Zahnoberflachen angewandt (Ungar et al. 2003; Scott et al. 2005; Kaiser &
Brinkmann 2006; Schulz et al. 2010). Das konfokale Mikroskop hat sich hierbei zu einem
etablierten Forschungsgerat entwickelt, das die geometrische VVermessung einer Oberfl4che
mit Hilfe eines beugungsbegrenzten Lichtflecks vornimmt, der die Oberfliche Punkt fur
Punkt abrastert und nicht die gesamte Flache beleuchtet. Im Unterschied zur konventionellen
Mikroskopie ist die Abbildungsqualitat eines Objektes bei der konfokalen Mikroskopie nicht
ausschlieBlich von der Optik abhanging, sondern wird auch durch die konfokale Blende und
die Digitalisierung der Objektinformation beeinflusst. Mit dem konfokalen System wird eine
Probe punktweise bestrahlt, und die dabei entstehenden physikalischen Wechselwirkungen
(z.B. Fluoreszenz), die auf der Objektstelle hervorgerufen werden, werden als zusatzliche
Informationen gemessen. Bei diesem Verfahren féllt der fokussierte Lichtstrahl von der
Objektoberflache direkt zuriick durch eine Lochblende im Strahlengang des Lichts und die
Lichtintensitat des reflektierten Lichts kann durch dasselbe Objektiv detektiert werden.
Lichtstrahlen, die wvon auBerhalb der Scharfeebene kommen, werden durch die
zwischengeschaltete Lochblende blockiert, und es wird so eine groRere Bildgenauigkeit
erreicht. Durch diesen Aufbau verringert sich die Schéarfentiefe erheblich, wodurch wiederum
die Auflésung entlang der optischen Achse (z-Richtung) steigt. Durch den symmetrischen
Aufbau des Objektiv-Blenden-Systems sind zwei Blenden und der Punkt des Objekts, der von
dem Lichtstrahl abgetastet wird, in der Brennebene der Linsen (konfokal). Zusétzlich sorgt
die pixelweise Detektion der Lichtintensitat des einzeln angestrahlten Punktes der Oberflache
und die Digitalisierung der Objektinformation in Form von hochauflésenden Bilddaten fir
eine optimale Ausgabe der Daten. Konfokal-Mikroskope erlauben durch die hohe axiale
Auflésung die Aufnahme von mehreren Bildern in verschiedenen Schérfeebenen, aus denen
dann ein scharfes, dreidimensionales Bild der Oberflache erzeugt werden kann.

Das in der vorliegenden Arbeit verwendete Konfokalmikroskop psurf Custom (Nanofocus
AG, Oberhausen, Deutschland) steht am Biozentrum Grindel des Zoologischen Museums der
Universitat Hamburg. Die Auflésung, mit der die Oberflache abgetastet wird, betragt in x-
und y-Richtung 0,16 um und in z-Richtung 0,06 um. Es werden visuelle Daten gewonnen mit

einer Bildauflésung von 160 x 160 um, die zuséatzlich nach VVorzugsrichtung und Isotropie der
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gescannten Flache an einem Messpunkt ausgewertet werden. Die Datenaufnahme erfolgte in
Kooperation mit Dr. Ellen Schulz.
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6 Abnutzungsmuster der Molaren der Dryolestida

6.1 Abnutzungsstadien fur Molaren der Dryolestida

Die hier vorliegende Arbeit fult hauptsachlich auf Untersuchungen an Einzelzahnen.
Vorliegende Kieferfragmente von sowohl Ober- als auch Unterkiefer wurden unterstutzend
hinzugezogen, um Zahnpositionen grob zu lokalisieren und Zusammenhdnge zwischen
Strukturen zu erkennen. Aufgrund der sehr ahnlichen Form der Molaren in jeder Position der
Zahnreihe ist eine exakte Zuordnung der Einzelzéhne nicht mdglich. Die genaue Betrachtung
der Abrasions- und Attritionsmuster erlaubt jedoch eine naherungsweise Zuordnung der
Positionen. Aufgrund der sequenziellen Eruption der Molaren von anterior nach posterior
(Martin 1997) zeigen die vorderen Molaren innerhalb einer Zahnreihe deutlich stérkere
Abnutzungsspuren als die hinteren. Molaren der hinteren Positionen sind kleiner und
morphologisch vereinfacht, wodurch hier eine prézise Okklusion vermutlich verhindert wird.
Dieses &ulert sich in abweichenden Abnutzungsmustern. So zeigen die hintersten Molaren im
Unterkiefer oft stark abgenutzte Trigonide mit stark abgeflachten Hauptspitzen in
Kombination zu kaum eingeschliffenen Hypoflexidstrukturen.

Um die Entwicklung der Abnutzungsstrukturen der Bezahnung der Dryolestida im Laufe der
Abnutzung darstellen zu kénnen, wurde der Zustand der Einzelzdhne in Stadien unterschieden
(Schultz & Martin 2011). Fur die Einteilung und die Beschreibung der Charakteristika der
einzelnen Abnutzungsstadien wurden im Falle von unteren Molaren diejenigen herangezogen,
die zwischen Trigonid und Talonid einen vergleichbaren Zustand der Abnutzung zeigen.
Einige der untersuchten Molaren zeigen ein stérker abgenutztes Trigonid als das Talonid und
umgekehrt. lThre Einordung in eine Kategorie der festgelegten Abnutzungsstadien ist damit
nicht eindeutig. Bei den oberen Molaren wurde ebenfalls auf eine méglichst &hnlich starke
Abnutzung von ,primdrem Trigon“ und Parastyl geachtet. Der Vergleich mit intakten
Zahnreihen zeigt, dass sich Einzelzdhne mit diesen Eigenschaften - gleicher Grad der
Abnutzung zwischen Trigonid und Talonid bzw. ,,primdren Trigon®“ und Parastyl - in
vorderen bis mittleren Positionen befinden, also m1/M1 und m5/M5. Ein Schema der
Charakteristika der Abnutzungsstadien zeigt Abb. 11.
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Stadium I:

In diesem Stadium zeigen die oberen wie auch die unteren Molaren nahezu keine Usur und
nur vereinzelt Abnutzungsstrukturen auf den Oberflachen. Auf der mesialen und distalen
Flanke der oberen Molaren zeigen sich dorsal von der Metacrista und auch der Paracrista
keine oder nur sehr leichte Striationen auf der Schmelzoberflache. Beide Scherkanten sind
intakt und noch ganz mit Schmelz bedeckt. Die Usurfacetten, die in spateren Stadien auf den
nahezu vertikalen Flanken und auf der zusétzlichen Scherflache dorsolingual vom Parastyl
entstehen, sind noch nicht vorhanden oder nur in Form der wenigen Striationen angedeutet.
Sie lassen sich somit noch nicht deutlich vom umgebenden Schmelz abgrenzen. Die
zusétzliche Scherflache des Parastyls, die mesial vom primaren Trigonbecken angelegt ist,
zeigt keine oder nur sehr geringe Abnutzungsspuren, wie etwa vereinzelte Striationen. Die
drei Hauptspitzen Paracon, Metacon und Stylocon zeigen noch keine oder nur sehr gering
abgeflachte Spitzen (,,apical wear®), jedoch ist ein Durchbruch zum Dentin noch nicht
erkennbar.

Untere Molaren dieses Stadiums zeigen keine oder nur sehr wenige Striationen auf den

mesial
Abnutzungsstadien

on

Facette 2

At freigelegtes Dentin

Abb. 11: Schematische Darstellung der Abnutzungsstadien I-V. a) Obere Molaren mit zunehmender
Abnutzung. Gekennzeichnet sind neben den Facetten 1, 2 und 3 auch die freigelegten Dentinfelder.
b) Untere Molaren mit den Positionen der entsprechenden Facetten 1, 2 und 3. Auch hier sind die
Dentinfelder gekennzeichnet. Modifiziert nach Schultz & Martin (2011).
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nahezu vertikalen Schmelzflachen ventral der beiden Scherkanten Protocristid und
Paracristid. Auf diesen Flachen und in der Rinne der Hypoflexidstruktur sind Usurfacetten
noch nicht vorhanden oder durch die wenigen Striationen nur leicht angedeutet. Eine
deutliche Abgrenzung der Facetten zum umgebenden Schmelz ist jedoch nicht entwickelt. Die
drei Hauptspitzen Protoconid, Paraconid und Metaconid zeigen keine oder nur geringe
Abflachung der Spitzen und keinen Durchbruch zum darunter liegenden Dentin. Die beiden
Scherkanten Protocristid und Paracristid sind intakt und in ganzer Lange mit Schmelz

bedeckt. Sie zeigen ebenfalls keinerlei Freilegung des Dentins.

Stadium I1:

Oberkiefermolaren zeigen in diesem Stadium deutliche Striationen auf den Flachen dorsal
von Paracrista und Metacrista. Die Striationen befinden sich auf deutlich abgesetzten
Usurfacetten, bei denen der glattpolierte Bereich scharf vom umgebenden Schmelz getrennt
ist. Die dorsolingual vom Parastyl liegende Scherflache zeigt Nutzungsspuren in Form von
zahlreichen Striationen, zusatzlich kann hier teilweise Dentin freigelegt sein. Die drei
Hauptspitzen Paracon, Metacon und Stylocon zeigen abgeflachte Zahnspitzen mit maRig
freigelegtem Dentin. Zwischen Schmelzkante und Dentin ist deutlich eine Stufe zu erkennen,
da das Dentin ausgekolkt ist. Entlang der Scherkanten Paracrista und Metacrista ist die
Schmelzbedeckung auf ganzer Lange angeschliffen mit maRiger Freilegung des Dentins. An
einigen oberen Molaren dieses Stadiums ersteckt sich das freigelegte Dentin an den
Scherkanten nicht Uber die gesamte bucco-linguale Lange, sondern ist durch noch vereinzelt
stehen gebliebene Schmelziiberdeckungen oder Schmelzstege unterbrochen.

Untere Molaren im Stadium Il zeigen deutliche Striationen auf den nahezu vertikalen
Schmelzflachen ventral der beiden Scherkanten Protocristid und Paracristid. Diese Striationen
sind auf die Usurfacetten 1 und 2 begrenzt, die sich aufgrund des deutlichen Einschleifens in
Form von Licht reflektierenden Flachen vom umgebenden Schmelz absetzten. Die Rinne der
Hypoflexidstruktur zeigt Abnutzungsspuren in Form von deutlichen Striationen und
Ausdiinnung der Schmelzbedeckung. Sogar erste Freilegung des Dentins in der Rinne ist
maoglich, jedoch nie entlang der gesamten Struktur. Facetten 1 und 3 konnen in diesem
Stadium bereits fusioniert vorliegen. Die Spitzen von Protoconid und Metaconid sind sichtlich
abgeflacht und das Dentin ist an diesen Stellen maRig freigelegt. Es erscheint ausgekolkt und
liegt etwas tiefer als der umgebende Schmelzrand. Am Paraconid ist deutlich mehr Dentin
freigelegt als an den anderen beiden Spitzen. Das Dentinfeld kann sich hier nahezu entlang

der gesamten bucco-lingualen L&nge des Paracristids erstrecken, jedoch ist es bei zahreichen
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unteren Molaren dieses Stadiums nur auf dem lingualen Teil der Scherkante vorhanden. Der
buccale Teil dieser Kante, die zum Protoconid fiihrt, kann noch vollkommen mit Schmelz
bedeckt sein. Das freigelegte Dentin erscheint hier auf der mesialen Seite nicht ausgekolkt,

sondern schliet auf gleicher Hohe mit dem Schmelz ab.

Stadium I11:

Die Usurfacetten auf den mesialen und distalen Flanken der oberen Molaren dorsal der beiden
Scherkanten Paracrista und Metacrista sind in diesem Abnutzungsstadium bereits deutlich
eingeschliffen und zeigen Striationen. Die Facetten sind im Vergleich zu denen des
vorherigen Stadiums groRer, und die benachbarten Facetten 1 und 3 vereinigen sich zu einer
einzigen Flache. Die Scherflache, die dorso-lingual vom Parastyl gelegen ist, zeigt deutliche
Abnutzung. Auf der gesamten Flache ist das Dentin freigelegt und zeigt Striationen auf dem
Dentin. Entlang der beiden Scherkanten Paracrista und Metacrista ist Dentin auf der gesamten
bucco-lingualen Lange freigelegt. Zwischen Paracon und Metacon sowie zwischen Paracon
und Stylocon kann ein Schmelzsteg auf der Metacrista, beziehungsweise auf der Paracrista,
erhalten sein, so dass in diesem Stadium die freigelegten Dentinfelder der drei Hauptspitzen
noch separiert vorliegen.

Auch bei den unteren Molaren sind die Usurfacetten deutlich eingeschliffen und weisen starke
Striationen auf. Zusatzlich sind sie im Vergleich zu den Facetten des Stadiums Il groRer.
Facette 1, die ventral vom Protocristid auf der distalen Flanke des Trigonids liegt, geht in
Facette 3 Uber, welche in der nach buccal abfallenden Rinne der Hypoflexidstruktur lokalisiert
ist. Als Resultat des fortschreitenden Einschleifens der Facette 3 ist innerhalb der Rinne auf
der gesamten Léange Dentin freigelegt, und nahezu die gesamte Schmelzbedeckung ist
abgetragen. Auf der freigelegten Dentinoberflédche sind deutliche Striationen zu erkennen. Die
freigelegten Dentinfldchen der abgeflachten Zahnspitzen von Protoconid und Metaconid, die
aufgrund von ,,apical wear* entstanden sind, zeigen sich in diesem Stadium grof3er und ziehen
sich jeweils von beiden Seiten, also vom Protoconid nach lingual und vom Metaconid nach
buccal, entlang der Scherkante des Protocristids. Das Dentin erscheint entlang der Kante
ausgekolkt und liegt etwas tiefer als der umgebende Schmelzrand. Beide Dentinfelder sind in
diesem Stadium noch durch einen schmalen Schmelzsteg, der in der v-formigen Vertiefung
des Protocristids stehen geblieben ist, voneinander getrennt. Vom Paraconid aus zieht sich das
ausgeweitete Dentinfeld, welches nun auch auf den buccalen Teil dieser Scherkante
ubergreift, entlang des nahezu gesamten Paracristids und kippt nach mesial ab. Eine

Verbindung zum freigelegten Dentin des Protoconids besteht in diesem Stadium noch nicht,
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da auf der mesialen Seite des Dentinfeldes des Protoconids noch ein Schmelzsteg verbleibt,
der beide Fl&chen trennt.

Stadium IV:

Obere Molaren dieses Stadiums zeigen deutliche Striationen auf den nach mesial und distal
weisenden Flachen dorsal der beiden Scherkanten Paracrista und Metacrista nur noch dort, wo
die Schmelzbedeckung auf den beiden stark eingeschliffenen Usurfacetten 1 und 2 noch
vorhanden ist. Facette 1 geht nahtlos in Facette 3 lber. Die gemeinsame Flache beider
Facetten verliert in diesem Stadium an Gesamtflache aufgrund der fehlenden Hohe von
Paracon und Stylocon, die durch die fortgeschrittene Abnutzung stark abgeflacht erscheinen.
Die freigelegte Dentinflache, die sich entlang der Paracrista erstreckt, hat in diesem Stadium
an Grolke zugenommen und verbindet sich mit der ausgedehnten Dentinflache des Stylocons,
die sich im Zuge der Abflachung des Hockers durch ,,apical wear™ entwickelt hat. Zusétzlich
verbinden sich die Dentinareale von Paracon und Metacon tber das freigelegte Dentinfeld,
welches sich entlang der Metacrista erstreckt.

Die stark eingeschliffenen Usurfacetten 1 und 2 der unteren Molaren verlieren in Stadium IV
an Ausdehnung aufgrund der zunehmenden Einrumpfung des Okklusalreliefs des Trigonids.
Dort, wo die Schmelzschicht auf diesen Facetten noch nicht weggeschliffen ist, sind starke
Striationen zu finden. Facette 1 und 3 bilden eine gesamte Scherflache, die sich Uber die
distale Flanke des Trigonids bis in die Hypoflexidstruktur hinein erstreckt. Das freigelegte
Dentin in der nach buccal abfallenden Rinne des Hypoflexids ist durch anhaltendes
Entlangschleifen des Paracons deutlich vertieft. Auf der Dentinoberflache sind starke
Striationen zu sehen und zwischen Dentin und Schmelzrand besteht keine Stufe. Der
Schmelzsteg, der im vorherigen Stadium noch in der v-férmigen Vertiefung des Protocristids
verblieben war, und das von lingual kommende Dentinfeld des Metaconids von dem nach
buccal auslaufenden Dentinfeld des Protoconids separierte, ist in diesem Stadium
weggeschliffen, so dass die Dentinfelder nun eine geschlossene Flache bilden. Zwischen
Dentin und Schmelzkante besteht entlang des Protocristids eine deutliche Stufe, da das
weichere Dentin etwas tiefer liegt. Das nach mesial abkippende Dentinfeld, welches sich vom
Paraconid aus nach buccal entlang des gesamten Paracristids zieht, ist grofler im Vergleich
zum vorherigen Stadium und zeigt eine klare Ausweitung des Feldes in mesio-ventraler
Richtung. Der Ubergang vom Dentin zum Schmelzrand liegt auf gleichem Niveau und bildet
keine Stufe. Der trennende Schmelzsteg auf der mesialen Seite des Dentinfeldes des
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Protoconids ist weggeschliffen, so dass nun eine Verbindung zum Dentinfeld, das sich entlang
des Paracristids erstreckt, besteht.

Stadium V:

Obere und untere Molaren zeigen in diesem Stadium stark eingerumpfte Oberflachen. Nahezu
die gesamte stitzende Schmelzbedeckung ist weggeschliffen. Das Okklusalrelief ist
eingeebnet und der Verlauf der ehemaligen Scherkanten, von Paracrista/Metacrista und
Protocristid/Paracristid, ist aufgrund des Abtrags nicht mehr nachvollziehbar. Die freigelegten
Dentinflachen haben nochmals an Grélze gewonnen und gehen sowohl bei oberen als auch bei
unteren Molaren ineinander Uber, so dass sie eine groRe zusammenhangende Dentinflache
bilden. In der tiefsten Vertiefung des Trigonidbeckens der unteren Molaren kénnen Uberreste
der Schmelzbedeckung noch vorhanden sein, die jedoch keine oder nur wenige ungerichtete

Striationen oder andere Abnutzungsspuren zeigen.
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Tabelle 03: Charakteristika der einzelnen Abnutzungsstadien der oberen Molaren nach Schultz & Martin (2011).

Stadium | Stadium 11 Stadium I11 Stadium IV Stadium V
Leichte Abflachung der Dentin méaBig freigelegt an . L Dentinflache fusioniert mit Dentinareal fusioniert mit
Paracon . . Ausgebreitete Dentinflache o .
Zahnspitze der Zahnspitze Dentinflache des Metacons allen anderen Dentinfeldern
Leichte Abflachung der Dentin méaBig freigelegt an . — Dentinflache fusioniert mit Dentinareal fusioniert mit
Metacon . . Ausgebreitete Dentinflache Lo .
Zahnspitze der Zahnspitze Dentinflache des Paracons allen anderen Dentinfeldern
Leichte Abflachung der Dentin méRig freigelegt an i . Weitere VergroRerung der Dentinareal fusioniert mit
Stylocon . . Ausgebreitete Dentinflache R .
Zahnspitze der Zahnspitze Dentinflache allen anderen Dentinfeldern
Von umgebendem Schmelz Deutlich eingeschliffen, Abnehmende Ausdehnung Dimension nicht Klar
Facette 1 Keine deutliche klar abgegrenzt, deutliche starke Striae, Dentin aufgrund Einebnung von abgrenzbar aufgrund
Umgrenzung, einzelne Striae | Striation, Fusion mit Fac 3™ dorsolingual von Parastyl Stylocon und Paracon, Striae | weitgehender Einebnung von
maoglich freigelegt, Fusion mit Fac 3™ auf Parastyl-Dentinflache Stylocon und Paracon
Facette 2 GroRenzunahme, starke Dimension nicht klar
. . Von umgebendem Schmelz ) Abnehmende Ausdehnung
Keine deutliche . Striae auf ausgedehnter, . abgrenzbar aufgrund
. i klar abgegrenzt, deutliche i aufgrund Einebnung von . .
Umgrenzung, einzelne Striae . deutlich umgrenzter weitgehender Einebnung von
Striation; ; Paracon und Metacon
Schmelzflache Paracon und Metacon
. . Eingeschliffen, deutliche . . . Abnehmende Ausdehnung Abgrenzung zu Fac 1™ nicht
Keine deutliche L . . . Grolkenzunahme, Fusion mit . . . .
Facette 3 . i Striation, Fusion mit Fac 1 - aufgrund Einebnung von eindeutig durch Einebnung
Umgrenzung, einzelne Striae o Fac 1l
maoglich Paracon von Paracon und Stylocon
. . . . Verlauf der Kante nicht
. Leichte Abnutzungsspuren, MaRige Dentinfreilegung Ausdehnung der freigelegten .
. Schmelz intakt auf ganzer i . . identifizierbar aufgrund
Metacrista . kleine freigelegte entlang der Kante buccal und Dentinareale entlang der i
Lange ) . Einebnung des
Dentinfelder lingual vom Metacon Kante .
Okklusalreliefs
. s o . Verlauf der Kante nicht
. Leichte Abnutzungsspuren, MaRige Dentinfreilegung Ausdehnung der freigelegten e
. Schmelz intakt auf ganzer i . . ) identifizierbar aufgrund
Paracrista kleine freigelegte entlang der Kante zwischen Dentinareale entlang der

Lange

Dentinfelder

Paracon und Stylocon

Kante

Einebnung des
Okklusalreliefs

" Fac 1 steht fur Facette 1
" Fac 3 steht fir Facette 3
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Tabelle 04: Charakteristika der einzelnen Abnutzungsstadien der unteren Molaren nach Schultz & Martin (2011).

Stadium |

Stadium 11

Stadium I

Stadium 1V

Stadium V

Protoconid

Leichte Abflachung der
Zahnspitze

Dentin méaBig freigelegt an
der Zahnspitze

Dentinflache mit Auslaufer
entlang Protocristid (buccal)

GroRes Dentinfeld, Fusion
mit Metaconid-Dentinflache

Dentinareal fusioniert mit
allen anderen Dentinfeldern

Metaconid

Leichte Abflachung der
Zahnspitze

Dentin méaBig freigelegt an
der Zahnspitze

Dentinflache mit Auslaufer
entlang Protocristid (lingual)

GroRes Dentinfeld, Fusion
mit Protoconid-Dentinflache

Dentinareal fusioniert mit
allen anderen Dentinfeldern

Paraconid

Leichte Abflachung der
Zahnspitze

Dentin méRig freigelegt an
Zahnspitze und Paracristid

Dentinflache auf ganzer
L&nge des Paracristids

GroRes Dentinfeld, Fusion
mit Protoconid-Dentinflache

Dentinareal fusioniert mit
allen anderen Dentinfeldern

Facette 1

Keine deutliche
Umgrenzung, einzelne Striae

Von umgebendem Schmelz
klar abgegrenzt, deutliche
Striation, Fusion mit Fac 3™
maoglich

Deutlich eingeschliffen und
von umgebendem Schmelz
klar abgegrenzt , starke
Striation, Fusion mit Fac 3"

Abnehmende Ausdehnung
aufgrund Einebnung von
Protoconid und Metaconid,
Fusion mit Fac 3~

Nicht klar abgrenzbar durch
weitgehende Einebnung von
Protoconid und Metaconid

Facette 2

Keine deutliche
Umgrenzung, einzelne Striae

Von umgebendem Schmelz
klar abgegrenzt, deutliche
Striation

Deutlich eingeschliffen, von
umgebendem Schmelz klar
abgegrenzt, starke Striation

Abnehmende Ausdehnung
aufgrund Einebnung von
Protoconid und Paraconid

Nicht klar abgrenzbar durch
weitgehende Einebnung von
Protoconid und Paraconid

Facette 3

Keine deutliche
Umgrenzung, einzelne Striae

Eingeschliffen,
Dentinfreilegung maglich,
Fusion mit Fac 1" méglich

Starke Striation,
Dentinfreilegung auf ganzer
Lange des Hypoflexids,
Fusion mit Fac 1”

Vertiefung der freigelegten

Hypoflexid-Dentinflache mit

starker Striation, Fusion mit
Fac 1"

Fortschreitende Vertiefung
der freigelegten Hypoflexid-
Dentinflache

Protocristid

Schmelz intakt auf ganzer
Lange

Leichte Abnutzungsspuren,
kleine freigelegte
Dentinfelder

MaRige Dentinfreilegung
entlang Kante, Schmelzsteg
separiert buccalen von
lingualen Teil der Kante

Ausdehnung der Dentinareale
entlang der Kante, Fusion der
Dentinfelder des buccalen
und lingualen Teils der Kante

Verlauf der Kante nicht
identifizierbar aufgrund der
Einebnung des
Okklusalreliefs

Paracristid

Schmelz intakt auf ganzer
Lénge

Leichte Abnutzungsspuren,
freigelegtes Dentinfeld
entlang des lingualen Teils
der Kante

MaRige Dentinfreilegung
entlang Kante, Schmelzsteg
bildet Abgrenzung zum
Dentinfeld des Protoconids

Ausdehnung des Dentinareals
entlang der Kante, Fusion mit
dem Dentinfeld des
Protoconids

Verlauf der Kante nicht
identifizierbar aufgrund der
Einebnung des
Okklusalreliefs

" Fac 1 steht fur Facette 1
" Fac 3 steht fir Facette 3
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6.2 Attritionsfacetten und Striationen

6.2.1 Dryolestida

Die typischen Spuren der Attrition, die bereits unter Kapitel 3.3 beschrieben wurden, sind
parallel verlaufende Kratzer oder Striae auf glatt geschliffenen Schmelzflachen, die bei
unteren Molaren von Dryolestes und Krebsotherium auf den nach mesial und distal zeigenden
Flanken des Trigonids und in der Rinne des Hypoflexids zu finden sind (Abb. 12; Abb. 14).
Bei den unteren Molaren weist Facette 2 (nach Crompton 1971) nach mesial und Facette 1
nach distal. Die Rinne des Hypoflexids entspricht nach der Facetten-Nomenklatur von
Crompton (1971) Facette 3 (siehe Kapitel 3.2 Terminonolgie). In den beiden friihen
Abnutzungsstadien | und 11 sind zunéchst keine oder nur sehr wenige Striae auf allen Facetten
zu sehen. In Stadium 1l sind die Facetten 1 und 2 noch sehr klein und nicht klar gegen den
umgebenden Schmelz abgegrenzt (Abb. 12 a, Abb. 14 a). Die parallel verlaufenden Striae
sind zwar auf die kleine Flache der Facetten beschrankt, aber entlang der R&nder der Facetten
kann es zu Ausfransungen kommen, da die Facetten noch nicht richtig eingeschliffen sind
(Abb. 12 a). In den beiden ersten Stadien sind auf den drei Facetten die Striae auf die
Schmelzoberflache beschrankt, da Dentin kaum freigelegt ist. In einzelnen Fallen kann die
Facette 3 der unteren Molaren bereits einen Durchbruch des Dentins zeigen, jedoch nur in
sehr geringem Male. In Stadium 111 sind die Schlifffacetten 1 und 2 im Vergleich zu den
ersten beiden Stadien gut abgegrenzt und bilden grofRe glatte, das Licht reflektierende Flachen
mit deutlicher Striation. Facette 3 in der Rinne des Hypoflexids beschreibt eine konkav
gebogene, langgezogene Kontaktflache, die auf der ganzen Ladnge vom Hypocristid auf der
lingualen Seite bis zum buccalen Ende der Rinne Dentinfreilegung zeigen kann. Das Dentin
in der Rinne zeigt in diesem Stadium deutliche Striae, und es kommt zwischen Dentin und
Schmelz zu keiner Stufenbildung, was eindeutig darauf hinweist, dass diese Flache durch
direkten Kontakt mit dem Paracon des Antagonisten weiter eingeschliffen wird (Abb. 14 c).
Ahnliches ist bei Facette 2 zu beobachten, die sich unterhalb des Paracristids befindet. In
Stadium I11 ist entlang dieser funktionellen Kante Dentin freigelegt, und zwischen Dentin und
Schmelzrand ist keine Stufenbildung zu beobachten (Abb. 12 c). Striae, die im Dentin zu

sehen sind, gehen auf den abgeflachten Schmelzrand Gber.
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Abb. 12: Mesiale Ansicht unterer Molaren der Dryolestida zur Veranschaulichung der Abnutzung
des Paracristids. a) Stadium Il (Henkelotherium guimarotae, Gui Mam 1100, rechter unterer
Molar), der Molar zeigt in diesem Stadium kaum Dentinfreilegung. b) Stadium 1lI
(Henkelotherium guimarotae, Gui Mam 1104, linker unterer Molar, gespiegelt), das Paracristid
zeigt ein Dentinfeld entlang seiner lingualen Seite. ¢) Stadium IV (Dryolestes leiriensis, Gui Mam
1157, linker unterer Molar, gespiegelt), die Striationen gehen vom Dentin auf den Schmelz Uber.
d) Stadium V (Henkelotherium guimarotae, Gui Mam 1105, rechter unterer Molar), der mesiale
Schmelzrand des Dentinfeldes am Paracristid liegt deutlich zervikaler. Maf3stab 500 pm.

Im Zuge der fortschreitenden Abnutzung zeigen untere Molaren im Abnutzungsstadium IV
eine Abnahme der Gesamtflache bei Facette 1 und 2 auf den mesialen und distalen Flanken
des Trigonids, denn Protoconid und Metaconid sind in diesem Stadium bereits stark
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eingerumpft. Dennoch sind die Facetten 1 und 2 aufgrund der glattpolierten Oberflache mit
deutlicher Striation gut auszumachen. Im Gegensatz dazu sind die Schlifffacetten der meisten
Molaren des Abnutzungsstadiums V kaum noch feststellbar, da der Schmelz weitestgehend
weggeschliffen ist, und die Oberflache der Molaren nur noch eine grol3e zusammenhangende
Dentinflache zeigt, die keine Orientierung der Striation erkennen lasst. Einige wenige Falle
des Stadiums V zeigen eine nahezu ungenutzte Hypoflexidrinne, jedoch ganzlich abgenutzte
Zahnspitzen. In diesen Féllen konnten keine oder nur wenige Striae in der Hypoflexid-Rinne
gefunden werden, was vermutlich daher rihrt, dass es sich um Molaren der hinteren
Zahnpositionen 7 und 8 handelt, bei denen eine prazise Okklusion wegen ihres zunehmend
rudimentaren Charakters oft nicht gegeben ist. Zervikal auf Facette 1 oberhalb des
Hypoflexids verlaufen die Striae direkt (ber der Rinne etwas flacher als die weiter apikal,
unmittelbar unterhalb der Protoconidspitze bzw. der Protocristidkante gelegenen, Striae. Der
Unterschied zwischen den Striae betragt etwa 10°.

Die oberen Molaren verfligen uber zwei prominente Attritionsfacetten auf den mesialen und
distalen Flanken des piméren Trigons. Als Facette 1 wird diejenige nach der Crompton’schen
Facetten-Nomenklatur (Crompton 1971) angesehen, die nach mesial zeigt, wahrend Facette 2
nach distal gerichtet ist. Die antagonistische Flache zur Facette 3 der unteren Molaren ist auf
den oberen Molaren die Spitze des Paracons und kann nicht eindeutig als eine eigenstandige
Facette identifiziert werden. Da sich die Spitze des Paracons jedoch im Laufe der Abnutzung
in seiner Erscheinung andert, soll im Folgenden jener Teil des Paracons, der in die Rinne des
Hypoflexids des unteren Molaren hineinpasst, als Facette 3 angesprochen werden.

In den beiden frihen Abnutzungsstadien | und Il zeigen die Facetten 1 und 2 keine bis nur
vereinzelte Striae, die auf den nahezu vertikal stehenden Schmelzflachen oberhalb der
Paracrista und Metacrista liegen. Die wenigen Striae, die in Stadium Il zu finden sind,
verlaufen nahezu parallel von buccal nach lingual in einem Winkel von etwa 40° zu den
funktionellen Kanten und sind auf die noch kleinen Bereiche der kaum abgesetzten und wenig
glattpolierten Flachen der Facetten 1 und 2 begrenzt. Der Paracon zeigt in Stadium Il bereits
eine klar erkennbar abgeflachte Spitze aufgrund von ,,apical wear”, so dass der Kontakt zur
Facette 3 des unteren Molaren mit dem lingualen Rand der abgeflachten Fl&che der
Paraconspitze in Kontakt tritt. Da die Facette 3 der unteren Molaren in einer konkaven Rinne
liegt, kann es teilweise an dem Gegenpart der oberen Molaren dazu kommen, dass kleine
Schmelzbereiche in den Kontaktbereich miteinbezogen werden. Diese liegen meist auf der
mesialen Seite der Paraconspitze. Oberhalb der lingualen Kante der abgeflachten

Paraconspitze konnen hier kleine glattpolierte Fldchen entstehen, welche Striae aufweisen und
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somit zur Kontaktflache der Facette 3 der oberen Molaren gezédhlt werden mussen. Diese
kleine Flache wird im Verlauf der Abnutzung mit der Flache der Facette 1 verschmelzen und
wird von dieser spater kaum noch trennbar sein. Bereits in Stadium 111 ist die Facette 1 soweit
ausgedehnt, dass Facette 3 nicht mehr von dieser zu unterscheiden ist, so dass als
antagonistische Struktur fir die Facette 3 der unteren Molaren von diesem Stadium an nur
noch der linguale Schmelzrand des abgeflachten Paracons in Frage kommt. Die Facetten 1
und 2 der oberen Molaren sind in diesem Stadium gut eingeschliffen, und die glattpolierten
Schmelzfl&dchen weisen eine deutliche Striation auf. Bei Facette 1 kann auf der buccalen Seite
am Parastyl leichte Dentinfreilegung beobachtet werden.

Da in Stadium IV bereits die drei Hauptspitzen, die das priméare Trigonbecken einrahmen,
sehr deutlich abgeflacht sind, verlieren die Facetten 1 und 2 etwas an Flache, dennoch zeigen
diese starke Striationen. Die zuvor nur leicht freigelegte Dentinflache des Parastyls auf der
buccalen Seite der Facette 1 ist in diesem Stadium ausgeweitet und weist Striae im
freigelegten Dentin auf. Im weiteren Verlauf der Abnutzung kommt es zum Durchbruch von
Dentin auf den Flanken des priméren Trigons und zu einer Einrumpfung des gesamten
Okklusalreliefs.

Bei dem Paurodontiden Henkelotherium verhalten sich die Attritionsspuren (ber die
Abnutzung hinweg vergleichbar wie die der beiden Vertreter der Dryolestidae.

6.2.2 Tribosphenida

Da das Trigonid der unteren Molaren der Tribosphenida homolog dem Trigonid der
Dryolestida ist, verfligt es tber die Facetten 1 und 2 auf den nach mesial und distal weisenden
Flanken. Die Facette 3, die bei den Dryolestida in der Rinne der Hypoflexidstruktur liegt, ist
bei den Tribosphenida ebenfalls im Hypoflexid zu finden, allerdings liegt dieses bei den
Tribosphenida viel weiter buccal als bei den Dryolestida, die noch gar kein Talonidbecken im
Sinne vom tribosphenischen Grundmuster besitzen. Mit der Entstehung und der VergréRerung
des Talonidbeckens im Laufe der Evolution des tribosphenischen Molaren bifite das
Hypoflexid durch die Verlagerung nach buccal an Ausdehnung ein. Die unteren Molaren von
Crocidura oder auch Desmana zeigen ein kilrzeres Hypoflexid verglichen mit dem von
Dryolestes. Wahrend das Hypoflexid von Dryolestes weit lingual auf Hohe des Metaconids
beginnt, reicht es bei Desmana bis etwa auf die Mitte des Protocritids. Bei Crocidura und
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Monodelphis liegt des Hypoflexid deutlich weiter buccal und beginnt auf gleicher Hohe wie
das Protoconid. Zusatzlich zu den Facetten 1, 2 und 3, die auch bei den Dryolestida
vorhanden sind, zeigen die untersuchten Taxa der Tribosphenida weitere Facetten. Diese sind
mit dem Talonidbecken assoziiert und fehlen deshalb bei den Dryolestida. Crompton (1971)
belegte die Facetten im Talonidbecken mit den Nummern 4 bis 6. In der vorliegenden Arbeit
wird dieser Nomenklatur gefolgt. Facette 4 liegt auf der disto-buccalen Aulenseite des
Hypoconids und bildet eine zusatzliche Scherflache distal von der Facette 3. Die Facetten 5
und 6 liegen im Talonidbecken auf der lingualen Innenwand. Facette 5 liegt direkt neben dem
Trigonid, und Facette 6 liegt distal von Facette 5.

Bei allen untersuchten tribosphenischen Taxa finden sich auf den Schlifffacetten 1, 2 und 3
Striae, die bei wenig benutzen Molaren zundchst nicht sehr zahlreich auftreten, was dem
Befund bei den Molaren der Dryolestida in den friilhen Abnutzungsstadien I und Il entspricht.
Genau wie bei den Dryolestida beginnen die Facetten 1 und 2 auf den Flanken des Trigonids
als kleine, undeutlich umgrenzte Areale. Facette 3 im Hypoflexid zeigt in diesem friihen

Stadium keine oder nur sehr leichte Striae.

Abb. 13: Mesiale Ansicht des Paracristids bei Crocidura russula in unterschiedlichen
Abnutzungszustanden. a) Rechter unterer m2 (M3821-1) in einem vergleichbaren Stadium 111 nach
der Einteilung der Abnutzungsstadien fur Dryolestida. Trotz relativ starker Abnutzung ist der
»auBere* Schmelzrand intakt. b) Auch bei starker abgenutzten Molaren, bei denen im Trigonid nur
noch Dentin vorhanden ist, bleibt die ,,duBere* Schmelzkante die funktionelle Scherkante (hier am
Beispiel des rechten unteren m2 von Crocidura russula, M3821-2). Durch die Abflachung des
okklusalen Randes der Kante wirkt diese besonders scharf. MaRstab 500 pum.
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Molaren in einem Abnutzungsstadium, das vergleichbar ist mit dem Stadium Il der
Dryolestida, zeigen eine sehr starke Striation der Facetten 1, 2 und 3 (Abb. 13 a, b). Die
zusatzlichen Facetten 5 und 6 im Talonidbecken zeigen diese ebenfalls, wobei in diesem
Stadium die beiden Facetten ineinander ibergehen und eine gemeinsame Flache bilden. Bei
Crocidura und Desmana ist in diesem Stadium Dentin auf der buccalen Innenseite des
Talonidbeckens freigelegt, genauer gesagt auf der dem Talonidbecken zugewandten Seite des
Hypoconids. Das freigelegte Dentin zeigt deutliche Striae. Im Vergleich zu den untersuchten
Dryolestida bleibt bei den Tribosphenida die Hypoflexidrinne auch im Stadium 111 noch véllig
von Schmelz bedeckt und es kommt zu keinerlei Dentinfreilegung. Die Striae in diesem
Bereich sind auf der Schmelzoberflache zu finden und nicht im freigelegten Dentin, wie es bei
den Molaren der Dryolestida des Abnutzungsstadiums Ill der Fall ist. Die antagonistische
Struktur, die ins Hypoflexid greift und die Striae verursacht, ist hier ebenfalls der Paracon.
Dieser kommt jedoch nicht so stark mit dem Hypoflexid in Kontakt wie bei den Dryolestida.
Der Grund dafir ist der relativ grofle Protocon, der ins Talonidbecken okkludiert. Der
Vergleich mit den Schlifffacetten im Talonidbecken verdeutlicht, dass das Hypoflexid bei den
untersuchten tribophenischen Taxa eine untergeordnete Rolle spielt und keine so ausgepragte
Scherflache bildet wie bei den Dryolestida.

Mit fortschreitender Abnutzung geht die H6he der Zahnkrone verloren, so dass die Facetten 1
und 2 auf den Flanken des Trigonids an Flache verlieren. Diese beiden Facetten sind auch
noch im Abnutzungsstadium IV mit Schmelz bedeckt und zeigen keinerlei Durchschliff zum
Dentin (Abb. 13 b). Im Talonidbecken wird die bereits freigelegte Dentinflache auf der
lingualen Seite des Hypoconids ausgeweitet, auf der bei Desmana, Crocidura sowie
Monodelphis deutliche Striae zu sehen sind, was darauf schlielRen l&sst, dass diese Flache im
direkten Kontakt mit dem Protocon entsteht. Crompton (1971) hat diese Attritionsfacette auf
der zum Talonid hingewandten Seite des Hypoconids noch nicht gekennzeichnet, bei Maier
(1978: Seite 290, Abb. 2A) erscheint sie jedoch in einem Schema als Facette 9. Da diese
Facette auf der buccalen Seite im Talonidbecken liegt und nach lingual abféllt, zeigt sie eine
gegensatzliche Orientierung im Vergleich zu den anderen zum Talonid assoziierten Facetten 3
bis 6. Diese fallen alle nach buccal ab. Die Facette des Hypoconids muss aufgrund ihrer
Orientierung und ihrer Position in einem anderen Bewegungsvorgang entstanden sein als die
Schlifffacetten 3 bis 6.

Im Abnutzungsstadium, das vergleichbar mit dem Stadium V der Dryolestida ist, ist bei allen
untersuchten Vertretern der Tribosphenida weitgehend Dentin freigelegt und das

Okklusalrelief stark eingerumpft. Dies geht mit einem erheblichen Verlust der Kronenhdhe
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einher. Trotz dieser fortgeschrittenen Beanspruchung zeigt das Hypoflexid bei keinem Taxon
eine Freilegung des Dentins in dem Mal3e, wie es bei den Dryolestida der Fall ist.
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6.3 Abrasionsstrukturen

6.3.1 Dryolestidae

Die Entstehung und die Charakteristika von Abrasionsstrukturen wurden bereits in Kapitel 3.3
geklart. Bei den untersuchten Dryolestiden-Molaren &uRern sie sich durch einen
Hohenunterschied zwischen ausgeriebenem Dentin und hervorstehender Schmelzkante
entlang der Paracrista der oberen Molaren und des Protocristids der unteren Molaren. Auch in
den frihen Stadien zeugt die sogenannte ,,apical wear* von Abrasion.

Die oberen Molaren von Dryolestes und Krebsotherium zeigen in den Abnutzungsstadien |
und Il Abrasionsstrukturen nur in Form von abgeflachten Zahnspitzen an Paracon, Metacon
und Stylocon. In Stadium I tritt ein Durchschliff des Schmelzes ein, so dass es zur Freilegung
von Dentin an den Spitzen kommt, wie es fiir ,,apical wear* typisch ist. Das Dentin ist in
diesen Bereichen ausgerieben und liegt aufgrund seiner geringeren Festigkeit etwas tiefer als
die umgebende Schmelzkante. Die beiden Scherkanten Meta- und Paracrista sind in diesen
zwei Stadien kaum eingeschliffen, so dass die Schmelzkanten nur wenig abgenutzt sind und
Dentin nur in sehr kleinen Stellen entlang der Kanten freigelegt ist. Der Hohenunterschied
zwischen Schmelz und Dentin ist in diesen zwei Stadien nicht sehr ausgepragt und sieht auf
beiden Kanten gleich aus. In Stadium Il werden diese Abrasionsflachen grof3er und das
Dentin zeigt sich entlang der gesamten Lange der Scherkanten. Hier zeigt sich bei vielen
Stlicken ein Unterschied in der Freilegung des Dentins zwischen Meta- und Paracrista.
Entlang der Paracrista erscheint das Dentin starker ausgekolkt als entlang der Metacrista. Die
Schmelzkante steht deutlicher hervor, was sich in Stadium IV und V noch verstérken kann.
Entlang der Metacrista ist die Schmelzkante oft schrdg abgeschliffen, steht nicht so stark
hervor und gleicht sich dem Niveau des Dentins an. Da sich zusatzlich im freigelegten Dentin
der Metacrista in den fortgeschrittenen Abnutzungsstadien grobe Kratzer befinden, wird diese
Dentinflache im Gegensatz zur Dentinflache der Paracrista nicht durch Abrasion, sondern
durch Attrition gebildet (siehe vorheriges Kapitel 6.2). Die freigelegte Dentinflache der
Paracrista ist oftmals schmaler als die der Metacrista und féllt nicht so stark nach zervikal
zum Krone-Wurzel-Ubergang ab. Wahrend der ersten drei Abnutzungsstadien ist die
Dentinflache der Paracrista nahezu parallel zur Okklusalflache orientiert, und die umgebende

Schmelzkante liegt sowohl mesial als auch distal auf &hnlichem Niveau. Im Vergleich dazu
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fallt die Dentinflache der Metacrista schon friih nach zervikal zum Krone-Wurzel-Ubergang
ab, was einen deutlichen Unterschied in der HOhe der umgebenden Schmelzkante als
Konsequenz hat, wobei die mesiale Seite hoher liegt als die distale.

Die kleineren Dentinflachen auf den Hauptspitzen Paracon, Metacon und Stylocon, die sich
durch die ,,apical wear* gebildet haben, vergroern sich im Laufe der Abnutzung und zeigen
in den Abnutzungsstadien I11 und IV alle eine hervorstehende Schmelzkante. Das Dentin liegt
im Kontaktbereich zum Schmelz bei allen Flachen tiefer. In Stadium V sind alle
Dentinflachen zu einer Gesamtflache verschmolzen und es ist nur noch wenig Relief
vorhanden. Die &uf3ere Begrenzung bildet ein Schmelzring, der hervorsteht, so dass eine Stufe
zwischen Schmelz und Dentin vorhanden ist. Sollten noch letzte Reste der Schmelzbedeckung
auf der zusammenhéngenden Dentinflache vorhanden sein, sind diese stark ausgedinnt und
zeigen keine deutliche Stufe zum Dentin.

Bei unteren Molaren sowohl von Dryolestes als auch von Krebsotherium zeigen sich die
Abrasionsstrukturen entlang des Protocristids. Betrachtet man diese Struktur zundchst in den
frihen Abnutzungsstadien | und I, ist festzustellen, dass die Freilegung des Dentins, und
damit die Abnutzung dieser Struktur, entlang des Protocristids mit kleinen, glatt
abgeschliffenen Flachen an den Spitzen von Protoconid und Metaconid beginnt, die zunédchst
parallel zur Okklusalebene orientiert sind (Abb. 14 b). Im weiteren Verlauf der Abnutzung
vergroRern sich diese Flachen und das Dentin tritt bald in Erscheinung. Zwischen Dentin und
Schmelzkante besteht eine deutliche Stufe. Bereits im Abnutzungsstadium Il zeigen die
Flachen von Protoconid und Metaconid eine leichte Neigung in Richtung des einspitzigen
Talonids (Abb. 14 c). Zusatzlich fallen beide Flachen entlang des Protocristids zur Mitte der
v-formigen Vertiefung hin ab. Die von einer hervorstehenden Schmelzkante umgebenen
freigelegten Dentinfelder sind an beiden Zahnspitzen tropfenférmig. Am Protoconid zeigt die
Spitze des Tropfens nach lingual, am Metaconid zeigt die Spitze nach buccal. Dennoch sind
beide Dentinflachen noch deutlich durch die intakte Kante des Protocristids in der v-férmigen
Vertiefung voneinander getrennt. In Stadium 1V sind diese Fl&chen deutlich vergrofert und
vereinigen sich im tiefsten Punkt der v-férmigen Vertiefung (Abb. 14 d). Der distale Teil der
Schmelzkante, welche die Dentinflachen zum einspitzigen Talonid hin abgrenzt, bildet eine
deutlichere Stufe zum Dentin als die mesial zum Trigonidbecken hin gelegene, so dass das
Dentin im distalen Teil der Flache etwas starker ausgekolkt vorliegt. Die Dentinflachen fallen
nun noch stérker zum einspitzigen Talonid ab als in Abnutzungsstadium 111, so dass zwischen

der distalen und der mesialen Schmelzkante, ein deutlicher Hohenunterschied besteht.
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Abb. 14: Distale Ansicht verschiedener unterer Molaren der Dryolestida zur Veranschaulichung
der Abnutzung des Protocristids und des Hypoflexids. a) Wenig usierter Molar (Henkelotherium
guimarotae, Gui Mam 1100, rechter unterer Molar) mit leicht eingeschliffener Facette 1. b)
Stadium Il (Henkelotherium guimarotae, rechter unterer Molar), das Hypoflexid zeigt deutliche
Striae. Metaconid und Protoconid zeigen typische ,,apical wear®. ¢) Stadium Il (Henkelotherium
guimarotae, Gui Mam 1104, linker unterer Molar, gespiegelt), das Hypoflexid ist stark
eingeschliffen, der Rand zum umgebenden Schmelz ist flach ohne eine Stufe zu bilden (weiler
Pfeil). Im Vergleich dazu zeigen sowohl Metaconid (Stern) als auch Protoconid Stufen zum
Dentin. Die Spitzen dieser Hocker zeigen ,apical wear” und die Fliachen fallen leicht zum
Hypoflexid hin ab. d) Stadium IV (Dryolestes leiriensis, linker unterer Molar, gespiegelt), die
Spitzen von Metaconid und Protoconid sind deutlich abgeflacht. lhre freigelegten Dentinfelder
laufen in der v-formigen Vertiefung zusammen. Das Hypoflexid zeigt Striae im Dentin, welches
auf ganzer Lange exponiert ist. Mal3stab 500 pm.
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Auch der zusatzliche Einfall der beiden Flachen in Richtung der v-férmigen Vertiefung des
Protocristids ist starker als im vorherigen Stadium. Untere Molaren des flnften
Abnutzungsstadiums sind so weit heruntergeschliffen, dass eine Verfolgung des Dentinfeldes
entlang des Protocristids kaum mehr moglich ist. Durch die Vereinigung mit den
Dentinfeldern der anderen Zahnspitzen und der Einrumpfung des nahezu gesamten Reliefs
kann die Orientierung und die Ausrichtung der Dentinflache am Protocristid nur schwer
festgelegt werden. In den wenigen Fallen, bei denen noch mehr oder weniger eine
Oberflachenstruktur zu erkennen ist, lasst sich weiterhin eine Stufe zwischen Dentin und
distalem Schmelzrand beobachten. Ein Indiz dafir, dass in diesem Bereich des Zahnes die
Oberflache weiterhin durch Abrasion gepréagt wird.

6.3.2 Henkelotherium

Bei Henkelotherium hinterlésst die Abrasion die gleichen Strukturen auf den Scherkanten und
Zahnspitzen wie bei den untersuchten Dryolestidae. Sowohl im Oberkiefer als auch im
Unterkiefer zeigen die Molaren in den Abnutzungsstadien | und Il zunéchst deutlich
abgeflachte Zahnspitzen (,,apical wear*) mit nur wenig freigelegtem Dentin. Zwischen Dentin
und Schmelzkante liegt eine deutliche Stufe vor. Die Dentinfelder werden mit zunehmender
Abnutzung groRer und auch entlang der Scherkanten Paracrista/Metacrista und
Protocristid/Paracristid bilden sich Areale von freigelegtem Dentin. Bei den oberen Molaren
ist entlang der Paracrista eine deutliche Stufe zwischen Dentin und umgebender
Schmelzkante zu sehen, die entlang der Metacrista nicht so klar ausgepragt ist. Dazu kommt
es, da die Dentinflache entlang der Paracrista in den Abnutzungsstadien Il und IV noch mehr
oder weniger parallel zur Okklusalflache orientiert ist, und damit beim Mastikationsvorgang
senkrecht zur Bewegungsrichtung steht. Die Dentinflache entlang der Metacrista fallt nach
zervikal zum Krone-Wurzel-Ubergang starker ab und ist damit eher parallel zur
Bewegungsbahn des unteren Molaren orientiert. Durch diese unterschiedlichen
Orientierungen wird die distale Seite der Schmelzkante um das Dentinfeld der Metacrista vom
Antagonisten glattgeschliffen, und die mesiale Seite der Schmelzkante liegt schon in den
frihen Abnutzungsstadien deutlich zervikaler. Die distale Seite der Schmelzkante um das
Dentinfeld entlang der Paracrista wird aufgrund der Orientierung des Dentinfeldes dagegen
durch das Ausreiben des Dentins eher hervorgehoben, und die mesiale und distale Seite der
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umgebenden Schmelzkanten liegen lange auf &hnlichem Niveau. Bei fortgeschrittener
Abnutzung stellt sich jedoch auch hier ein Hohenunterschied ein, aber nie so deutlich wie
entlang der Metacrista.

Ahnlich verhalt es sich mit den beiden Scherkanten der unteren Molaren, die sich im
fortgeschrittenen Abkauzustand durch die Form des freigelegten Dentins unterscheiden.
Wahrend entlang des Protocristids eine deutliche Stufe zwischen Dentin und Schmelzkante zu
beobachten ist, liegt entlang des Paracristids eine Angleichung des Niveaus von Schmelz und
Dentin vor (siehe Kapitel 6.2). Somit kann davon ausgegangen werden, dass es nur entlang
des Protocristids zu Abrasionsvorgéngen, hervorgerufen durch Zahn-Futter-Kontakt, kommt.
Darauf lasst einerseits die Stufe zwischen Dentin und Schmelz schlieRen, andererseits auch
die Ausrichtung und Orientierung der Dentinflachen. So zeigt die Dentinflache entlang des
Protocristids in den friihen Abnutzungsstadien einen flacheren Einfall hin zur Okklusalfléche,
wéhrend die Dentinflache entlang des Paracristids steiler zur Okklusalfliche angelegt ist.
Durch diese Orientierung kann die distale Schmelzkante der Dentinflache des Protocristids

erst infolge des Ausreibens des Dentins deutlicher hervortreten.

6.3.3 Tribosphenida

Die Abrasion hinterlasst bei allen zum Vergleich herangezogenen Tribosphenida im friihen
Abnutzungsstadium sowohl bei oberen als auch bei unteren Molaren die typischen
glattgeschliffenen Zahnspitzen, wie sie fiir ,,apical wear™ charakteristisch sind. Dies ist mit
den Strukturen, die bei den Dryolestiden Molaren im Abnutzungsstadium I und Il zu finden
sind, vergleichbar. Ein wesentlicher Unterschied besteht jedoch in Form und Orientierung der
abgenutzten Flachen an den Apizes. Bei Crocidura russula, einem rezenten Vertreter der
Lipotyphla, beginnt der Abrieb der Spitzen schon sehr steil zur Okklusalebene und nicht wie
bei den Dryolestida nahezu parallel dazu. Dieses duRert sich an den oberen Molaren in der
Form, dass der Apex jeweils von Protocon, Paracon und Metacon auf der buccalen Seite mit
einem starken Abfall in die gleiche Richtung angeschliffen ist. Mit fortschreitender
Abnutzung wird Dentin freigelegt. Am Protocon vergréRern sich die Flachen in zervikaler
Richtung, also in Richtung des Zentrums des Trigonbeckens. Am Metacon vergréRern sich
die Flachen in Richtung des Beckens, das von Metacon, Metastyl und Mesostyl aufgespannt

wird, und im Fall des Paracons in Richtung des Beckens, das von Paracon, Parastyl und
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Mesostyl gebildet wird. Der Schmelz wird im weiteren Verlauf der Abnutzung entlang der
funktionellen Kanten, die jeweils von den Zahnspitzen abgehen, abgeschliffen. In
Kombination dazu vergréRern sich die freigelegten Dentinflachen auf den buccalen Seiten der
Hocker, so dass die Flachen eine rhombische Form annehmen, mit auslaufenden Spitzen
entlang der Kanten Preprotocrista und Postprotocrista. Der Winkel der Dentinflachen zur
Okklusalflache wird mit zunehmender Abnutzung flacher, bis die Dentinflachen bei sehr stark
abgenutzten Zahnen, die aufgrund des starken Schmelzverlusts nur noch sehr wenig Relief
aufweisen, nahezu parallel zu dieser stehen. An den oberen Molaren von Crocidura erfolgt
also eine gegenteilige Freilegung des Dentins als bei den Dryolestiden beobachtet werden
konnte. Die freigelegten Dentinflachen werden durch Abrasion der Schmelzbedeckung
entlang der Zahnspitzen und Grate im Laufe der Abnutzung flacher und nicht steiler, wie bei
den Dryolestida. Crocidura zeigt hierbei, dass jeweils der linguale Teil der Schmelzkante, die
das freigelegte Dentinfeld umgibt, deutlich hervorsteht und zum angrenzenden Dentin eine
Stufe bildet.

An den unteren Molaren von Crocidura ist ein dhnlicher Verlauf zu finden. Das Protoconid

wird zunéchst direkt unterhalb der Spitze auf der lingualen Seite angeschliffen, die

; VLR

Abb. 15: Distale Ansicht des Protocristids von Crocidura russula. a) Trotz verstarkter
Dentinfreilegung im Trigonidbecken stellt der zum Talonid weisende Schmelzrand die
funktionelle Kante dar. Facette 1 unterhalb des Protocristids zeigt sehr steile Striae (weil3e Pfeile),
die auf eine starke orthale Komponente im Bewegungsablauf schlielen lassen (Crocidura russula,
M3821-1, rechter unterer m2). b) Erst in sehr stark abgenutztem Zustand und mit dem Verlust der
stlitzenden Schmelzwand beginnt das Dentin am Protocristid nach distal abzufallen (Crocidura
russula, M3821-2, rechter unterer m2). Maf3stab 500 pm.
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glattgeschliffene Flache steht steil zur Okklusalebene. Paraconid und Metaconid werden
ebenfalls zundchst nur an der Spitze sehr steil auf den Innenseiten angeschliffen, wobei jede
Flache zum Zentrum des Trigonbeckens hin féllt, also im Falle des Paraconids nach dissto-
buccal und im Fall des Metaconids nach mesio-buccal. Zusatzlich zeigen Hypoconid und
Entoconid, die zwei prominenten Hocker des Talonids, im frihen Abnutzungsstadium
angeschliffene Schmelzflachen direkt unterhalb der Spitzen, jeweils auf den dem
Talonidbecken zugewandten Seiten. Das Hypoconid zeigt die angeschliffene Flache auf der
lingualen Seite, das Entoconid auf seiner mesio-buccalen Seite. Im Verlauf der Abnutzung
wird Dentin freigelegt, und die Flachen vergroBern sich in Richtung des Zentrums des
Trigonidbeckens bzw. des Talonidbeckens. Bei stark abgenutzten Zahnen wird der Winkel, in
welchem die freigelegten Dentinflachen zur Okklusalebene liegen, flacher oder beide Flachen
kdnnen sogar nahezu parallel verlaufen. Die Stufe zwischen Dentin und Schmelz ist bei den
stark abgenutzten unteren Molaren nicht so deutlich ausgepréagt wie bei den oberen Molaren,
doch wenn eine Stufe vorhanden ist, dann steht meist der Schmelz auf der buccalen Seite der
freigelegten Dentinfelder leicht hervor. An den funktionellen Kanten Protocristid und
Paracristid liegen Dentin und Schmelz auf gleichem Niveau ohne Stufe.

Bei den beiden zum Vergleich herangezogenen Vertretern der Talpiden, Talpa europaea und
Desmana moschata, werden die Spitzen sowohl der oberen als auch der unteren Molaren
schon in den frilhen Abnutzungsstadien, in denen noch kein oder kaum Dentin freigelegt ist,
nahezu parallel zur Okklusalebene abgeschliffen. Ein schréges Einsetzen von ,,apical wear*
auf den dem Becken zugewandten Seiten der Zahnspitzen wie bei Crocidura konnte nicht
beobachtet werden, so dass der Zustand in den friilhen Stadien eher mit dem der Dryolestida
vergleichbar ist. Doch an starker abgenutzten Molaren der Talpiden zeigt sich auch hier ein
Unterschied zu den Dryolestida. Wéhrend die freigelegten Dentinfelder sowohl entlang der
Paracrista und der Metacrista als auch entlang des Protocristids und des Paracristids bei den
Molaren der Dryolestida erst leicht nach mesial und distal abkippen und im Verlauf der
Abnutzung dieses Abkippen verstérkt wird, ist dies bei den untersuchten Talpiden nicht zu
beobachten. Die Dentinfelder, die sich zun&chst an jeder der Spitzen bilden, werden bei den
Talpiden nahezu parallel zur Okklusalebene abgeschliffen. An den oberen Molaren zeigt sich
im weiteren Verlauf der Abnutzung ein rhombenférmiges Dentinfeld am Protocon, wie auch
bei Crocidura, was durch den Verlauf der nach mesial und distal abgehenden Kanten
Preprotocrista und Postprotocrista bedingt wird. Die linguale Seite der Schmelzkante, die
dieses Dentinfeld umgibt, steht etwas hervor, so dass eine leichte Stufe zwischen Dentin und

Schmelz entsteht. An den unteren Molaren entwickelt sich im Laufe der Abnutzung ebenfalls
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eine Stufe zwischen Dentin und Schmelz an der buccalen Begrenzung des Talonidbeckens.
Durch das Herunterschleifen des Hypoconids bildet sich hier eine Dentinflache. Da die beiden
Flachen beim Kauvorgang gegeneinander arbeiten, deutet die morphologische Stufe zwischen
Dentin und Schmelz darauf hin, dass diese durch Abrasion entstanden sind. Bei stark
abgenutzten Z&hnen von Talpa und Desmana zeigt sich eine Stufe zwischen Dentin und
Schmelz auch auf der buccalen Seite des Trigonids, am Protoconid. Entlang der funktionellen
Scherkanten sind sowohl in oberen Molaren als auch im unteren Molaren Stufen zwischen

Dentin und Schmelz nicht zu finden.
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7 3D-Oberflachen-Analyse

7.1 Festlegung der Referenzebene bei Molaren der Dryolestida

Die dreidimensionale Bearbeitung von Objekten setzt ein Referenzobjekt voraus, zu dessen
Bezug weitere Elemente wie Ebenen oder Vektoren ausgerichtet oder die Inklination von
Flachen gemessen werden konnen. Im Fall von S&ugetiermolaren bietet sich eine Ebene als
Referenz an, die bei jedem Zahn an jeweils identischer Stelle aufgespannt werden kann, und
somit reproduzierbar ist. In vielen bisherigen 3D-Studien von Zahnoberflachen wurde hierfir
die Zervikallinie als Verankerung der Referenzebene (Wood & Abbott 1983; Ungar et al.
2002; Ulhaas et al. 2004) verwendet. Bei den untersuchten Taxa in diesen Studien
(beispielsweise Menschenaffen) liegen Okklusalebene und Referenzebene nahezu parallel,
was die Zervikallinie als Verankerung der Referenzebene besonders nahelegt. Die
Referenzebene kann durch Parallelverschiebung an Stellen verschoben werden, die an den zu
vergleichenden Modellen leicht wiederzufinden sind, wie beispielsweise den tiefsten Punkt
eines Beckens der Zahnoberflache. Uber dieser Ebene hervorstehende Oberflachen konnen
auf diese Weise topographisch verglichen und die Abnutzung so quantifiziert werden.
Generell sind Punkte, die auf den Zahnoberflachen vergleichend betrachtet werden sollen und
somit als feste Orientierungspunkte dienen kénnen, auf der Okklusalseite schwer zu finden,
da die Okklusalflachen durch Abrasion und Attrition unter standiger Umwandlung stehen.

Bei Molaren der Dryolestidae hat sich der sehr unregelmaRig verlaufende Krone-Wurzel-
Ubergang als Basis fiir die Referenzebene als nicht sinnvoll erwiesen, da diese Ebene stark
von der Okklusalebene abweicht. Die Alternative, Punkte auf der Okklusalebene zu finden, ist
problematisch, da diese Punkte bei allen Abnutzungsstufen reproduzierbar sein mussen. Alle
prominenten Hocker der Dryolestiden-Molaren verlieren wéhrend der Abnutzung an Hohe
und Steilheit, so dass auch keine Facettenflachen oder eine Ebene, die zwischen den
Haupthockern aufgespannt wird, als Referenzflache herangezogen werden kann. Ebenfalls als
nicht praktikabel stellte sich der Versuch heraus, Einzelzahne von okklusal zu betrachten und
eine Ebene parallel zur Betrachtungsebene als Referenz zu benutzen, da sich bei der
wiederholten Ausrichtung der Okklusalansicht der Molaren kaum die identische Ansicht

wiederfinden liel. Die Referenzebene muss fur Einzelzéhne reproduzierbar sein, so dass der
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Verlauf des Kieferastes oder die Langsachse des Gaumens auch nicht als Verankerung einer
Referenzebene in Frage kommen. Selbst in dem Fall, dass fossile Kieferfragmente zur
Verflgung stehen, sind die eben diskutierten Mdglichkeiten einer Referenzebene
problematisch, da sich die individuelle Zahnstellung im Kiefer durch die Diagenese stark
veréndern kann. Gleiches gilt fur getrocknetes Kiefermaterial. Durch den Trocknungsprozess
verlieren die zahnumgebenden Gewebe des Zahnhalteapparates, wie etwa die Scharpey’schen
Fasern, ihre urspriingliche Haltefunktion und Elastizitat, was die Zahnposition veréndert. Im
Folgenden wird der Aufbau der Referenzebene fir untere Molaren beschrieben, welche in der
vorliegenden Arbeit fiir Dryolestiden-Molaren unter Polyworks® (InnovMetric) entwickelt
und verwendet wurde (siehe auch Abb. 16 und Abb. 17):

Der Aufbau startet in Okklusalansicht des 3D-Modells und der Ausgangspunkt ist die Spitze
des Protoconids. Handelt es sich um einen ungenutzten bzw. wenig genutzten Zahn, kann
direkt die Spitze des Protoconids verwendet werden. Im Falle von einer abgeflachten Spitze
des Protoconids infolge von Abnutzung wird der Mittelpunkt der freigelegten Dentinflache
gewahlt. Hier ist das Abnutzungsstadium nicht von Relevanz, da immer der Mittelpunkt der
Dentinflache gewahlt wird, ungeachtet ihrer GroRe. Eine Gerade wird von buccal nach lingual
mittig Uber die Flache gezogen, dabei wird immer der groRtmodgliche Abstand gewdhit.
AnschlieBend wird eine zweite Gerade ebenfalls mittig von mesial nach distal gezogen,
mdoglichst im rechten Winkel zur ersten Geraden. Der Kreuzungspunkt beider Geraden bildet
naherungsweise den Mittelpunkt der Flache. Im néchsten Schritt wird auf der Ventralseite des
Zahnes, also mit Sicht auf die beiden Wurzeln des Molaren, ein zweiter Punkt in der Mitte des
Wurzelquerschnittes der Wurzel gesetzt, die sich unterhalb des Trigonids befindet. Als
erschwerend hat sich hierbei die unterschiedliche Erhaltung der Wurzeln herausgestellt, in
vielen Stiicken sind diese an den unterschiedlichsten Stellen gebrochen oder fehlen ganz. Um
diesen Punkt flr alle Molaren reproduzierbar zu machen, wird jedes 3D-Modell auf der
ventralen Seite durch einen Schnitt, der moglichst parallel zur Okklusalebene gesetzt wird,
unterhalb des buccalen Krone-Wurzel-Ubergangs beschnitten. Die ventrale Ansicht der auf
diese Weise beschnittenen Modelle zeigt zwei Kreise, die den jeweiligen Wurzelgquerschnitt
darstellen. Auf dem Waurzelquerschnitt unter dem Trigonid wird nun eine Gerade mittig von
buccal nach lingual gezogen und eine zweite ebenfalls mittig von mesial nach distal. Der
Kreuzungspunkt ist ndherungsweise der Mittelpunkt. Der an der Protoconidspitze festgelegte
Punkt wird mit dem Punkt der Wurzel durch einen Vektor tUm (m flr unterer Molar)
verbunden, der nach okklusal zeigt. Ein dritter Punkt wird als Basis fir die Ebene E; auf der

lingualen Seite in Hohe des Krone-Wurzel-Ubergangs in dem Zwickel zwischen den beiden
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Abb. 16: Aufbau der Referenzebene an unteren Molaren der Dryolestida Teil 1 (am Beispiel
von Dryolests leiriensis Gui Mam 1155, linker unterer Molar). a) Ermittlung des Mittelpunktes
auf der Dentinflache des Protoconids. b+c) Schnitt auf Hohe des Krone-Wurzel-Ubergangs
parallel zur Okklusalebene. d) Zervikal Ansicht, zur Veranschaulichung der Ermittlung des
Mittelpunktes auf dem Wurzelquerschnitt. e) Linguale Ansicht, Orientierungspunkt auf Hohe
des Krone-Wurzel-Ubergangs im Zwickel zwischen den Wurzeln. Nicht maRstabsgerecht.

Wurzeln gewdhlt. Zwischen den drei Punkten wird die Ebene E; aufgespannt. Der Punkt
zwischen den Wurzeln wird auf den Vektor Um projiziert, der zwischen die Punkte von
Protoconid und Wurzel gelegt wurde. Aus der Orientierung der erzeugten Ebene E; und dem
Punkt, der nun Teil der Ebene E; ist, kann ein weiterer Vektor vm senkrecht auf der Ebene E;
erzeugt werden (Normalenvektor), der seinen Ursprung in dem projizierten Punkt hat Dieser

Vektor vm zeigt nach mesial. Der auf der Ebene E; errichtete Normalenvektor vm und der
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Vektor Um bilden das Gerust fur eine zweite Ebene E,, die zwischen ihnen aufgehéngt wird
und senkrecht zur Ebene E; steht. Der zweite Vektor vm und die Orientierung der
neuerzeugten Ebene E; bilden die Grundlage flr eine dritte Ebene Es. Diese Ebene Ej; steht
senkrecht zu den Ebenen E; und E; und verlduft entlang des Vektors vm. Diese Ebene E;
verlauft nahezu parallel zur Okklusalebene und bildet die Referenzebene. Die Referenzebene
kann nun durch Parallelverschiebung in jede beliebige Position gebracht werden. Durch
Verschneiden der Ebenen E; und E3 kann ein weiterer Vektor wm erzeugt werden, der sich im
Verlauf der Arbeit fir eine neue Ausrichtung des Modells im Koordinatensystem als ndtzlich
erwiesen hat. Dieser Vektor wm zeigt nach buccal.

Die gleiche Art von Aufbau kann auf die Oberkiefermolaren tUbertragen werden. Hier bildet
jedoch die Spitze des Paracons den Ausgangspunkt fir die Aushdngung der Vektoren und
Ebenen. Auf der Spitze des Paracons wird der erste Punkt gesetzt; ist dieser infolge von
Abnutzung abgeflacht, wird zur Bestimmung des Mittelpunkts der Dentinflache die gleiche
Methode mit Hilfe von zwei sich nahezu senkrecht kreuzenden Geraden benutzt, wie eben
beim unteren Molaren beschrieben. Als Ankerpunkt fur den zweiten Punkt wird der
Mittelpunkt des Wurzelquerschnitts gewahlt, der sich unterhalb des Paracons befindet. Dazu
wird am Zahnmodell der Wurzelbereich in Hohe des lingualen Krone-Wurzel-Ubergangs
parallel zur Okklusalebene beschnitten. Auf der dorsalen Seite ergibt sich durch diesen
Prozess der Wurzelguerschnitt, dessen Mittelpunkt mit der gleichen Methode ermittelt wird,
wie auf der Dentinflache des Paracons. Die Punkte werden tber einen Vektor um (M fir
oberer Molar) miteinander verbunden, der nach okklusal zeigt. Ein dritter Punkt wird auf der
buccalen Seite des Molaren in dem Zwickel zwischen den beiden &ulReren Wurzeln gesetzt, in
Hohe des Krone-Wurzel-Ubergangs. Die drei gesetzten Punkte bilden wie beim
Unterkiefermolaren die Basis der ersten Ebene E;. Im néchsten Schritt wird der dritte Punkt
auf den Vektor Uwm projiziert und bildet somit den Ursprung fir einen Normalenvektor vm,
der auf der Ebene E; erzeugt wird und nach mesial zeigt. Die zwei Vektoren bilden nun das
Gerust fur die zweite Ebene E,, die senkrecht zur Ebene E; steht. Die Orientierung der Ebene
E, bildet zusammen mit dem Normalenvektor vm die Basis fir die dritte Ebene Es;, die
senkrecht zu den Ebenen E; und E; steht. Diese Ebene Ej; ist die Referenzebene fiir den
Oberkiefermolaren und verlduft nahezu parallel zur Okklusalebene. Entlang der
Verschneidungslinie von Ebene E; und Ebene E3 kann ein dritter Vektor wwm gesetzt werden,
der nach lingual weist und der fir eine nachtragliche Ausrichtung des Modells im

Koordinatensystem genutzt werden kann, wie es auch bei den Unterkiefermolaren der Fall ist.
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Abb. 17: Aufbau der Referenzebene an unteren Molaren der Dryolestida Teil 2 (am Beispiel
von Dryolests leiriensis Gui Mam 1155, linker unterer Molar). a) Vektor Un zwischen dem
ermittelten Punkt des Protoconids und dem ermittelten Punkt des Wurzelquerschnitts. b)
Konstruierte Ebenen E;, E; und E; aus den zuvor festgelegten Punkten und Vektoren. c)
Transparente Ansicht des Molaren mit dem Vektor Um im Inneren, der nach occlusal weist. d)
Erzeugte Referenzebene (lila). Nicht maRstabsgerecht.

Aus diesem Aufbau ergibt sich folgender Vorteil: die erzeugten Vektoren konnen als
Grundlage fir eine Neuorientierung des Koordinatensystems genutzt werden. 3D-Modelle,
die auf CT-Daten basieren, sind oftmals nicht vororientiert, da es nicht mdglich war, die zu
scannenden Objekte entsprechend auszurichten oder zu befestigen. Folglich sind die x-y-z-
Koordinatensysteme bei jedem Objekt anders orientiert, und die Koordinaten sind nicht

vergleichbar. Um dieses zu erreichen, missen die Objekte im gegebenen Koordinatensystem
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nachorientiert werden. Eine andere Mdoglichkeit ist, das Koordinatensystem am Modell
auszurichten, damit alle Objekte die gleiche Orientierung aufweisen. Bei den untersuchten
Molaren der Dryolestida konnten die bei der Ausrichtung der Referenzebene genutzten
Vektoren uvw fir die Neuorientierung des Koordinatensystems benutzt werden. Der erste
nach okklusal weisende Vektor U, der durch Protoconid und Wurzel gelegt wurde, bildet in
der vorliegenden Arbeit nach der Neuausrichtung die z-Achse. Der zweite nach mesial
weisende Vektor v (der Normalenvektor, der auf der zweiten Ebene errichtet wurde) ist dann
dementsprechend die x-Achse, welche mesio-distal verlauft. Der dritte und letzte Vektor w
ist nach buccal respektive lingual orientiert und bildet die y-Achse. Eine Neuorientierung des
Koordinatensystems nach dieser Methode wurde an allen 3D-Modellen vorgenommen. Dabei
wurde fiir untere Molaren beachtet, dass der positive Bereich der z-Achse immer nach
okklusal zeigt. Der positive Bereich der y-Achse zeigt nach buccal. Der Verlauf der x-Achse
in Richtung des einspitzigen Talonids ergibt sich aus der Festlegung der anderen beiden
Achsen und deren positiver Bereich zeigt nach mesial.

Fur die oberen Molaren wurde die Bedingung festgelegt, dass der positive Bereich der z-
Achse ebenfalls nach okklusal zeigt, der positive Bereich der y-Achse jedoch nach lingual
ausgerichtet ist. Daraus resultiert, dass der positive Bereich der x-Achse nach mesial, also in
Richtung des Parastyls, zeigt. Der Ursprung des jeweiligen Koordinatensystems liegt nach

einer Neuausrichtung innerhalb des Molaren.
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7.2 Messstrecken und -areale auf den virtuellen Oberflachen

Bei der Bewertung von Funktion und der Effizienz von Molaren bietet die Uberfiihrung in
virtuelle 3D-Modelle eine Grundlage zur prazisen Vermessung funktioneller Einheiten. Aus
diesen Vermessungen kdnnen dann Schlusse hinsichtlich der Molaren-Eigenschaften gezogen
werden. Die im Vorfeld erfolgte Einteilung von Abnutzungsstadien gibt Auskunft, ob und in
welcher Form sich Funktion und Effizienz von Molaren im Laufe der Abnutzung veréndern.
Mit der Inspektionssoftware Polyworks® werden zu diesem Zweck zusétzlich zu den
herkdmmlichen Standard-Messstrecken (Lange, Breite, Kronenhohe) weitere Parameter
vermessen, wie etwa Scherkantenldngen, Facettenareale und Inklination der Facetten.
AuRerdem wird der Verlauf der Striationen auf den Facetten aufgenommen, um Anderungen
im Bewegungsablauf wéhrend der Mastikation und tber die Abnutzung hinweg feststellen zu
kdnnen. Damit ein Vergleich der Messergebnisse mdglich ist, wurden alle Messungen auf die
im Kapitel 7.1 beschriebene Referenzebene bezogen. Um die gemessenen Langen und Areale
zwischen den Molaren vergleichen zu kdnnen, wurden diese in Relation zu den festen Grolzen
bucco-linguale Breite und mesio-distale Lange gesetzt. Im Folgenden sind die gemessenen
Strecken und Areale (Abb. 18), die an den unteren und oberen Molaren der Dryolestida

vorgenommen wurden, aufgefuhrt.

Allgemein:

e Bucco-linguale Breite = Kirzester Abstand zwischen lingualer Aul3enseite und buccaler
AuRenseite, gemessen als geradlinige Strecke

e Mesio-distale Lange = Kirzester Abstand zwischen mesialer Auflenseite und distaler

AuBenseite, gemessen als geradlinige Strecke

Obere Molaren:

o Fl&che Facette 1 = GroRRe des Areals der Facette 1

o Fl&che Facette 2 = GroRRe des Areals der Facette 2

e Inklination Facette 1 = Winkel zwischen der Ebene, die mit Hilfe von drei Punkten auf der
Facette 1 erzeugt wurde, und der Referenzebene

e Inklination Facette 2 = Winkel zwischen der Ebene, die mit Hilfe von drei Punkten auf der

Facette 2 erzeugt wurde, und der Referenzebene
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Inklination Parastyl = Winkel zwischen dem Vektor, der mit Hilfe von zwei Punkten auf
dem Parastyl erzeugt wurde, und dem auf die Referenzebene projizierten Vektor
Inklination Striae = Winkel zwischen Vektoren, die mit Hilfe von zwei Punkten auf den
einzelnen Striae erzeugt wurden, und den auf die Referenzebene projizierten Vektoren
Lange Paracrista = Abstand zwischen lingualstem Punkt und buccalstem Punkt des
Grates, gemessen entlang der Oberflache

Lange Metacrista = Abstand zwischen lingualstem Punkt und buccalstem Punkt des

Grates, gemessen entlang der Oberflache

Untere Molaren:

Flache Facette 1 = GroRe des Areals der Facette 1

Flache Facette 2 = GroRe des Areals der Facette 2

Flache Facette 3 = GroRe des Areals der Facette 3

Inklination Facette 1 = Winkel zwischen der Ebene, die mit Hilfe von drei Punkten auf der
Facette 1 erzeugt wurde, und der Referenzebene

Inklination Facette 2 = Winkel zwischen der Ebene, die mit Hilfe von drei Punkten auf der
Facette 2 erzeugt wurde, und der Referenzebene

Inklination Hypoflexid (Facette 3) = Winkel zwischen dem Vektor, der mit Hilfe von zwei
Punkten auf dem Hypoflexid erzeugt wurde, und dem auf die Referenzebene projizierten
Vektor

Inklination Striae = Winkel zwischen Vektoren, die mit Hilfe von zwei Punkten auf den
einzelnen Striae erzeugt wurden, und den auf die Referenzebene projizierten Vektoren
Lange Protocristid = Abstand zwischen lingualstem Punkt und buccalstem Punkt des
Grates, gemessen entlang der Oberflache

Lange Paracristid = Abstand zwischen lingualstem Punkt und buccalstem Punkt des

Grates, gemessen entlang der Oberflache
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Abb. 18: Messstrecken und -areale am Beispiel eines linken unteren Molaren von Dryolestes
leiriensis (Gui Mam 1163). a) Lange von Paracristid (blau, Pacd) und Protocristid (griin, Prcd).
An oberen Molaren, werden die entsprechenden Strecken von Paracrista und Metacrista
gemessen. b) Bucco-linguale Breite und mesio-distale Lange mit Hilfe des virtuellen
Messschiebers. c) Inklination der Hypoflexidrinne, gemessen als Winkel (orange) zwischen dem
gesetzten Vektor (hellgriin) in der Rinne gegen den projizierten Vektor auf der Referenzebene
(hellblau). d) Inklination der Striae, gemessen als Winkel (rot, griin) zwischen den auf den Striae
erzeugten Vektoren (bunte Pfeile) und den projizierten Vektoren auf der Referenzebene
(hellblau). e) Grolie eines Areals innerhalb einer Fachenbegrenzung (blaugriine Linienziige) am
Beispiel von Facette 2 (gelb, Fac2) und dem freigelegten Dentin (beige) am Metaconid. f)
Inklination der Facetten 1 und 2, gemessen als Winkel zwischen den Ebenen (petrol, hellrot) die
auf den beiden Facetten erzeugt wurden und der Referenzebene (hellblau, hier entspricht die
Referenzebene der Occlusalebene). Die Abbildungen a-e sind gespiegelt. Die Abbildungen
zeigen schematisch die Messungen, die vorgenommen wurden, und sind nicht maRstabsgetreu.
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7.3 Quantifizierung und Entwicklung der funktionellen Flachen

Aufgrund von Abtragung von Schmelz und Dentin ber den Verlauf der Abnutzung hinweg
wird das Zahnrelief umgestaltet. Bei den untersuchten Dryolestida Dryolestes, Krebsotherium
und Henkelotherium konnte mit Hilfe der 3D-Oberflachengenerierung und spezieller
Vermessungssoftware (Polyworks®, InnovMetric) die Veranderungen der funktionellen
Flachen Gber die Abnutzung hinweg quantifiziert werden.

Im Verlauf der Abnutzung der Unterkiefermolaren Uber die finf Stadien hinweg, nimmt die
GesamtgroRe der drei Scherfacetten 1, 2 und 3 zundchst zu. Bereits in Stadium 11 setzt bei
Facette 1 eine leichte Abnahme der Flache ein, wahrend Facette 2 erst mit Eintritt in Stadium
IV an Flache verliert. Die Abnahme der Flache beider Facetten geht darauf zuriick, dass
bereits in Stadium 1ll ein Abflachen der Zahnspitzen einsetzt. Dies flihrt spétestens in den
Abnutzungsstadien 1V und V zu einem Verlust der Kronenhohe, der sich aufgrund der
weitgehenden Einrumpfung der drei Hauptspitzen Protoconid, Paraconid und Metaconid auf
die Facettengroe auswirkt. Durch die Einrumpfung verringert sich der mdgliche
Ausdehnungsraum fur die Scherfacetten auf den mesialen und distalen Flanken des Trigonids.
Im Vergleich zu den Facetten 1 und 2 bleibt Facette 3 tber die Stadien Il und Il hinweg in
der Ausdehnung relativ konstant (Abb. 20). Mit dem Erreichen des Stadiums IV gewinnt die
Facette 3 nochmals etwas an GroRe, was auf die wiederholte Scherbewegung des Paracons
entlang der Hypoflexidrinne zurtickzufihren ist, die flr ein tieferes Einschleifen der Facette
sorgt. Am oberen Molaren (Abb. 19) kann die absolute Grél3e der Facette 3 nicht einwandfrei
bestimmt werden, weil es sich hier um die Spitze des Paracons im ungenutzten Zustand bzw.
um den lingualen Schmelzrand des Paracons im abgenutzten Zustand handelt, der in die
Facette 3 des unteren Molaren hineingreift und in der konkaven Struktur der Rinne
hinabgleitet. Facette 3 der oberen Molaren ist funktionell betrachtet keine groflie Scherflache,
wie sie bei den unteren Molaren zu finden ist, sondern es handelt sich vielmehr um die
schmale Kante oder auch Randstruktur der Paraconspitze, die bei der Okklusion im
Hypoflexid der unteren Molaren gefiihrt wird. Eine genaue Abgrenzung zu Facette 1 kann auf
den meisten untersuchten oberen Molaren nicht vorgenommen werden. Und da der Ubergang
von einer Facette in die andere mit zunehmendem Grad der Abnutzung undeutlicher wird, ist
eine Vermessung der Facette 3 Uber die Abnutzung hinweg kaum mdglich. In der
vorliegenden Arbeit werden daher bei oberen Molaren nur die Flachen der Facetten 1 und 2

vermessen und vergleichend betrachtet.
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Abb. 19: Entwicklung der FacettengrofRen der oberen Molaren Uber die Abnutzungsstadien
hinweg. Das Maximum an Facettengrof3e liegt fur die Facetten 1 und 2 im Stadium IV. Anzahl der
Taxa die in die Messungen der Facette 1 eingegegangen sind: Stadium | n=2; Stadium Il n=4;
Stadium Il n=7; Stadium IV n=3; Stadium V n=4. Anzahl der Taxa die in die Messungen der
Facette 2 eingegegangen sind: Stadium | n=2; Stadium Il n=4; Stadium Il n=7; Stadium IV n=3;
Stadium V n=4 (Messwerte siehe Tabellen 05-07 im Appendix).
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Abb. 20: Entwicklung der FacettengroBen der unteren Molaren und Entwicklung der
Facettengrofen der oberen Molaren uber die Abnutzungsstadien hinweg. Bei den unteren Molaren
ist im Stadium Il das Maximum an FacettengroBe erreicht. Anzahl der Taxa, die in die
Messungen der Facette 1 eingegegangen sind: Stadium | n=3; Stadium Il n=3; Stadium Il n=7;
Stadium IV n=3. Anzahl der Taxa die in die Messungen der Facette 2 eingegegangen sind:
Stadium | n=6; Stadium Il n=6; Stadium Ill n=7; Stadium 1V n=3 (Messwerte siehe Tabellen 08-
10 im Appendix).

93



3D-Oberflachen-Analyse

Inklination der Facetten oberer Molaren
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Abb. 21: Inklination der Facetten auf den oberen Molaren Uber die Abnutzungsstadien hinweg.
Wahrend die Inklination der Facetten 1 und 2 (ber die Abnutzung hinweg relativ konstant bleiben,
nimmt die Inklination des Parastyls zu. Anzahl der Taxa, die in die Messungen der Facette 1, Facette
2 und Facette 3 eingegegangen sind: Stadium | n=3; Stadium Il n=4; Stadium Ill n=7; Stadium IV
n=3; StadiumV n=4 (Messwerte siehe Tabellen 05-07 im Appendix).
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Abb. 22: Inklination der Facetten auf den unteren Molaren (ber die Abnutzungsstadien hinweg.
Wahrend die Inklination der Facetten 1 und 2 Gber die Abnutzung abnimmt, nimmt die Inklination
von Facette 3 zu. Anzahl der Taxa, die in die Messungen von Facette 1 eingegangen sind: Stadium |
n=5; Stadium Il n=6; Stadium Il n=8; Stadium IV n=4; Stadium V n=2. Anzahl der Taxa die in die
Messungen von Facette 2 eingegangen sind: Stadium | n=6; Stadium Il n=6; Stadium Il n=8;
Stadium IV n=4; Stadium V n=2. Anzahl der Taxa die in die Messungen von Facette 3 eingegangen
sind: Stadium | n=5; Stadium Il n=6; Stadium Ill n=8; Stadium IV n=4; Stadium V n=5 (Messwerte
siehe Tabellen 08-10 im Appendix).

94



3D-Oberflachen-Analyse

Die beiden Facetten 1 und 2, die jeweils auf den nahezu vertikalen Flanken der unteren und
der oberen Molaren liegen, sind sehr steil angelegt. Die Facette 1 ist auf den unteren Molaren
nach distal ausgerichtet und zeigt bei allen untersuchten Stiicken einen gréReren
Einfallswinkel (im Schnitt um etwa 9° steiler) als Facette 2, die auf der mesialen Seite des
Trigonids sitzt. Auf den oberen Molaren ist die Facette 1 nach mesial ausgerichtet und zeigt
auch hier eine groRere Steilheit, als die nach distal weisende Facette 2. Dies ist bedingt durch
die im Versatz der unteren und oberen Molaren, was das interdentale Scheren, also das
Hineingleiten der unteren Molaren in den Interdentalraum bei Kieferschluss, erst ermdglicht.
Gemessen zur Okklusalebene variiert die Inklination der Facette 1 zwischen 70,6° und 82,1°
und die der Facette 2 zwischen 63,8° und 77,1° (Abb. 21). Diese Varianz kann einerseits von
der Zahnposition des jeweiligen Molaren im Kiefer abhangig sein, welche - wie schon zuvor
in den Kapiteln 4 und 5, Material und Methoden, erldutert - bei Einzelzahnen aufgrund ihrer
Uniformitat nur schwer bestimmbar ist. Andererseits scheint auch der Grad der Abnutzung
bei der Inklination der Scherflachen eine gewisse Rolle zu spielen, wie die Aufteilung auf die
jeweiligen Abnutzungsstadien zeigt. Uber die ersten drei Stadien hinweg bleibt die Inklination
beider Facetten sowohl auf Unterkiefer- als auch auf Oberkiefermolaren nahezu konstant. Im
weiteren Verlauf zum Stadium IV zeigen beide Scherflachen der unteren Molaren eine leichte
Abnahme der Inklination, wahrend auf den oberen Molaren die Inklination der Scherfldchen
weiterhin konstant ist. Die unteren Molaren des Stadiums V zeigen eine deutliche Abnahme

der Inklination der Facetten 1 und 2 im Vergleich zu den ersten drei Stadien (Abb. 22).

Paracrista / bucco-linguale Lénge
Abb. 23: a) Lange der Paracrista
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Die Lénge dieser Scherkante

: { bleibt genau wie die Paracrista
5 I ............. } ______________________________________ I Uber die Abnutzung hinweg
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Abb. 24: a) Léange des
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Einschnitts zusammen. | 06 + e

Gemessene Anzahl der Taxa: | 04 +

Stadium | n=6; Stadium Il | 02 i : : :
n=4; Stadium Il n=7; | I i v
Stadium IV n=4. a

b) Lénge des Paracristids

Uiber Abnutzung hinweg. Die Paracristid / bucco-linguale Léange
Abnahme der Gesamtlange | , ,

héngt mit dem Verlust der 1:2 Al )

Kronenhohe in fortgeschrit- | ;| { { _________ l

teneren Stadien zusammen. | 451 | 7 1
Gemessene Anzahl der Taxa: | pg 4

Stadium | n=6; Stadium Il | g4 4

n=6; Stadium Il n=7; | g2 ' ; ' |
Stadium 1V n=4. 6 | Il 1 v

Facette 3, die auf den unteren Molaren in der Hypoflexidrinne lokalisiert ist, hat im Schnitt
eine Inklination von 33°, zeigt aber im Vergleich zu den anderen beiden Facetten im Verlauf
der Abnutzung einen gegenteiligen Trend. Sie wird mit zunehmender Abnutzung steiler. Das
Gleiche zeigt die zusatzliche Scherflache der oberen Molaren.

Das Protocristid der unteren Molaren ist bei ungenutzten oder nur leicht genutzten Zéhnen im
Schnitt 37% kdrzer als das Paracristid (Abb.24). Beide funktionellen Kanten nehmen durch
das Einschleifen zundchst tber die ersten zwei Stadien an Gesamtlange zu. Das hangt mit der
Vertiefung des v-férmigen Einschnitts zusammen, den beide Kanten zwischen den
Zahnspitzen aufweisen. Nach dem leichten Anstieg der Gesamtléange verliert das Paracristid
im weiteren Verlauf an Lénge, da bereits in Stadium IIl und IV das Protoconid sowie das
Paraconid durch die Einebnung des Gesamtreliefs an Hohe verloren haben und der v-férmige
Einschnitt der Kante zwischen Protoconid und Paraconid abflacht. Das Protocristid
verzeichnet zundchst noch einen leichten Anstieg in der Gesamtldnge. Das kann damit
zusammenhé&ngen, dass das Metaconid hoher ist als das Paraconid und dementsprechend
langer braucht, um abgeschliffen zu werden. Es reagiert somit resistenter gegen die
Abflachung des Reliefs, was die Lange der funktionellen Kante Uber das né&chste
Abnutzungsstadium hinweg langer erhalt als auf Seiten des Paracristids. Das Paracristid
verliert aufgrund der weitgehenden Einebnung des Paraconids in Abnutzungsstadium IV

weiter an Lange. Damit geht der Verlust der schutzenden und stiitzenden Schmelzschicht der

96



3D-Oberflachen-Analyse

gesamten Krone einher. Nachdem das Protocristid tber die ersten drei Stadien hinweg durch
das Ausweiten des v-formigen Einschnittes an L&nge gewonnen hat, verliert diese Kante im
Stadium IV ebenfalls an Lange aufgrund des Schmelzverlusts. In Stadium V kann aufgrund
dieser Einebnung der genaue Verlauf der beiden Kanten nicht weiter nachvollzogen werden,
und es kann in diesem Stadium nun auch nicht mehr von Kanten im Sinne von funktionellen
Einheiten gesprochen werden. Insgesamt betrachtet verliert wéhrend der Abnutzung das
Paracristid am deutlichsten an Lange im Vergleich zum Protocristid. Im Vergleich zu den
Kanten der unteren Molaren behalten die beiden funktionellen Kanten der oberen Molaren,
Paracrista und Metacrista, ihre Lange Uber die Abnutzung hinweg weitgehend bei. Die
Metacrista buBRt im Verlauf der Abnutzung leicht an Lange ein, wahrend die Paracrista nahezu
konstant bleibt (Abb. 23). Im ungenutzten Zustand ist die Metacrista im Schnitt etwa 12%
langer als die Paracrista.
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7.4 Topographische Reliefanalysen und Geometrie der untersuchten Molaren

Mit Hilfe der Anwendung von Falschfarbendarstellung und Isolinien (Polyworks®) auf die
virtuellen 3D-Oberflachen kann ein Vergleich der unterschiedlichen Topographien der
Okklusalflachen der Molaren vorgenommen werden. Zu diesem Zweck werden Molaren in
einem vergleichbaren Abnutzungszustand gegeniibergestellt und eine Referenzebene als
Bezugsebene gewéhlt. Diese Referenz sollte idealer Weise die Modelle der Molaren in
gleicher Hohe schneiden, um die Erhebung des Reliefs iber der Referenzebene fur jedes
Taxon vergleichbar zu machen. Hierfur wurde flr die topographischen Analysen der Krone-
Wurzel-Ubergang auf der buccalen Seite der Molaren gewahlt und die Okklusalebene auf
dieses Niveau parallel verschoben. Es wurde die buccale Seite ausgewahlt, da im Falle von
Dryolestes und Krebsotherium ein Schneiden auf der lingualen Seite darin resultieren wirde,
dass die Rinne des Hypoflexids nur teilweise in den Hohenvergleich eingehen wirde, da die
buccale Seite der Rinne tiefer liegt als der linguale Krone-Wurzel-Ubergang. Fir die
Falschfarbendarstellung ist eine von Polyworks® voreingestellte Farbskala verwendet worden
(Rainbow 25), die 25 Farbabstufungen umfasst. Bei dieser Skala wird der tiefste Bereich des
Modells rosa geférbt, der hochste rot. Zur Anwendung kommt diese Methode auf Modelle,
die auf die gleiche GroRe skaliert worden sind. Als Bezug wird der Abstand zwischen
Protoconid und Metaconid gewahlt, der mit Hilfe eines Skalierungsfaktors auf eine
einheitliche Lange gebracht wird, der nach der folgenden Formel fir jedes Modell berechnet

wird:

Sollgréfie

MaRstab (in %) = -
Stg

*100 %

Die skalierten Modelle kamen zusatzlich im Slope Map Creator zur Anwendung, in Form von
2D-Isolinienkarten der Molaren, bei denen die Abstande der Isolinien zueinander ausgewertet
wurden (siehe auch Kapitel 5.5). Der Slope Map Creator bietet insofern zusatzliche
Informationen, dass er die Steilheit der Flachen einer bestimmten Farbe zuordnet. Diese
unterschiedliche Farbung der topographischen Charakteristika unterstiitzt die Aussage der
Isolinienkarten, indem sehr steile Fl&chen einheitlich rot gefarbt werden, sehr flache Ebenen

grin und alle Ubergangsformen gelb gefirbt werden, was der Isolinienkarte eine Tiefe
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vermittelt, die bei der Falschfarbendarstellung aufgrund der vielen unterschiedlichen Farben
verloren geht.

Fur diesen Vergleich wurden nach dem Kriterium der Schmelzdicke drei Vertreter
ausgewahlt, weil sich gezeigt hat, dass die Schmelzdicke die Form der Abnutzung beeinflusst.
Als Beispiel fir sehr diinnen Schmelz wurde Dryolestes herangezogen, Desmana fiir eine
intermedidre Schmelzdicke und Crocidura als Beispiel fiir dicken Schmelz. Alle
ausgewahlten Beispiele befinden sich in einem vergleichbaren Abnutzungszustand, nach der
Einteilung der Abnutzungsstadien fur Dryolestida im Stadium IV.

Die Isolinien des Molarenmodells von Dryolestes zeigen deutlich den beobachteten Abfall
des freigelegten Dentinfeldes nach mesial entlang des lingualen Teils des Paracristids (Abb.
25 a). Betrachtet man diese funktionelle Kante bei Desmana, zeigt das freigelegte Dentin am
lingualen Teil des Paracristids sichtlich weiter auseinander stehende Isolinien (Abb. 25 b),
was bedeutet, dass bei Desmana in diesem Bereich das freigelegte Dentinfeld flacher ist als
bei Dryolestes. Durch die Falschfarbenanalyse sind entlang des Dentinfeldes am Paracristid
von Desmana weniger Farben zugeordnet als bei dem von Dryolestes. Sie markieren gleiche
Hohenniveaus, und es wird deutlich, dass der mesiale ,dullere Schmelzrand dieses
Dentinfeldes auf d@hnlicher Hohe liegt wie der distale ,,innere* Schmelzrand. Im Gegensatz
dazu ist bei Dryolestes die Hohe des distalen ,,inneren* Schmelzrands einer anderen Farbe
zugeordnet, als es fiir den mesialen ,,duleren Schmelzrand der Fall ist. Dieses spiegelt die
deutlich zervikalere Position des mesialen Schmelzrandes bei Dryolestes wider. Bei
Crocidura verlaufen die Isolinien am lingualen Teil des Paracristids verglichen mit
Dryolestes in entgegengesetzter Richtung, was den Abfall des freigelegten Dentins in
Richtung des Trigonidbeckens anzeigt (Abb. 25 c). Ahnlich wie bei Desmana verdeutlichen
die wenigen Farben in diesem Bereich, die durch die Falschfarbendarstellung zugeordnet
wurden, dass der Einfall zum Becken relativ flacher, als der nach mesial gerichtete Abfall des
Dentinfeldes von Dryolestes. Unverkennbar liegt bei Crocidura der mesiale ,duBere
Schmelzrand hoher als der ,,innere®, was im Gegensatz zu den anderen beiden Taxa steht. Die
Slopemaps (Abb. 25 d-f) der drei untersuchten Taxa verdeutlichen diesen gegenteiligen
Abfall der Dentinflachen am Paracristid. Wéhrend bei Dryolestes nahezu das gesamte
Dentinfeld rot geféarbt ist, da es sehr steil nach mesial abféllt, zeigt die Slopemap von
Desmana in diesem Bereich Gelb mit leichtem Ubergang zum Griin. Crocidura weist am
lingualen Teil des Paracristids ebenfalls gelbliche bis griine Bereiche auf, das in beiden Fallen
von dem flacheren Einfall der Dentinflachen zeugt.
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Abb. 25: Topographische Isolinienkarten von den drei untersuchten Vertretern Dryolestes (a,d:
Dryolestes leiriensis, Gui Mam 1196, rechter unterer Molar, gespiegelt), Desmana (b,e:
Desmana moschata, isolierter linker unterer m2 von ZIN 98368) und Crocidura (c,f: Crocidura
russula, M3821-6, rechter unterer m2, gespiegelt) im Vergleich zu Slopemaps. Die Slopemaps
simulieren die Topographie anhand zugeordneter Farben. In diesen Karten wird das
charakteristische Abfallen der Dentinfelder entlang der funktionellen Kanten nach mesial und
distal bei Dryolestes offensichtlich. Im Vergleich dazu zeigt Desmana eher zur Okklusalebene
parallele Abnutzung. Crocidura zeigt im Trigonid ein zum Beckenzentrum abfallendes
Dentinfeld. Dieses steht im Gegensatz zu dem Befund bei Dryolestes. Nicht maR3stéblich.

Bei allen drei untersuchten Molaren steht der buccale Teil des Paracristids sehr steil zur

Referenzebene. Dies verdeutlichen die engen Isolinien an dieser Kante. Obwohl sich alle
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Molaren in einem vergleichbaren Abnutzungsstadium befinden, ist am buccalen Teil des
Paracristids bei Dryolestes offensichtlich weniger Dentin freigelegt als bei den anderen
beiden Taxa. In der Slopemap-Darstellung wird bei Dryolestes deutlich, dass der ,,duBere*
Schmelzrand im Vergleich zum ,,inneren” nach buccal versetzt ist und, linguo-buccal
betrachtet, mit diesem auf gleichem Niveau liegt. Der lingualer gelegene ,innere*
Schmelzrand bildet eine deutliche Kante. Bei Desmana dagegen steht der vergleichbare
»auBere* Schmelzand des buccalen Teils des Paracristids klarer hervor und ist verglichen mit
dem ,,inneren*“ Schmelzrand nach mesio-buccal versetzt. Das fiihrt dazu, dass der auflere
Schmelzrand bei Desmana in diesem Bereich die funktionelle Kante bildet, was im direkten
Gegensatz zu Dryolestes steht. Bei Crocidura bildet der ,,dullere* Schmelzrand ebenfalls die
funktionelle Kante. Da das Trigonidbecken bei Crocidura durch den direkten Kontakt mit
dem Hypocon des antagonistischen oberen Molaren in diesem Abnutzungszustand bereits
keine ,,inneren Schmelzrander mehr aufweist, ist es schwer, die Lagebeziehung zum
ninneren Schmelzrand zu bestimmen. Aus Beobachtungen von weniger abgenutzten Molaren
von Crocidura kann jedoch geschlossen werden, dass der ,duBere* Schmelzrand deutlich
starker nach mesial versetzt ist in Bezug zum ,,inneren* Schmelzrand, im Vergleich zu
Desmana.

Am Protocristid fallt das Dentinfeld bei Dryolestes nach distal ab, wéhrend es bei Desmana in
dem v-formigen Einschnitt zwischen Protoconid und Metaconid eine flache Ebene bildet.
Dies ist aus der Grinfarbung dieses Bereiches in der Slopemap zu schlieBen (Abb. 25 d, e).
Bei der bloRen Betrachtung der Okklusalansicht der drei zu vergleichenden Molaren kommt
dieser Unterschied nicht so offensichtlich zum Vorschein, wie durch die unterschiedliche
Einfarbung in den Slopemaps. Bei Crocidura zeigen die Isolinien wiederum einen Abfall des
freigelegten Dentins in Richtung des Trigonid-Beckens an, ganz &hnlich wie auf der mesialen
Seite am Paracristid, und auch hier ist es die gegensétzliche Richtung als es bei Dryolestes der
Fall ist. In allen drei Fillen steht der ,,duBlere” Schmelzrand, der in diesem Bereich das
Dentinfeld distal begrenzt, hervor und bildet die funktionelle Kante.

Das Hypoflexid des Molaren von Dryolestes hat einen vergleichbaren steilen Abfall in
buccaler Richtung, wie das Hypoflexid des Molaren von Desmana. Dieses bezeugen die
ahnlichen Abstande zwischen den Isolinien. Bei Crocidura ist das Hypoflexid aufgrund des
linguo-buccal breiter angelegten Talonids stark verkirzt. Im Vergleich zu Desmana liegt der
Ubergang der buccalen Begrenzung des Talonids zum Trigond deutlich buccaler, was mit
einer Verkirzung der Lange der Hypoflexidrinne einhergeht. Die Isolinien liegen bei

Crocidura im Hypoflexid naher zueinander, damit ist diese Struktur linguo-buccal nicht nur
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kirzer als bei den anderen beiden Taxa, sondern auch steiler. Die Farbgebung der
Falschfarbenkarte zeigt zudem, dass das Hypoflexid bei Crocidura am lingualen Ende nicht
sehr weit hoch ans Trigonid reicht. Bezogen auf das Protoconid endet bei Crocidura das
Hypoflexid bereits an der buccalen Begrenzung des Protoconids. Bei Desmana dagegen reicht
das linguale Ende des Hypoflexids nahezu bis zum v-férmigen Einschnitt zwischen
Protoconid und Metaconid. Es schlieRt also mittig des Protocristids ab, auf der Héhe der
lingualen Begrenzung des Protoconids. Bei Dryolestes reicht dagegen das linguale Ende des
Hypoflexids bis an die linguale Begrenzung des Metaconids und zieht sich somit nahezu Uber
die gesamte linguo-buccale Breite des Molaren.

Insgesamt betrachtet, ist bei allen drei Taxa die distale Flanke des Trigonids sehr steil
angelegt, sie steht nahezu senkrecht zur Referenzebene. Dies geht aus der Rotfarbung dieses
Bereiches in den Slopemaps sowie aus den sehr eng liegenden Isolinien hervor. Die mesiale
Flanke ist bei Dryolestes und Crocidura deutlich flacher als die distale Flanke, was die weiter
auseinanderstehenden Isolinien auf der mesialen Seite bezeugen. Bei Desmana ist dieses nicht
der Fall. Diese mesiale Flanke des Trigonids steht ahnlich steil wie die distale Flanke, was mit

dessen mesio-distalen Verklrzung des Trigonids zusammenhangt.
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8 CT-Schnitt-Auswertungen

8.1 Schmelzdicke

In der vorliegenden Arbeit wird ausschlieflich auf die Schmelzdicke der untersuchten Taxa
eingegangen und nicht auf die Schmelzstruktur, da dieses nicht im Fokus der Arbeit steht. Die
Schmelzbedeckung besteht bei den Dryolestida aus parallel verlaufenden Schmelzprismen,
die ohne starke Biegung von der Schmelz-Dentin-Grenze zur Schmelz-AuRenflache verlaufen
(Martin  1999). Diese Schmelzform wird einfach geordneter Radialschmelz genannt
(Koenigswald 1977; Koenigswald 1980) und tritt auch bei den basalen Tribosphenida auf.
Diese Form des Schmelzes stellt den urspringlichsten prismatischen Schmelztyp dar (Lester
& Koenigswald 1989; Dumont 1995; Koenigswald 1997; Sander 1997), aus der sich die
vielschichtigen Schmelzmuster der stark abgeleiteten Sdugermolaren entwickelt haben. Diese
komplizierten Schmelzmuster zeichnen sich durch eine hochkomplexe Prismenarchitektur
(gekreuzte Prismen, Hunter-Schreger-Bander etc.) aus, die sich deutlich vom Aufbau der
basalen Schmelzform unterscheidet und in Zusammenhang mit der Zunahme der Korpergrofie
der Saugtiere im Paldozan steht (Koenigswald et al. 1987; Koenigswald et al. 1993). Im
Gegensatz zu der hochkomplexen Schmelzschicht der modernen Saugetiermolaren, bei denen
die Schmelzdicke um den Dentinkern herum je nach Funktion stark varriieren kann, ist der
Schmelz bei der urspriinglichen tribosphensichen Molarenform Uberall gleich dick (Lucas et
al. 2008).

Ein CT-Schnitt durch einen Zahn kann variierende Schmelzdicken um den Dentinkdrper
herum zeigen, was mit der Funktion des Schmelzes in dem Dbetreffenden Bereich
zusammenhéngt. Bei der Dickenmessung an Schnittbildern von Schmelz kann es zu
perspektivischen Verzerrungen in der Darstellung der Schmelzdicke kommen, wenn der
Schmelz beispielsweise schrag angeschnitten wird. Wird der Schmelz schrég angeschnitten,
erscheint er machtiger, als er im Normalfall ist. Die Schnittebene sollte immer mdoglichst
senkrecht zum Schmelzverlauf in dem zu messenden Bereich orientiert sein. Nur so kann die
absolute Dicke gemessen werden.

Von besonderer Bedeutung bei den Molaren der Dryolestiden sind die funktionellen

Scherkanten, die das Trigonid umfassen, da jede Kante auf andere Weise abgenutzt wird, wie
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die Ergebnisse der REM-Untersuchungen bereits vermuten lassen. Auch weisen die
unterschiedlichen Ergebnisse der topographischen Auswertung des Okklusalreliefs von den
untersuchten Dryolestida und Tribosphenida auf Unterschiede in der Schmelzdicke entlang
der homologen Scherkanten hin. Um die Schmelzdicke vergleichen zu kénnen, wurde darauf
geachtet, dass fir diese Messungen nur Zahne in Abnutzungsstadium | oder Il verwendet
wurden. Bei einer starkeren Abnutzung ist der Schmelz auf den Flanken des Trigonids bereits
angeschliffen und die Messung wirde nicht die tatsachliche Schmelzdicke reprasentieren. Bei
allen Zahnen wurde ein CT-Schnitt auf vergleichbarem Niveau gewahlt. Hierfir wurde die
Schnittebene parallel zur Okklusalebene orientiert und bis zum ersten Erscheinen der
lingualen Begrenzung des Talonids parallel verschoben. Die untersuchten Molaren der
verschiedenen Taxa haben unterschiedliche GroRen, weshalb die relative Schmelzdicke
verglichen wurde. Daflir wurde ein Index aus der absoluten Schmelzdicke, geteilt durch die
bucco-linguale Lange des jeweiligen Trigonids gebildet. Die hier angegebenen Werte sind
gemittelte Werte aus je drei Messungen pro Taxon. Die Ergebnisse der Schmelzmessung sind

dem Diagramm Abb. 26 zu entnehmen.

_ absolute Schmelzdicke (mm)
bucco - linguale Lange (mm)

Index

Eine mogliche Fehlerquelle fir die Messungen der Schmelzdicke ist der sogenannte ,,beam
hardening* Effekt (siehe Kapitel 5.3). Dieser fuhrt zu Artefakten auf den rekonstruierten CT-
Schnitten, die die Messung beeinflussen kénnen, die jedoch aufgrund der hochauflésenden
Microtomographie zu vernachl&ssigen sind. Alle Messungen, die die Schmelzdicken betreffen

sind im Appendix in Tabelle 11 aufgefihrt.

8.1.1 Dryolestidae

Die beiden Dryolestiden Dryolestes und Krebsotherium zeigen schon auf den ersten Blick im
CT-Schnitt eine sehr geringe Schmelzdicke. Bei Dryolestes ist der Schmelz am Protocristid
im Schnitt etwa 27 pum dick und am Paracristid etwa 26 um (n=2). Krebsotherium zeigt
dagegen einen leicht dinneren Schmelz am Protocristid mit etwa 24 pm, wobei das
Paracristid etwas dicker erscheint mit etwa 28 um (n=2). Absolut betrachtet zeigen somit
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beide Taxa eine sehr dhnliche Schmelzdicke. Bezieht man nun die verschiedenen
Schmelzdicken auf die bucco-linguale Lange des Trigonids, zeigt sich, dass der Schmelz bei
Dryolestes im Vergleich zu Krebsotherium relativ dinner ist, mit einem durchschnittlichen
Index von 0,018 sowohl am Protocristid als auch am Paracristid. Im Vergleich dazu ist der

Index bei Krebsotherium am Protocristid etwa 0,024 und am Paracristid etwa 0,028.

8.1.2 Henkelotherium

Der Paurodontide Henkelotherium zeigt eine absolute Schmelzdicke von etwa 34 um entlang
des Protocristids und 35 um entlang des Paracristids (n=4), was etwa um ein Drittel dicker ist,
verglichen mit Dryolestes und Krebsotherium. Bezogen auf die bucco-linguale Gesamtlange
des Trigonids ergibt sich am Protocristid ein Index von 0,044 und am Paracristid 0,045. Im
Vergleich zu Dryolestes und Krebsotherium bedeutet das, dass der Schmelz entlang der

funktionellen Scherkanten bei Henkelotherium nahezu die doppelte relative Dicke besitzt.

8.1.3 Tribosphenida

Von den untersuchten tribosphenischen Taxa zeigen die beiden Tenreciden Setifer setosus
und Echinops telfari die grofite absolute Schmelzdicke auf den funktionellen Schneidekanten
der Molaren. Bei Setifer betrdgt die Dicke 127 pum am Protocristid und 122 pm am Paracristid
(n=5). Im Vergleich dazu zeigt Echinops auf beiden Scherkanten eine Schmelzschicht von
etwa 130 um (n=8). Bei Setifer liegt der Index am Protocristid bei 0,048 und am Paracristid
bei 0,044, was eine ahnliche relative Schmelzdicke bedeutet, wie sie bei Henkelotherium
gemessen wurde. Echinops zeigt dagegen einen héheren Index von 0,068 am Protocristid und
von 0,066 am Paracristid und hat somit eine wesentlich gréRere relative Schmelzdicke als die
untersuchten Dryolestiden-Taxa. Interessanterweise hat sich bei den Untersuchungen gezeigt,
dass beide Vertreter der Tenrecidae an den molariformen Prdémolaren dickeren Schmelz
aufweisen als an den Molaren. Bei Setifer setosus ist die absolute Schmelzdicke entlang der
funktionellen Scherkanten am p1 und p2 um etwa 80 um dicker als bei m1 und m2 (n=2). Bei

Echinops telfari ist der Schmelz von p2 und p3 um etwa 40 um dicker als bei m1 und m2.
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Abb. 26: Relative Schmelzdickenverteilung an beiden Scherkanten der unteren Molaren. Nach
Schultz & Martin (2011) erganzt um die Taxa Setifer, Echinops und Monodelphis (Messwerte
siehe Tabelle 11 im Appendix)

Obwohl die Molaren von Desmana moschata (Talpidae) mit einer absoluten Schmelzdicke
am Protocristid von etwa 108 pm und am Paracristid von etwa 129 pm &hnliche
Schmelzdicken aufweisen wie die Molaren des Didelphiden Monodelphis domestica
(Protocristid 94 um, Paracristid 114 um; n=2), hat Monodelphis die groRere relative
Schmelzdicke. Der Index liegt bei Monodelphis mit 0,058 am Protocristid und mit 0,068 am
Paracristid wesentlich hoher als bei Desmana, bei der der Index am Protocristid bei 0,042 und
der am Paracristid bei 0,050 liegt. Monodelphis liegt damit im relativen
Schmelzdickenbereich von Echinops. Desmana dagegen im Bereich von Setifer und
Henkelotherium.

Ein weiterer Vertreter der Talpidae, Talpa europaea, zeigt zusammen mit Crocidura russula
(Soricidae) die weitaus grofite relative Schmelzdicke entlang von Protocristid und Paracristid.
Bei Talpa betragt der Index 0,079 am Protocristid und 0,094 am Paracristid (n=4). Im
Vergleich dazu ist dieser bei Crocidura 0,069 am Protocristid und 0,079 am Paracristid (n=1).
Beide zeigen damit zusammen mit Echinops die grofte relative Schmelzdicke in dieser
Studie. Die absoluten Schmelzdicken von Talpa und Crocidura unterscheiden sich dagegen
um fast 20 um. Bei Talpa betragt diese am Protocristid etwa 81 um und am Paracristid etwa
97 um, wahrend bei Crocidura am Protocristid eine Schmelzdicke von 65 pm zu finden ist
und am Paracristid von etwa 75 pm.

Zusétzlich wurde die relative Schmelzdicke von dem Herpetotheriiden Amphiperatherium

frequens (Metatheria) und einem weiteren Vertreter der Soricidae, Soricella discrepans
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(Eutheria), gemessen. Die absolute Schmelzdicke von Amphiperatherium betrdgt am
Protocristid etwa 55 pm und am Paracristid 74 um (n=4). Der gebildete Index fir die relative
Schmelzdicke liegt am Protocristid bei 0,049 und am Paracristid bei 0,066 in dem Bereich
von Monodelphis und zeigt damit immer noch eine gréRere relative Schmelzdicke als alle
Dryolestiden Taxa. Soricella hat eine dhnliche relative Schmelzdicke mit einem Index von
0,056 am Protocristid und ebenfalls 0,066 am Paracristid, obwohl die absolute Schmelzdicke

am Protocristid nur etwa 48 um betrégt und am Paracristid etwa 56 pum (n=4).
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9 Mikrotextur der Molaren der Dryolestida

Die Striation der Attritionsfacetten einer Zahnoberflache kann mit Hilfe der konfokalen
Mikroskopie hochauflosend abgebildet werden. Durch die unter Kapitel 5.6 beschriebene
Axialitat ist es moglich, die Tiefen einzelner Kratzer festzustellen (Pawley 2006) und die
Struktur einer Oberflache zu bewerten (Ungar et al. 2003; Scott et al. 2005; Scott et al. 2006;
Schulz et al. 2010). In der vorliegenden Arbeit wird diese Methode genutzt, um die
Oberflachentextur in Form von Isotropie (Form der Ausrichtung der Striae, gerichtet oder
ungerichtet) und Komplexitat (Auspréagung einzelner Striae) der vorliegenden Striation auf
der Facette 1 der Dryolestiden-Molaren zu untersuchen. Aus den an den festgelegten
Messpunkten detektierten Daten kdnnen unterschiedliche Vorzugsrichtungen der Striae
ermittelt werden, was ermdglicht, die komplexen Strukturen auf den Dryolestiden-Molaren zu
charakterisieren und zu interpretieren.

Aus den unter Kapitel 7.2 beschriebenen Winkelmessungen der Striae zur Okklusalebene
haben sich auf der Facette 1 eindeutige Unterschiede zwischen den an der Protoconidspitze
befindlichen, und den direkt Uber der Rinne des Hypoflexids gelegenen Striae gezeigt. Die
Messung von Isotropie und Komplexitat der Flachen bietet zusétzliche Informationen, die zur
Interpretation und Rekonstruktion der Kieferbewegungen sowie Nahrungspraferenzen genutzt
werden konnen.

Zu diesem Zweck wurden Abdricke der Facette 1 von Einzelzéhnen (oberer Molaren n=1,
untere Molaren n=6) in verschiedenen Abnutzungsstadien mit einer besonders deutlichen
Striation genommen. Abdriicke von der Oberflache zu nehmen ist nétig, da die Flache der
Probe, also in diesem Fall die Facette 1, unter dem konfokalen Mikroskop mdglichst genau
parallel zum Objektiv und der Lochblende ausgerichtet werden muss, um die gesamte Flache
scharf abbilden zu konnen. Eine direkte Messung an einem Originalzahn wirde einen
umfangreichen Aufbau fiir die Ausrichtung des Zahnes erfordern, was mit einem einzelnen
Facettenabdruck umgangen werden kann. Zusdtzlich wiirde eine Messung am Originalzahn
direkt Uber der Hypoflexidrinne durch die Talonidspitze behindert. Auf jedem Abdruck
wurden zwei Messstellen auf Basis der Striationsbefunde aus den Untersuchungen mit REM
und Auflichtmikroskopie festgelegt. Am oberen Molar liegt die Messstelle 1 am lingualen
Ende der Paracrista auf Facette 1, direkt an der Paraconspitze. Messstelle 2 wurde weiter
buccal festgelegt, mittig auf der Paracrista. An den unteren Molaren liegt Messstelle 1 auf der

Facette 1 zervikal, direkt oberhalb des Ubergangs von Facette 3 zu Facette 1, sehr nahe der
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Hypoflexidrinne. Die Messstelle wurde etwa mittig auf der mesialen Berandung des
Hypoflexids gewahlt. Messstelle 2 liegt dagegen weiter okklusal auf der Facette 1, direkt
unterhalb der Protoconidspitze (Abb. 27a).

Die Messungen der konfokalen Mikroskopie bestétigen, dass bei Molaren der Dryolestida auf
der Facette 1 unterschiedliche Richtungen der Striae vorhanden sind. Der Unterschied von
etwa 10° zwischen den beiden Striationsrichtungen, die bei den Vermessungen der 3D-
Oberflachen gemessen wurden, konnte mit dieser Methode verifiziert werden. Zuséatzlich
zeigen sich sowohl an dem einen oberen Molaren als auch an mehreren unteren Molaren in
unterschiedlichen Abnutzungsstadien eindeutige Unterschiede in der Vorzugsrichtung der
Striae und in der Isotropie der Oberflachen zwischen Messstelle 1 und Messstelle 2.

Bei den zwei Messstellen des linken oberen Molaren Gui Mam 1109 zeigen die Striae, die an
der Messstelle 2 gemessen wurden, eine steilere erste Vorzugrichtung an als die an
Messstelle 1, was REM-Beobachtungen bestédtigen. An oberen Molaren wurden auf der
lingualen Seite der Facette 1 am Paracon steilere Striae gefunden als weiter buccal ndher dem
Parastyl. Die Isotropie der Flache ist an der Messstelle 1 mit 56,9 % deutlich héher als an
Messstelle 2 mit 36,9 %. Das heil3t, dass die Striae an Messstelle 1 stark gerichtet auftreten.
Dies zeigt sich besonders klar im Vergleich zur Fotosimulation der beiden Messstellen.
Geringere lIsotropie in der Mitte der Paracrista passt zu der Vermutung, dass hier das
Protoconid zuerst in Kontakt tritt. Zu Beginn des Bewegungsablaufs herrscht zwischen beiden
Kiefern noch grofRere Bewegungsfreiheit als zu dem Zeitpunkt, wenn der Paracon in das
Hypoflexid okkludiert. Diese Bewegungsfreiheit duBert sich schlieflich in weniger
gerichteten Striae, da der Winkel, mit dem der Unterkiefer auf den Oberkiefer trifft, nicht
immer genau gleich sein kann. Gleitet der Paracon in das Hypoflexid, findet eine Fiihrung des
Paracons entlang der Rinne statt. Der Paracon nimmt bei jeder Bewegungswiederholung den
gleichen Pfad entlang der Rinne, die daraus resultierenden Striationen missen folglich
deutlich gerichteter sein. Bei dem linken unteren Molaren Gui Mam 1156 ist die erste
Vorzugsrichtung der Messstelle 1 nahe der Hypoflexidrinne deutlich steiler als die an der
Messstelle 2 nahe der Protoconidspitze. Dieses Ergebnis ist kritisch zu betrachten, da die
Fotosimulation von Messstelle 1 mehrere Risse im Objekt mit unterschiedlichsten
Orientierungen zeigt, die von der Software als solche jedoch nicht erkannt werden, und als
Vertiefung in die Auswertung miteinflieen. Fir eine Verfalschung der Daten spricht die sehr
diffuse Richtungsrose der Texturisotropie, bei der keine eindeutige Vorzugsrichtung, wie
beispielsweise an Messstelle 2, auszumachen ist. Hinzu kommt, dass sich dieser untere Molar

im Abnutzungsstadium |1 befindet und es sein kann, dass der Paracon noch nicht richtig
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Abb 27: Die Fotosimulationen der zwei Messstellen (beispielhafte Position dieser siehe a) auf der
Facette 1 von Gui Mam 1155 zeigen einen Unterschied in der Isotropie der Mikrotextur. b) An
Messstelle 2 sind die Striae eher ungeordnet. ¢) Messstelle 1 zeigt dagegen klar die starke
Gerichtetheit der Striae. d) Die Richtungsrose der Vorzugsrichtungen an Messstelle 2 ist im
Vergleich zu e diffuser. €) Die Striae der Messstelle 1 folgen eindeutig einer bestimmten
Vorzugsrichtung. Diese Befunde stiitzen die Annahme einer Fihrungsfunktion des Hypoflexids
fiir den Paracon.

eingeschliffen ist, und nur mit der Spitze in die Hypoflexidrinne okkludiert und so noch mehr
Bewegungsfreiheit hat, was aus unterschiedlichen Orientierungen der Striae resultiert.
Dennoch ergibt die Isotropie-Analyse fiir diese Facette einen hoheren Wert (82,1 %) fur die
Messstelle 1, nahe der Hypoflexidrinne, an. Das bedeutet, dass hier die Striae stérker gerichtet
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auftreten als an Messstelle 2 (71,4 %). Dieses spiegelt genau wie bei dem oberen Molaren Gui
Mam 1109 die Rolle der Fuhrung des Hypoflexids flr den Paracon wider.

Die beiden rechten unteren Molaren Gui Mam 1159 und Gui Mam 1163 befinden sich im
Abnutzungsstadium I11. Das heif3t, dass bei diesen beiden Paracon und Hypoflexid bereits
eingeschliffen sein sollten. Gui Mam 1163 bestétigt die beobachteten unterschiedlichen
Richtungen der Striae mit einem Unterschied zwischen beiden von etwa 11°, die bereits
anhand der Messungen auf den virtuellen Oberflachen festgestellt wurden. Zuétzliche
Informationen lassen sich aus der Isotropie der Oberflache gewinnen. Es zeigt sich, dass die
Isotropie der Messstelle 1 an der Hypoflexidrinne mit 84,0 % deutlich hoher ist als an
Messstelle 2 am Protoconid. Messstelle 2 verfigt Uber 60,6 % Isotropie, was bedeutet, dass
die Striae - wie bereits erwéhnt - ungeordneter als an Messstelle 1 sind. Dies passt zu der
Beobachtung der REM-Analyse. Am Protoconid treten die Striae oft ungerichteter auf, weil
beim ersten Kontakt des Protoconids mit der Paracrista noch keine starke Verzahnung
vorhanden ist, also noch mehr Spielraum zwischen den Kontaktflachen als zu dem Zeitpunkt,
zu dem der Paracon in das Hypoflexid greift, moglich ist. Im Vergleich zur Isotropie der
Messstellen von Gui Mam 1163 zeigt Gui Mam 1159 einen ganz &hnlichen Unterschied
zwischen den beiden Messstellen. An Messstelle 1 betragt die Isotropie 70,1 %, an Messstelle
2 dagegen 44,6 %. Dadurch wird die fiihrende Rolle des Hypoflexids nochmals unterstrichen.
Die Winkel der ersten Vorzugsrichtungen an den Messstellen sind jedoch im Vergleich zu
Gui Mam 1163 nicht signifikant unterschiedlich, da sie lediglich um ein Grad differieren. Das
kann eventuell mit der Zahnposition im Kiefer und dem Grad der Abnutzung
zusammenhé&ngen. Vordere Molaren zeigen in dem Grad der Abnutzung des Trigonids und
dem Hypoflexid eine starkere GleichmaRigkeit, wahrend die Usur an den hinteren Molaren
ungleichmaRig sein kann. So ist es moglich, dass Gui Mam 1159 eine vordere Position im
Kiefer hatte und deshalb bereits im Abnutzungsstadium 111 sein Hypoflexid erkennbar mehr
eingeschliffen ist, als es bei Gui Mam 1163 der Fall ist. Dieser hthere Grad der Einschleifung
des Hypoflexids bringt mit zunehmender Abnutzung eine Angleichung der Winkel der Striae
auf der Facette 1 mit sich (siehe Kapitel 6.2) und wird durch die Winkelmessungen des
Hypoflexids Uber die Abnutzungsstadien hinweg bestdtigt. Das Hypoflexid wird
ausgeschliffen und somit steiler und kann den Unterkiefer nicht mehr entlang des
urspringlich flacheren Einfalls des Hypoflexids leiten.

Gui Mam 1155, ein linker unterer Molar des Abnuzungsstadiums 1V, zeigt dagegen wieder
die Kklassischen zu erwartenden Parameter (Abb. 27 Db, c). Der Winkel der ersten

Vorzugsrichtung ist an Messstelle 1 nahe des Hypoflexids deutlich flacher als an Messstelle 2,
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die sich direkt unterhalb des Protoconids befindet. Auch die Isotropie der Facette 1 ist nahe
des Hypoflexids an der Messstelle 1 mit 50,8 % deutlich hoher als an Messstelle 2 (35,2 %).
Dies geht auf die ablenkende, aber gleichzeitig flihrende Wirkung des Hypoflexids sowie die
grolere Bewegungsfreiheit des Unterkiefers zu Beginn des Kontaktes mit dem Oberkiefer

zurick.
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10 Analyse des Mastikationsvorganges mit der OFA-
Software (Occlusal Fingerprint Analyser)

Aus den in der vorliegenden Arbeit erfolgten Voruntersuchungen konnen folgende
Erkenntnisse als Vorgaben fir eine Analyse des Kauvorganges mit dem OFA verwendet

werden, um den Bewegungsablauf wéahrend der Mastikation bei Dryolestida zu simulieren:

e Protocristid und Paracrista liegen jeweils okklusal der im Vergleich zu den anderen
Facetten starker inklinierten Scherfacette 1 und arbeiten wie die Klingen einer Schere
gegeneinander. lhre Wirkung ist aufgrund ihres Inklinationswinkels scherschneidend.
Die Abnutzung hinterlasst an diesen Kanten charakteristische Dentinfelder, die in
Richtung des Hypoflexids einfallen und deren Schmelzumrandung etwas (ber dem
Niveau des Dentins liegt. Dies ist ein Indiz dafur, dass an dieser Kante ausschlieRlich
Abrasion erfolgt.

e Paracristid und Metacrista liegen jeweils okklusal der im Vergleich zu dem
Facettenpaar 1 flacheren Scherfacetten 2 und arbeiten ebenfalls gegeneinander. lhre
Wirkung ist aufgrund des flacheren Winkels der Scherfacetten 2 scherend mit
scherschneidender Komponente. Aufgrund von Striae, die im freigelegten Dentin von
Molaren fortgeschrittenerer Abnutzung zu beobachten sind, ist davon auszugehen, dass
das Dentin entlang dieser Kante durch Attrition freigelegt wird, und somit eine
antagonistische Struktur dartber gleiten muss.

e Auf den drei Facetten der unteren Molaren und den zwei Facetten der oberen
Molaren sind Striationen zu finden. Aus der Orientierung der einzelnen Striae kann der
Bewegungspfad rekonstruiert werden, da Striae parallel zum Bewegungspfad verlaufen.
Auf dem Facettenpaar 1 sind die Striae, die okklusal liegen deutlich stérker inkliniert
(~44°) zur Okklusalebene als die Striae (~35°), die zervikal auf den Facetten zu finden
sind. Zu Beginn des Bewegungsablaufes ist der Pfad somit zunéchst steiler und
wechselt dann in einen flacheren Winkel gleicher Orientierung. Die Ausrichtung ist
bucco-lingual, da die Facetten 1, auf denen die Striae liegen, so orientiert sind.

e Der Aufbau der Molaren als alternierende Dreiecke, mit dem nach buccal weisenden
breiten Ende an den oberen Molaren und nach lingual an den unteren Molaren (/A\V/\V),

bedingt eine Bewegungsrichtung des Unterkiefers von buccal nach lingual. Entlang der
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Facettenflachen wird der Unterkiefer in Okklusion geleitet. Da der Interdentalraum
zwischen den Molaren bei Dryolestida aufgrund der sehr schmalen und hohen
Zahnkronen recht eng ist, ist eine mesio-distale Bewegungsfreiheit stark eingeschrankt.
e Die Mikrotexturanalyse weist darauf hin, dass die Striae auf der Facette 1 okklusal
weniger stark geordnet sind als die zervikalen. Dieses lasst darauf schlieRen, dass zu
Beginn der Okklusion, also zu dem Zeitpunkt, an dem Protocristid und Paracrista in
Kontakt kommen, die Bewegung nicht so stark eingeengt ist wie zu dem Zeitpunkt, an
dem der Paracon des oberen Molaren in die Hypoflexidstruktur hineingleitet.

Aus dieser Bewegungsanalyse mit dem OFA koénnen anschlieBend weiterfihrende
Ruckschlisse auf die Funktionsweise und Abnutzungsform der pratribosphenischen
Bezahnung gezogen werden. Auch im direkten Vergleich mit tribosphenischen Taxa kann der
Bewegungsablauf im Hinblick auf die Effizienz interpretiert werden. AulRerdem lasst sich die

Abweichung von dem angenommenen Bewegungspfad verifizieren.
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10.1 Kollisionsdetektion

10.1.1 Dryolestida: Dryolestes

Stellvertretend flr die untersuchten Vertreter der Dryolestida sollen die 3D-Modelle von
Dryolestes leiriensis zur Analyse der Kollisionsflaichen mit Hilfe des OFA herangezogen
werden. Aus den in Kapitel 10 dargelegten Bedingungen fiir den Mastikationsablauf wurde
mit der OFA-Software ein theoretischer Pfad erstellt, dem die zwei unteren Molaren folgen,
um diese mit dem oberen Molaren okkludieren zu lassen. Die unteren Molaren werden
zundchst in einem Winkel von etwa 45° angehoben. Dieser Wert bezieht sich auf die Winkel
der Striationen auf der Facette 1 am okklusalen Ende des Protoconids, gemessen zur
Referenzebene. Der Paracon des oberen Molaren rutscht in den Interdentalraum zwischen die
beiden unteren Molaren und trifft dort auf die Rinne des Hypoflexids. Ist der Punkt der
maximalen Verzahnung erreicht, endet die Phase der Anhebung des Unterkiefers und die
unteren Molaren werden wieder vom oberen entfernt und auf einem senkrechten Pfad nach
ventral geflihrt. Mit einer anschlieBenden Verschiebung des Unterkiefers nach buccal setzt der
nachste Zyklus der Mastikation ein. Der OFA ist nun in der Lage, entlang des gesamten
Pfades pro Zeitschritt des Ablaufs die Kollisionen zwischen Scherkanten und Scherflachen zu
detektieren. Der erste Kontakt in dem Ablauf der Mastikation bei Dryolestes besteht zwischen
dem Scherkantenpaar Protocristid/Paracrista, die aneinander vorbeigleiten. Der Kontakt ist
aufgrund der v-formigen Einkerbung des Protocristids und der konkav gebogenen Kante der
Paracrista zundchst nur punktuell, was sich darin duBert, dass das buccale Ende der v-
formigen Einkerbung mit dem buccalen Teil der Paracrista in Kontakt kommt und das
linguale Ende der v-formigen Einkerbung lingual die Paracrista schneidet. Die Gesamtflache
der detektierten Kollisionen ist zu Beginn des Kontaktes zundchst noch sehr klein (Abb. 28).
Im weiteren Verlauf schiebt sich das Protocristid an der Paracrista vorbei mit einem leichten
Versatz nach lingual aufgrund des Winkels von 45° des vorgegebenen Pfades. Der Winkel des
Pfades und der damit einhergehende Versatz in lingualer Richtung sind essenziell, um die
gesamte L&nge der Paracrista auszunutzen. Die absolute L&nge der Paracrista hangt mit der
bucco-lingualen Verbreiterung der oberen Molaren zusammen, die deutlich breiter sind als die
unteren Molaren. Die absolute Lange der Paracrista unterscheidet sich jedoch nicht wesentlich

von der absoluten L&nge des Protocristids. Dies kann mit der v-férmigen Einkerbung

117



Analyse des Mastikationsvorganges mit der OFA-Software (Occlusal Fingerprint Analyser)

GroBe Kollisionsareal (mm?)

0,8 -

06 -

0,4 -

0,2 4

Zeitschritt

Abb. 28: Die mit der OFA-Software erfassten Daten zur Entwicklung der Gesamtflache der
Kollisionen pro Zeitschritt verzeichnen bei Dryolestes (am Beispiel vom unteren rechten Molar
von Dryolestes leiriensis Gui Mam 1196, dubliziert; als Antagonist diente der rechte obere Molar
Gui Mam 1150, gespiegelt) einen kontinuierlichen Anstieg. Dies spiegelt langsames Anwachsen
der nach und nach in Kontakt tretenden Flachen im Verlauf der Bewegung wider. a) Zundchst
kommt das Protocristid mit der Paracrista des Antagonisten in Kontakt, was sich in nur sehr
geringen Kollisionsarealen duBert. Mit fortschreitender Bewegung passieren sich diese, und die
Facetten 1 und 2 auf den mesialen und distalen Flanken der Molaren treten in Aktion. b) Das
Maximum beschreibt das Hineingleiten des Paracons in das Hypoflexid. Die Scherbewegung des
Paracons nach buccal ans Ende der Hypoflexidrinne ist begleitet von der Abnahme der Gro3e der
Kollisionsflachen, da bei dieser Bewegung die Facetten 1 und 2 ihren Kontakt allm&hlich I6sen. c)
Ist der Paracon am Ende der Hypoflexidrinne angekommen, herrscht zentrale Okklusion (griiner
Stern). Nicht mafR3stéblich, Orientierung oben links.

zwischen Protoconid und Metaconid begriindet werden, was die vergleichbare Lénge der
Kante auf der kirzeren bucco-lingualen Gesamtbreite des Trigonids der unteren Molaren
ermoglicht. Im Zuge des fortschreitenden Anhebens des Unterkiefers wandern die beiden
Kontaktpunkte des Scherkantenpaares Protocristid/Paracrista aufeinander zu und engen auf
diese Weise eingeklemmte Nahrungsteile ein. Die Nahrung hat nun keine Méglichkeit nach
buccal oder lingual auszuweichen. Dieser Vorgang ist vergleichbar mit einem doppel-
klingigen Zigarrenschneider. Im Fall der Mastikation von Dryolestes ist die Scherkante des
unteren Molaren der aktive Part und sie muss mit Muskelkraft gegen die passive Scherkante
gehoben werden. Bei einem Zigarrenschneider sind beide Klingen aktiv. Die Nahrung wird in
der v-férmigen Vertiefung des Protocristids durch den Versatz nach lingual mitgefiihrt und
entlang der Paracrista verschoben, was zusammen mit der Einengung den schneidenden

Effekt dieses Scherkantenpaares intensiviert.
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Je mehr die beiden Kanten aneinander vorbeigleiten und je mehr die zwei Kontaktpunkte der
Kanten sich naher kommen, desto groer wird die Kontaktflache zwischen den zervikalen
Scherflachen, die den beiden Kanten folgen. Dies duRert sich in einer kontinuierlichen
VergroRerung der Gesamtflache der detektierten Kollisionen. Bei fortschreitender
Aufwartsbewegung der unteren Molaren passiert der tiefste Punkt der v-férmigen Vertiefung
des Protocristids die Paracrista, und die Nahrung wird zerteilt. Wo zunéchst nur die distale
Seite von Protoconid- und Metaconidspitze mit dem okklusalen Teil der mesialen Flanke des
oberen Molaren in Kontakt war, kommt nun im Zuge des Passierens der beiden Kanten ein
groReres Areal des Scherfacettenpaares 1 in Kontakt. Dieses Areal vergrofert sich
kontinuierlich je weiter die Molaren in Okklusion fahren. Zwischen diesen zwei Scherflachen
wird nun der Teil der Nahrung, der abgetrennt wurde, eingeklemmt und infolge des
Ubereinandergleitens der Flachen in gegensatzliche Richtungen zerschert.

Dem vorgegebenen Pfad, entlang dessen die unteren Molaren in einem Winkel von 45° von
buccal nach lingual gefiihrt werden, kdnnen die unteren Molaren mit dem Aufsetzten des
Paracons auf die linguale Seite des Hypoflexids, welche héher gelegen ist als die buccale
Seite, nicht weiter folgen. Das Hypoflexid stellt aufgrund der geringeren Inklination als 45° in
diesem Punkt ein Hindernis dar, so dass die OFA-Software ein Ausweichen des aktiven
Elements (in diesem Fall die beiden unteren Molaren) veranlasst, indem der Winkel des
Bewegungspfades an den Inklinationswinkel der Rinne des Hypoflexids angepasst wird.
Dieses Anpassen wird fur jeden einzelnen Zeitschritt des Ablaufs berechnet, bis die Molaren
in der zentralen Okklusion angekommen sind. Durch diese Anderung des Pfades werden die
unterschiedlichen Striationswinkel auf der Facette 1, die bei der Striationsanalyse und der
Mikrotexturanalyse beobachtet wurden, hervorgerufen.

Erst in dem Moment, wenn der Paracon auf die linguale Seite des Hypoflexids aufsetzt,
kommt das zweite Scherkantenpaar Paracristid/Metacrista in Kontakt. Die Scherflachen, die
jeweils zervikal dieser beiden Scherkanten liegen, zeigen eine flachere Inklination als das
Scherkantenpaar Protocristid/Paracrista. Nahrungsteile bleiben bei der Bewegung der beiden
aneinander vorbeigleitenden Scherkanten Paracristid und Metacrista am Metacon héngen, der
die Metacrista in zwei Teile teilt, und werden aufgrund der flacheren Inklination der
angrenzenden Scherflachen tber das Paracristid geschoben und zerschert. Der Metacon hat
somit am oberen Molaren eine &hnliche Wirkung wie die v-formige Vertiefung des
Protocristids an den unteren Molaren. Diese Strukturen fixieren Teile der Nahrung an den
Molaren und zerteilen sie an den Kanten durch den Transport in gegensatzliche Richtungen.

In Kombination mit der Verflachung des Bewegungspfades auf etwa 35° schiebt der Metacon
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die mitgeschleppte Nahrung hauptséchlich gegen den buccalen Teil des Paracristids, der nun
nahezu senkrecht zur Bewegungsrichtung steht. Bei Molaren fortgeschrittenerer Abnutzung,
wie die hier in der OFA-Analyse verwendeten Beispiele von Dryolestes, ist das &uRere nach
mesial weisende Schmelzband, das das freigelegte Dentin am Paracristid umgibt, zervikaler
gelegen als das innere zum Trigonidbecken hin weisende Schmelzband. Dieses &ullere
Schmelzband geht direkt in das Dentin tber, ohne eine Stufe zu bilden, wie bereits im Kapitel
6.2 naher erldutert. Es bildet auf diese Weise keine Kante, sondern eher eine Art Erhebung,
uber die die Nahrung geschoben wird, wofir Striationen mit gleicher Orientierung sowohl
okklusal (im Dentin) als auch zervikal (auf dem Schmelz) von dieser sprechen. Die hartere
leichte Erhebung verstarkt die Scherwirkung in diesem Bereich.

Hat das Paracristid die Metacrista passiert, ist das Maximum an Kollisionsflache erreicht. Der
Paracon sitzt zu diesem Zeitpunkt des Bewegungsablaufs in der Hypoflexidrinne und die
Scherfacettenpaare 1 und 2 stehen in vollem Kontakt. Dies ist der Punkt der vollsten
Verzahnung, da ab hier im weiteren Verlauf der Bewegung die GesamtgroRe der
Kontaktflachen wieder abnimmt. Dieser Punkt ist jedoch nicht gleichzusetzen mit der
zentralen Okklusion, da der Bewegungsablauf entlang der Hypoflexidrinne noch nicht
abgeschlossen ist. In diesem Stadium ist die Bewegungsfreiheit des Unterkiefers stark
eingeschrankt und geht nur noch nach buccal oder lingual. Die bis an das buccale Ende der
Hypoflexidrinne reichenden Striae sprechen daflr, dass die Bewegung noch nicht
abgeschlossen ist. Diese Bewegung des Paracons bis zum buccalen Ende der Rinne ist mit
einer kontinuierlichen Abnahme der GrolRe der Kollisionsflache verbunden, da die
Scherfacettenpaare sich nahezu ganzlich passiert haben. Ist der Paracon am buccalen Ende der
Hypoflexidrinne angekommen, herrscht zentrale Okklusion. Im Anschluss folgt das
Auseinanderfiihren der Molaren durch die Offnung der Kiefer, der Unterkiefer wird hierbei
senkrecht nach ventral gefihrt, und der Mastikationszyklus ist abgeschlossen. Der darauf
folgende Zyklus beginnt erneut mit der Verschiebung des Unterkiefers nach buccal, der
anschlieBend wieder im Winkel von etwa 45° angehoben wird.

10.1.2 Tribosphenida: Echinops

Aufgrund der Reduktion des Protocons und der starken Verkleinerung des Talonidbeckens
ahneln die Molaren der rezenten Tenrecidae dem pratribosphenischen Muster starker als die

120



Analyse des Mastikationsvorganges mit der OFA-Software (Occlusal Fingerprint Analyser)

Molaren anderer Vertreter der Tribosphenida, die das urspriingliche tribosphenische
Molarenmuster zeigen. So wurden zwei untere Molaren und der dazugehdrige obere Molar
aus einer 3D-Oberflache eines gesamten Kiefers von Echinops telfari (UMZC, ET-93-58)
virtuell isoliert und einer Analyse und Rekonstruktion des Mastikationsvorganges mit dem
OFA unterzogen (Abb. 29), um den Vorgang im Vergleich zu Dryolestes betrachten zu
konnen. Die Striationen auf den Scherfacetten der mesialen und distalen Flanken des
Trigonids und des reduzierten Trigons sind steiler als bei Dryolestes, so dass der
Bewegungsablauf mit einem Anheben des Unterkiefers in einem Winkel von etwa 55°
beginnt. Der Protocon ist bei Echinops vollig reduziert, so dass der Paracon genau wie bei
Dryolestes in den Interdentalraum der unteren Molaren fahrt. Dieser okkludiert jedoch nicht
in das Hypoflexid wie bei anderen Tribosphenida mit typischem tribosphenischen
Molarenmuster blich, sondern in das stark vereinfachte Talonidbecken. Das Talonidbecken
der untersuchten Vertreter der Tenrecidae &hnelt aufgrund seiner schmalen Form und des
leichten Abfallens nach buccal morphologisch dem Hypoflexid der Dryolestida. Die
wesentlichen Unterschiede sind jedoch, dass dieser Abfall des Beckens nach buccal nicht wie
bei dem Hypoflexid von Dryolestes kontinuierlich ist, und die Beckenform durch einen leicht
hervorstehenden Schmelzrand am buccalen Ende erhalten bleibt. Lediglich der linguale Teil
des Talonidbeckens von Echinops ist hther gelegen und bildet eine Art Rampe zum buccalen
Teil (Abb. 30), vergleichbar mit der nach buccal abfallenden Rinne des Hypoflexids von
Dryolestes. Der buccale Teil des Talonidbeckens von Echinops ist dagegen nahezu parallel
zur Okklusalebene orientiert.

Anders als bei Dryolestes treten die beiden funktionellen Scherkanten der unteren Molaren
mit den beiden Scherkanten der oberen Molaren zeitgleich von Beginn an in Kontakt. Das
liegt darin begriindet, dass bei Echinops das Paracristid zur Protoconidspitze relativ hoher ist,
als es bei Dryolestes der Fall ist. Aufgrund des dickeren Schmelzes ist bei Echinops das
aullere, nach mesial gerichtete Schmelzband des Paracristids resistenter und verhindert eine
Freilegung des Dentins, wie sie am Paracristid von Dryolestes charakteristisch ist. Im Falle
von Dentinfreilegung an dieser funktionellen Kante liegt dieses &uRere Schmelzband somit
auf vergleichbarem Niveau mit dem inneren, dem Trigonidbecken zugewandten Schmelzband
und ist nicht deutlich nach zervikal herabgesetzt.

Der Kollisionskontakt zwischen Protocristid und Preparacrista ist ebenso wie bei Dryolestes
zungchst punktuell. Mit dem weiteren Verlauf wandern die Beriihrungspunkte entlang der
Scherkanten aufeinander zu, bis der tiefste Punkt der v-férmigen Vertiefung zwischen

Protoconid und Metaconid erreicht ist. Im Zuge dieser Bewegung wird Nahrung an diesem
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Abb. 29: Der Bewegungsablauf bei Echinops (am Beispiel von m1 und m2 von Echinops telfari,
ET-93-58, rechts; Antagonist vom gleichen Exemplar, rechter M2) wird mit einem
kontinuierlichen Anstieg der GréRe der Kollisionsareale charakterisiert. a) Dies ist bedingt durch
zundchst nur Kleinere Areale, die entlang der Scherkantenpaare in Kontakt treten. b) Je weiter der
Paracon in das Talonidbecken gleitet, desto mehr Kontaktflache entsteht zwischen den Facetten 1
und 2. Da Echinops im Vergleich zu Amphiperatherium tber ein nur sehr kleines Talonidbecken
verfiigt, ist die Kontaktphase von Paracon und Talonidbecken sehr viel kiirzer als die Scherphase
zu Beginn. ¢) Die Kontaktphase zwischen Paracon und Talonidbecken ist begleitet von einem
schnellen Abfall der Kollisionsareale, da die Facetten 1 und 2 ihren Kontakt verlieren. Hat der
Paracon das Ende des Talonids erreicht, herrscht zentrale Okklusion (griiner Stern) Nicht
mafstablich, Orientierung oben links.

Scherkantenpaar eingeengt und schlieflich durch Scherschneiden zerteilt. Scherschneiden
findet an diesen Kanten genau wie bei Dryolestes mit der Wirkung eines Zigarrenschneiders
vergleichbar statt, aufgrund der steileren Scherflachen, die zervikal der beiden Scherkanten
liegen. Dennoch wirken die Schmelzkanten dieses Scherkantenpaares weniger scharf als bei
Dryolestes und sind eher gerundet. Das hangt vermutlich mit dem erheblich dickeren Schmelz
von Echinops zusammen. Anders als bei Dryolestes schiebt die Postparacrista des oberen
Molaren Nahrungsteile gleichzeitig mit dem ersten Scherkantenpaar Uber das Paracristid des
unteren Molaren und nicht erst beim Aufsetzten des Paracons auf die linguale Seite des
reduzierten Talonidbeckens. Die mesiale Flanke des Trigonids, auf der die Scherfacette liegt,
die an die Metacrista grenzt, zeigt einen flacheren Einfall als die distale Flanke. Zuséatzlich
wirkt die mesiale Flanke bei Echinops im Vergleich zu der von Dryolestes starker konvex
gebogen, was durch die distalere Position der Protoconidspitze bedingt ist. Deshalb schert die
Metacrista, nachdem sie das Paracristid passiert hat, auf der distalen Aufl3enseite des Trigonids
entlang. Eingeklemmte Nahrungsteile werden hier durch die gegensétzlichen Bewegungen,
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Abb. 30: a) Nach buccal
b ; abfallendes Talonid (oranger
Pfeil) von Echinops (m1 und
m2 von Echinops tefari ET-
93-58, rechts) mit buccaler
Schmelzbegrenzung des
Beckens (grine Pfeile). b)
Das  Dryolestiden-Talonid
am Beispiel von Krebsothe-
rium lusitanicum (Gui Mam
1209, linker unterer Molar),
ohne buccale Begrenzung.
Nicht malistabsgerecht.

occlusal
mesial

buccal

die durch das Anheben des Unterkiefers im Winkel von 55° bedingt werden, zerschert. Der
dickere Schmelz, die konvexe Biegung der distalen Flanke und die mehr distal liegende
Protoconidspitze verhindern eine Freilegung des Dentins an dieser Kante, wie sie bei
Dryolestes zu finden ist, so dass auch bei der Freilegung von Dentin am Paracristid, die
aullere nach mesial gewandte Schmelzkante weiterhin die funktionelle Kante bildet.

Die GroRe der Gesamtflache der Kollisionsareale nimmt zunéchst genau wie bei Dryolestes
kontinuierlich zu (Abb. 29). Trifft der Paracon lingual auf das Talonidbecken, nimmt die
GroRe des Kollisionsareals sprunghaft zu. Im weiteren Verlauf der Bewegung rutscht der
Paracon den leichten Abhang von lingual in das buccale Becken. Im Zuge dieser Bewegung
entlang der Scherfacetten, die jeweils zervikal der Scherkanten liegen, werden Nahrungsteile,
die an den Scherkantenpaaren zuvor zeitgleich zerteilt und abgeschert wurden, durch die
gegensatzliche Bewegung der Facettenpaare weiter zerschert und ins Talonidbecken
transportiert. Der Bewegungsablauf ist beendet, wenn der Paracon an der buccalen
Schmelzbegrenzung des Talonidbeckens angekommen ist, und zentrale Okklusion herrscht.
Die Bewegung des Paracons ins Talonidbecken ist begleitet von einer kontinuierlichen
Abnahme der GroRe des Kollisionsareals, ganz &hnlich dem Ablauf der Schlielphase des

Mastikationszyklus bis zur zentralen Okklusionsstellung von Dryolestes.
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10.1.3 Tribosphenida: Amphiperatherium

Die Kollisionsphase ist bei Amphiperatherium mit tiber 160 Zeitschritten vier Mal so lang wie
die von Echinops und etwa acht Mal so lang wie bei Dryolestes. Der im Vergleich zu Paracon
und Metacon relativ groRe Protocon und das ausgeprégte Talonid limitieren den Winkel der
Eintrittsphase, mit dem der Unterkiefer in Okklusion fahrt. Er ist aufgrund der steilen Flanken
von Trigon und Trigonid sowie der lingualen und buccalen Rander des Talonidbeckens im
Vergleich zu Dryolestes und Echinops stark eingeengt und kann daher nicht so flach sein, wie
es bei Dryolestes der Fall ist. Ein Testlauf mit dem fiir Echinops angenommenen Initialwinkel
von 55° zeigte, dass die unteren Molaren deutlich steiler auf den oberen Molaren zufahren
mussen. Daher wurde fur Amphiperatherium ein Initialwinkel von 65° gewahlt, was der
Schlielphase eine deutliche orthale Komponete gibt, verglichen mit den anderen beiden Taxa.
Wie bei Echinops treten die beiden Scherkantenpaare beim ersten Kontakt der Molaren
zeitgleich in Aktion. Dies héngt wie auch bei Echinops mit dem erkennbar hohergelegenen
Paracristid zusammen, das auf ahnlichem Niveau wie das Protocristid liegt. Bei Dryolestes
liegt dagegen der linguale Teil des Paracristids deutlich weiter zervikal als das Protocristid.
Beide unteren Scherkanten zeigen bei Amphiperatherium eine tiefe v-férmige Vertiefung.
Zusétzlich ist die mesiale Flanke des Trigonids nicht flacher angelegt als die distale, wie es
bei Dryolestes und Echinops der Fall ist. Das gibt der mesialen Flanke eine scherschneidende
Wirkung. Diese starke Inklination der beiden Flanken und die tiefen v-formigen Einschnitte
beider Scherkanten fiihren dazu, dass bei Amphiperatherium beide Scherkantenpaare
vergleichbar mit einem Zigarrenschneider wirken. Im Gegensatz dazu zeigt bei Dryolestes
und auch bei Echinops das entsprechende Scherkantenpaar Paracristid/Metacrista aufgrund
des flacheren Einfalls der mesialen Flanke des Trigonids eher eine abscherende Wirkung.

Bei Amphiperatherium arbeitet nicht nur die Paracrista gegen das Protocristid, sondern auch
noch die Preprotocrista, die vom Protocon nach buccal zum Paracon fiihrt. Die Kombination
dieser beiden Grate zeigt in mesialer Ansicht einen v-formigen Verlauf, jedoch genau
umgekehrt zu dem der Paracrista. Der v-férmige Verlauf entsteht aufgrund des Paracons, der
zwischen beiden Graten liegt. Das Gleiche gilt fir die Scherkante, die gegen das Paracristid
arbeitet. Diese Scherkante ist eine Kombination aus Metacrista und Postparacrista und zeigt
ebenfalls einen v-formigen Verlauf. Dieser Verlauf kommt durch den Metacon zustande, der

die beiden Grate separiert. Bei beiden Scherkantenpaaren beginnt der erste Kontakt zunédchst
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Abb. 31: Die GroRe des Kollisionsareals nimmt bei Amphiperatherium (hier am Beispiel eines
rechten unteren Molaren von Amphiperatherium frequens, SMNS 44659-F3; Antagonist war der
linke obere Molar SMNS 44659-K3 derselben Spezies, gespiegelt), zu Beginn des Kontaktes von
Unter- und Oberkiefer kontinuierlich zu. a) In dieser Phase gleiten die Scherkantenpaare
aneinander vorbei und die Facetten 1 und 2 kommen in Kontakt. b) Das erste Maximum ist
gleichzusetzten mit dem Auftreffen des Protocons lingual im Talonidbecken und stellt die zentrale
Okklusionsstellung dar (grtner Stern). Beim Okkludieren des Protocons in das Talonidzentrum
lésen die Facetten 1 und 2 ihren Kontakt, was begleitet ist von einem abrupten Abfall der Grole
des Kollisionsareals. ¢) Beim Durchqueren des Talonids ist ausschlieRlich die Protoconspitze in
Kontakt mit dem Beckenboden. Dies spiegelt sich in einem sehr kleinen Kollisionsareal wider. d)
Buccal trifft die zum Trigon hin liegende Innenseite des Protocons auf die buccale Berandung des
Talonids. Die GroRe des Kollisonsareals nimmt noch einmal kurzfristig zu, €) um anschlieRend
mit dem Austreten des Protocons aus dem Becken wieder abzunehmen. Nicht maRstablich,
Orientierung oben links.

punktuell an den lingualen und buccalen Enden der Scherkanten, wie es fir das
Scherkantenpaar Protocristid/Paracrista bei Dryolestes und Echinops auch der Fall ist. Im
Verlauf der Aufwértsbewegung der unteren Molaren von Amphiperatherium werden
Nahrungsteile, wie auch bei den anderen beiden untersuchten Taxa, in den v-formigen
Vertiefungen der Scherkanten zunehmend eingeengt. Da sowohl die oberen als auch die
unteren Scherkanten Uber diese Vertiefung verfligen, entsteht beim Vorbeigleiten der
Scherkanten zwischen ihnen eine viereckige Licke, die die Nahrung einengt und beim
passieren zerteilt. Bei Dryolestes dagegen zeigt der obere Molar lediglich einen konkaven
Verlauf der Scherkanten, so dass der Einengungsbereich einem Dreieck &hnelt. Die viereckige
Form bei Amphiperatherium ist von Vorteil, weil Nahrungspartikel sowohl am oberen als
auch am unteren Molar fixiert werden konnen. Durch die aktive Bewegung der unteren

Molaren gegen die oberen wird die so fixierte Nahrung gegeneinander verschoben, und das
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Zerteilen an den Kanten ist hier effizienter. Genau wie bei Dryolestes wandern die
Beruhrungspunkte der antagonistischen Scherkanten mit zunehmendem Kontakt aufeinander
zu. Damit einher geht eine kontinuierliche VergréRerung der Kollisionsflachen (Abb. 31), mit
dem Unterschied, dass bei Amphiperatherium beide Scherkantenpaare zeitgleich in Aktion
sind.

Mit fortschreitender Bewegung passieren sich die Scherkanten und die mesialen und distalen
Scherflachen unterhalb der Scherkanten gleiten aneinander vorbei. Nahrung, die zuvor an den
Kanten zerteilt wurde, wird nun entlang der Flanken zwischen den Scherfacetten zerschert
und mit der Bewegung ins Talonidbecken transportiert. Mit dem Aufsetzen des Protocons im
Talonidbecken herrscht zentrale Okklusion. Anders als bei Dryolestes ist hier der Kontakt mit
dem Hypoflexid nur sehr kurz, ein Entlanggleiten des Paracons, wie es fur die Dryolestida
charakteristisch ist, findet nicht statt. In dieser Phase setzt eine Anderung des
Bewegungspfades ein, da mit dem Aufsetzen des Protocons auf der lingualen Seite des
Talonids der vorgegebene Pfad nicht weiter verfolgt werden kann. Mit der Okklusion des
Protocons in das Talonidbeckenzentrum flacht die Bewegung der unteren Molaren zusehends
ab. Diese Abflachung verursacht, dass die Scherflachen auf den Flanken des Trigonids den
Kontakt mit den Scherflachen des Trigons verlieren und nun der Kontakt nur noch im
Talonidbecken besteht. Dieses zeigt sich in einer abrupten Abnahme der Gesamtflache der
Kollisionen.

Im weiteren Verlauf rutscht der Protocon ins Beckenzentrum. Hier ist je nach
Abnutzungsgrad und Form der Einschleifung der antagonistischen Strukturen nur die Spitze
des Protocons in Kontakt mit dem Boden des Talonids. Wahrend der Protocon das Becken
durchquert, bleibt die GroRe der detektierten Kollisionsareale kurzfristig konstant (Abb. 31).
Bei diesem Durchqueren des Beckens flacht der Winkel des Bewegungspfades deutlich ab,
wodurch der Bewegungspfad kurzeitig parallel zur Okklusalebene verlauft.

Ist das Zentrum des Talonidbeckens durchquert, tritt die buccale Innenseite des Talonids mit
der lingualen Innenseite des Protocons in Kontakt. Die Grofie der Kollisionsareale nimmt
noch einmal sprunghaft zu. Bezogen auf die Nahrungsteile, die an den Scherkanten zerteilt
und anschlieBend ins Talonidbecken transportiert wurden, findet im Zentrum des Beckens
Quetschen statt, da hier kurzfristig der Kaudruck senkrecht zum Boden des Talonidbeckens
wirkt. Nach dem Quetschen setzt nun nochmals eine Scherphase ein, in der die Nahrungsteile
entlang der buccalen Seite des Talonidbeckens mit der lingualen Innenseite des Protocons
uber die Scherflache gezogen werden. Dafur sprechen die an dieser Stelle bei verschiedenen

tribosphenischen Taxa gefundenen Dentinfelder, die durch das Abschleifen, genauer gesagt
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durch Attrition, der Schmelzbedeckung entstanden sein missen, da sie Striae enthalten. Da
die buccale Seite des Talonidbeckens hoher gelegen ist als das Zentrum, nimmt der
Bewegungspfad eine Wendung von apikal nach zervikal, und die Offnungsphase und damit
das Ende der Kollisionsphase werden auf diese Weise eingeleitet. Wéhrend nun die sich noch
in Kontakt befindlichen Scherflachen aneinader vorbeigleiten, nimmt das Gesamtareal der
Kollisonen ab. Die Kollisionsphase des Mastikationszyklus ist beendet, wenn diese zwei
Flachen sich passiert haben. Nach der Offnung des Kiefers wird der Unterkiefer nach buccal

verschoben und der nachste Zyklus kann beginnen.
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10.2 Rekonstruktion des Bewegungspfades und des Mastikationszyklus

Mit der OFA-Software kdnnen die Bewegungsdaten in Form von Pfaden ausgegeben werden.
Auf diese Weise lassen sich die Unterschiede zwischen angenommener Bewegungsrichtung
und berechneter Bewegungsrichtung vergleichend betrachten (Abb. 32). In der vorliegenden
Arbeit wird die Bewegungsrichtung anhand der Ausrichtungen am unteren Molaren
vorgenommen. Wird der untere Molar angehoben, wird dieses als apikale Bewegungsrichtung
bezeichnet, da er sich in Richtung der Zahn-Apizes bewegt. Die Zahnmedizin verwendet
diesen Begriff flr die Richtung, die zur Wurzelspitze weist, diese Richtung wird hier jedoch
als zervikal bezeichnet, wenn sich der untere Molar in Richtung Krone-Wurzel-Ubergang
bewegt.

Der vorgegebene Pfad von Dryolestes resultierte aus den Striationsbefunden der Facetten 1
und 2. Die unteren Molaren werden demnach mit einem Winkel von etwa 45° angehoben und
von buccal nach lingual geflihrt. Sie werden also auf dem Weg in die Okklusion nach dorsal
transversal verschoben. Gleiches wurde bei den Vorgaben der Pfade fir die Vertreter der
Tribosphenida Echinops und Amphiperatherium vorgenommen. Bei diesen wurde jedoch der
Winkel des Pfades steiler gewahlt, was ebenfalls auf den Beobachtung der Striationen beruht,
aber auch auf der Morphologie der Molaren selbst, deren Limitierung fiir die Bewegung erst
bei der Manipulation im OFA offensichtlich wurde.

Bei allen drei untersuchten Taxa tritt eine Anderung des Bewegungspfades beim Auftreffen
des Paracons, respektive Protocons, auf das Talonid ein. Der Weg in die Okklusion, also das
Aneinander-Vorbeischieben der Scherkanten geschieht damit bis dahin ohne nennenswerte
Ablenkung. Sind die Scherkanten passiert und gelangt der Paracon, respektive der Protocon,
tiefer in den Interdentalraum der unteren Molaren, setzt eine Neuberechnung des Pfades ein
aufgrund der Einengung. Dies ist bedingt durch die dreieckige Morphologie des
Interdentalraumes, der sich sowohl nach lingual und zervikal kontinuiertlich verengt. Der
Bewegungspfad &ndert sich aufgrund dessen allméhlich und reagiert nicht mit einem abrupten
Knick.

Bei Dryolestes ist die Scherphase vor dem Aufsetzten des Paracons im Hypoflexid genauso
lang, wie die Phase, in der der Paracon im Hypoflexid verbleibt. Im Vergleich dazu hat
Echinops eine viel kiirzere Phase, in der der Paracon im Talonidbecken verbleibt. Hier ist die
Scherphase vor dem Aufstetzen des Paracon deutlich langer. Der berechnete Bewegungspfad

von Amphiperatherium zeigt im Vergleich zu Echinops eine deutlich langere Verweilphase
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Abb. 32: Die Abweichung (orange) vom vorgegebenen Bewegungspfad (hellblau), welchem die
unteren Molaren entlang folgen, zeigt, dass bei Dryolestes die Scherphase an den funktionellen
Kanten genauso lang ist, wie die Scherphase, in der der Paracon das Hypoflexid entlang gleitet.
Bei Echinops ist die Phase, in der der Paracon im Talonid sitzt, viel kiirzer. Bei Amphiperatherium
schlief3t sich an die erste Scherphase eine Phase an, in der der Protocon im Talonid aufsetzt und in
zentrale Okklusion (roter Punkt) fahrt. Anders als bei den anderen beiden Taxa, schlie3t sich nach
der zentralen Okklusion noch eine Austrittsphase aus dem Talonid an.

des Protocons im Talonidbecken. Die Scherphase zu Beginn des Bewegungsablaufs ist
mindestens genauso lang, wie die Phase des Reibens und Quetschens.

Bei Dryolestes endet der Bewegungspfad mit zentraler Okklusion, wenn der Paracon das
buccale Ende des Hypoflexids erreicht hat. Auch bei Echinops ist aufgrund des sehr kurzen
Talonidbeckens am Ende der Bewegung die zentrale Okklusion erreicht. Amphiperatherium
zeigt dagegen nach der zentralen Okklusion, also dem Zeitpunkt, an dem der Protocon im
Zentrum des Talonidbeckens sitzt, weitere Kollisionen, so dass der Bewegungspfad mit einer
Austrittsphase nach der zentralen Okklusion beendet wird. Im Vergleich dazu zeigen die
beiden anderen Taxa Dryolestes und Echinops, dass der Unterkiefer nach der zentralen
Okklusion einfach nach ventral ge6ffnet wird. Die unteren Molaren von Amphiperatherium
folgen jedoch nach der zentralen Stellung aufgrund des buccalen Randes des Talonidbeckens
einem berechneten Pfad, der diesem Rand ausweicht. Dieses geschieht durch die Anderung

des vorher der bucco-lingualen Bewegungsbahn folgenden Unterkiefers von zervikal nach
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apikal, der immer noch der bucco-lingualen Bewegung folgend, nun von apikal nach zervikal
gefiihrt wird.

Das Zuriickfiihren des Kiefers an die Ausgangsposition wird im Allgemeinen als ,,recovery
stroke” (Crompton & Hiiemée 1970) bezeichnet. Dort angekommen, beginnt ein neuer
Kauschlag des Mastikationszyklus. In der vom OFA simulierten Abfolge ist der ,,preparatory
stroke” (Crompton & Hiiemde 1970) nicht enthalten. Dieser dient dem Positionieren und
Vorbereiten der Nahrung bevor die eigentliche Zerkleinerung der Nahrung nach dem eben

beschriebenen Schema stattfindet.
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11 Diskussion

11.1 Abnutzung der Molaren der Dryolestida im Vergleich zum urspringlichen
tribosphenischen Molar

11.1.1 Einfluss von Schmelzdicke auf das Abnutzungsmuster der Molarenoberflache

Die Unterschiede in der Art der Dentinfreilegung bei den untersuchten Molaren der
Dryolestida und dem Molarenmuster der untersuchten tribosphenischen Taxa sind einerseits
durch deren unterschiedliche Schmelzdicken (Abb. 33), andererseits durch die Unterschiede
in der Geometrie des Trigonids zu erklaren. Die Ergebnisse der Schmelzdicken-Vergleiche
zeigen, dass Dryolestes und Krebsotherium wesentlich dinneren Schmelz an den
funktionellen Scherkanten (Protocristid / Paracristid oder Metacrista / Paracrista) besitzen als
die untersuchten tribosphenischen Taxa. Bei einer wiederholt gleichférmigen und langfristig
mechanischen Beanspruchung einer Oberflache eines zweischichtigen Materials, bei dem die
obere Schicht hérter und dinner angelegt ist als die darunter liegende, reagiert diese
Oberflache natirlich anders als eine Oberflache eines zweischichtigen Materials, bei der die
obere Schicht wesentlich dicker angelegt ist. Die Oberflache mit der wesentlich dinneren
harten Schicht reagiert mit einer schnelleren Abnutzung in Form von Freilegung des
weicheren Materials die auf Beanspruchung, wéhrend eine méchtigere harte Schicht langer
der Stressbelastung widersteht, und somit die weichere Schicht langer geschiitzt ist.

Fur Dryolestes und Krebsotherium bedeutet dies, dass an den funktionellen Scherkanten
Abrasion und Attrition andere Spuren hinterlassen und die Abnutzung schneller greifen kann
als bei den untersuchten Taxa mit intermedidrer oder groRer relativer Schmelzdicke. Ist bei
den Taxa mit der sehr diinnen relativen Schmelzdicke erstmals an einer Stelle Dentin durch
das wiederholte Dariiberschleifen des Antagonisten freigelegt, bildet diese Stelle eher einen
Angriffspunkt fur die fortschreitende Freilegung des Dentins als eine Flache mit noch
intaktem Schmelziiberzug. An einer Stelle, an der zwei verschieden harte Materialien
nebeneinander liegen, bildet sich durch Abrasion bevorzugt eine Schwelle oder Stufe, an der
Nahrungspartikel tendenziell eher hangen bleiben als auf glatten Flachen. Auch wenn diese

Stelle von Attrition gebildet wird, wird immer ein leichter Héhenunterschied zwischen den
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beiden Materialien vorhanden sein. Dieser Unterschied ist nicht so deutlich wie die
Stufenbildung der durch Abrasion gepragten Flachen, aber immerhin so, dass sich dieser
leichte Unterschied bei wiederholtem Daruberschleifen des Antagonisten anders auf die
weitere Freilegung der Flache auswirkt, als auf eine glatte Flache auf einem homogenen
Material. Die Form der Freilegung wird durch die Schmelzdicke erheblich beeinflusst, denn
bei dunnem Schmelz wird die Freilegung in Transportrichtung schneller voranschreiten als
bei dickerem Schmelz. Der Einfluss der Schmelzdicke auf die Ausprédgung abgenutzter
Dentin- und Schmelzflachen kann mit den dokumentierten Unterschieden der Abrasions- und
Attritionsflachen an den untersuchten Dryolestida und Tribosphenida nachvollzogen werden.
Wahrend bei den unteren Molaren von Dryolestes und Krebsotherium der Abnutzungsstufe
I11 und IV das freigelegte Dentin am Protocristid in Transportrichtung der Nahrungspartikel
schrég abfallt, zeigen die unteren Molaren der Taxa mit intermediérer relativer Schmelzdicke
wie Henkelotherium, Setifer, Soricella, Amphiperatherium und Monodelphis in einem
vergleichbaren Abnutzungsstadium, dass hier an der homologen Scherkante die Freilegung
des Dentins nahezu parallel zur Okklusalebene stattfindet. Ein Abfall dieser Flachen in
Transportrichtung der Nahrungspartikel ist nicht zu finden. Diese Beobachtung kann mit dem
dicker angelegten Schmelz erklért werden, der eine hohere Stiitzfunktion bietet als der diinne
Schmelz der Dryolestiden. Die Bedeutung dieser Stiitzfunktion wird besonders deutlich, wenn
man die Orientierung der freigelegten Dentinflachen an den Molaren der Taxa mit den
grolten relativen Schmelzdicken betrachtet. Bei méRig bis stark beanspruchten Molaren von
Talpa, Crocidura und Echinops fallt das freigelegte Dentinfeld innerhalb des
Trigonidbeckens senkrecht zur Transportrichtung der Nahrungspartikel ab, also hin zum
Zentum des Trigonidbeckens. Der Transport der Nahrung erfolgt hier also in
entgegengesetzter Richtung als es bei den Dryolestiden der Fall ist. Der wesentlich verdickte
Schmelz an den funktionellen Schneidekanten des Trigonids bildet eine starke Stiitze, und das
weichere Dentin im Innern des Beckens wird durch die Abrasion ausgeraumt.

Vergleichbare Beobachtungen unterschiedlicher Abnutzungsmuster aufgrund verschiedener
Schmelzdicken lassen sich auch am Paracristid Uber die verschiedenen Abnutzungsstadien
hinweg machen. Wéhrend sich bei den untersuchten Vertretern der Dryolestida an dieser
funktionellen Scherkante bereits im zweiten Abnutzungsstadium deutliche Dentinfreilegung
mit einem Abfall der Dentinflache in Transportrichtung der Nahrungspartikel zeigt, kann bei
den untersuchten tribosphenischen Taxa in einem vergleichbar friihen Abnutzungszustand
weder starke Dentinfreilegung noch ein Abfall der Dentinfliche in Transportrichtung

beobachtet werden. Die Dentinfreilegung am Paracristid setzte bei diesen Taxa erst in
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occlusal

Dryolestes Desmana Crocidura

Abb. 33: Schema, wie die unterschiedlichen Schmelzdicken verschiedene Abnutzungs-
erscheinungen bedingen. Die linguale Ansicht eines Molaren von Dryolestes zeigt nach mesial
und distal abfallende Zahnspitzen. Bei Desmana bewirkt der dickere Schmelz eine parallele
Abnutzung der Zahnspitzen zur Okklusalebene, weil er resistenter gegen die Abnutzung ist. Die
Einwirkung des Hypocons bedingt bei Crocidura das Abschleifen der Zahnspitzen in Richtung
des Trigonidbeckens. Rechter Rand der Abbildung ist mesial, linker Rand distal. Nicht
malstabsgerecht.

fortgeschritteneren Abnutzungsstadien ein. Bei der Dentinfreilegung an dieser Kante in
spateren Abnutzungsstadien zeigt sich im Unterschied zu den Dryolestida, dass die
Dentinflachen umrahmenden Schmelzbénder die funktionelle Kante bilden. Sowohl bei
Dryolestes als auch bei Krebsotherium stellt das ,,innere®, also das dem Trigonidbecken
zugewandte Schmelzband, die funktionelle Kante dar. Das ,,dulere* Schmelzband, welches
zur mesialen Seite des Trigonids zeigt, wird im Verlauf der Abnutzung zum Krone-Wurzel-
Ubergang hin ausgeweitet und ist durch das Dariiberschleifen der antagonistischen Struktur
sehr flach. Es befindet sich auf gleicher H6he wie das Dentin und kann somit nicht als eine
voll funktionsféahige Scherkante gewertet werden. Im Vergleich dazu zeigen die Taxa mit
intermedidrer oder groRer relativer Schmelzdicke, dass im Falle einer Dentinfreilegung am
Paracristid das zur mesialen Seite des Trigonids gerichtete ,,duBere” Schmelzband die
funktionelle Scherkante bildet, und nicht der ,,innere* zum Trigonidbecken hin gewandte Teil
des Schmelzbandes. Es zeigt sich also, dass bei den untersuchten Tribosphenida der dicker
angelegte Schmelz auf der Aul3enseite des Trigonids der Abnutzung der Scherkanten langer
widerstehen kann und so das duBere Schmelzband eine starke Kante bildet, an der die
Nahrung zerteilt werden kann. So kommt es auch zu der Abnutzung der Dentinflachen
parallel zur Okklusalebene, was sich darin widerspiegelt, dass ,,inneres” und ,,duBBeres*

Schmelzband auf der lingualen Seite von dem v-férmigen Einschnitt des Paracristid auf
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gleicher Hohe liegen. Bei Dryolestiden-Molaren der Abnutzungsstufen Il und IV liegt
dagegen das &ullere Schmelzband deutlich tiefer als das innere. In Abnutzungsstufe V ist der
Verlauf die funktionellen Scherkanten aufgrund der starken Einebnung des Reliefs nur selten
nachzuvollziehen.

Bei den untersuchten Dryolestida bleibt selbst bei Molaren in den fortgeschritteneren
Abnutzungsstadien das Zentrum des Trigonidbeckens mit Schmelz bedeckt, was bei den
untersuchten Vertretern der Tribosphenida nicht der Fall ist. Vereinzelt tritt dies auch an
unteren Molaren von Desmana und den untersuchten Vertretern der Tenrecidae auf, die
jeweils intermediare relative Schmelzdicke aufweisen. Die Form der Dentinfreilegung im
Trigonidbecken, die dazu fihrt, dass ein Schmelzrest im Trigonidbecken uberbleibt,
unterscheidet sich jedoch von der der Dryolestida. Die Schmelzreste erstrecken sich sowohl
bei den untersuchten Vertretern der Dryolestida als auch der Tribosphenida von der lingualen
Seite des Trigonids in das Becken hinein, dort wo der Einschnitt zwischen Paraconid und
Metaconid liegt. Wie bereits zuvor beschrieben, verlauft die Abnutzung bei Taxa mit
intermedidrer relativer Schmelzdicke parallel zur Okklusalebene, was auch bei Desmana und
den untersuchten Vertretern der Tenrecidae der Fall ist. Dieses flhrt bei allen untersuchten
Taxa mit intermedidrer relativer Schmelzdicke dazu, dass in den frihen bis mittleren
Abnutzungsstadien das Zentrum des Trigonidbeckens tiefer liegt als der freigelegte ,,duBere*
Schmelzrand des Kronenreliefs, so dass im Becken Schmelz bestehen bleibt. In den
fortgeschrittenen Stadien IV und V erreicht und Uberschreitet die Kronenhdhe aufgrund des
parallelen Herunterschleifens das Niveau des Bodens des Trigonidbeckens. Bei Molaren der
Dryolestida sowie bei den Tribosphenida mit grof3er relativer Schmelzdicke, die sich in einem
vergleichbar fortgeschrittenen Abnutzungszustand befinden, ist dieses so gut wie nicht zu
finden. Der Unterschied wird besonders deutlich, wenn man bei den Molaren der Dryolestida
das Hohenniveau des ,dufleren Schmelzrandes mit HoOhenniveau des Zentrums des
Trigonidbeckens genauer vergleicht. Der &ullere Schmelzrand ist in den fortgeschritteneren
Abnutzungsstadien aufgrund der starken Beanspruchung und des sehr diinnen Schmelzes weit
zum Krone-Wurzel-Ubergang verlagert worden, und liegt damit tiefer als das Zentrum des
Trigonidbeckens. Trotzdem ist das Becken, anders als bei den untersuchten Vertretern der
Tribosphenida mit intermedidrer Schmelzdicke, weiterhin mit Schmelz bedeckt. Dass der
Schmelz dort trotz der Beanspruchung bestehen bleibt, kann daher ruhren, dass die
Nahrungspartikel aufgrund der geringen Grofle des Trigonids nicht so stark im
Interdentalraum komprimiert werden kénnen. Der sehr kleine Raum zwischen Protoconid,

Metaconid und Paraconid konnte verhindern, dass grobere Partikel berhaupt in das
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Trigonidbecken gelangen, welche bei den wiederholten Bewegungen des Kauvorganges fir
eine Abrasion der Oberflache sorgen konnten. Zusatzlich wirkt das Trigonid der Dryolestida
im Vergleich zu den Trigoniden von Desmana, Setifer und Echinops nicht so kompakt, da
hier die mesialen und distalen Flanken nicht so hoch gezogen sind. Daher wére es denkbar,
dass dadurch im Interdentalraum ein Verlust der Kompressionskrafte entstehen kdnnte, da
sich keine deutlich abgeschlossene ,,Kammer* beim zentralen Kieferschluss bildet. Auch die
Abnutzungsform der Molaren der Dryolestida mit den typischen nach mesial und distal
abfallenden Dentinflachen an den funktionellen Schneidekanten konnte die Tatsache der
Schmelzbedeckung im Trigonidbecken selbst bei starker Abnutzung erkléren. Da bei den
Molaren der Dryolestida der ,,duflere” Schmelzrand durch Beanspruchung in Richtung Krone-
Wurzel-Ubergang verlagert wird, und somit auf einem tieferen Niveau liegt als der ,,innere*
Schmelzrand, ist es denkbar, dass bei Molaren der Abnutzungsstufen 4 und 5 aufgrund der
freigelegten Dentinflachen beim Kieferschluss leichte Liicken zwischen den funktionellen
Scherkanten der unteren Molaren und der funktionellen Scherkanten der oberen Molaren
zurlickbleiben, was eine unprézise Okklusion zur Folge hatte. Dieses wiirde sich ebenfalls auf
die Kompressionswirkung in der ,Kammer* von Trigonidbecken und Interdentalraum
auswirken. Nahrungspartikel koénnen leichter entweichen, was ebenfalls aus einer
herabgesetzten Abrasionswirkung im Trigonid resultieren konnte. Eine auf gleichem oder
hoher gelegenem Niveau liegende ,duBere Schmelzkante, wie sie bei Molaren mit
intermediarer und hoher Schmelzdicke zu finden ist, wirde die Nahrungspartikel an den
Schmelzkanten im Trigonidbecken zuriickhalten. In Kombination mit hoher gezogenen
Waénden zwischen Protoconid und Metaconid sowie Protoconid und Paraconid, wie es
beispielsweise bei Amphiperatherium, Desmana, Setifer und Echinops zu beobachten ist,
erhoht sich wiederum die Kompressionsféhigkeit der ,,Kammer“ zwischen Trigonid und
Interdentalraum. Besonders bei den untersuchten Taxa mit den groliten relativen
Schmelzdicken kann davon ausgegangen werden, dass der Abnutzung des ,,duBeren
Schmelzrandes mit der grolen Schmelzdicke entgegen gewirkt wird. Dieses verhindert die
Bildung von Lucken zwischen den antagonistischen funktionellen Scherkanten aufgrund von
Dentinfreilegung beim zentralen Kieferschluss, und der ,,dullere” Schmelzrand kann auf diese
Weise bis in hohe Abnutzungsstadien hinein als Scherkante in Funktion bleiben. Die beiden
untersuchten Vertreter der Soricidae Soricella und Crocidura haben die Kompressionskraft
dieser Kammerstruktur durch eine zusétzliche Zahnspitze am Oberkiefermolaren noch
gesteigert, die in das Trigonidbecken hinein okkludiert und den oberen Molaren eine

quadratische Erscheinung verleiht. Der neomorphe Hypocon tritt in der Evolution der
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Saugetiere am Ubergang zur Kreide zum ersten Mal auf und bildet eine neue funktionelle
Flache, so dass Molaren, die tber ein Hypocon verfugen, nicht mehr als einfacher
tribosphenischer oberer Molar angesprochen werden kénnen, sondern als starker abgeleitet
gelten (Kielan-Jaworowska et al. 2004; Rose 2006). Der Hypocon sorgt flr zusétzliche
Kompression der Nahrungspartikel im Trigonidbecken wéhrend des zentralen Kieferschlusses
und hinterlasst dadurch starke Abrasionsspuren im Becken schon in frihen
Abnutzungsstadien, was sich durch vollstandige Dentinfreilegung im Trigonidbecken bei
Molaren im fortgeschrittenen Abnutzungszustand &uBert. Dieses steht im deutlichen
Gegensatz zu den untersuchten Molaren der Dryolestida, mit Schmelzbedeckung im
Trigonidbecken selbst bei sehr stark abgenutzten Zahnen. Der Hypocon verstarkt die
Schmelzabtragung im Trigonidbecken, da dieser die abrasive Nahrung im Verlauf des
Kauprozesses in das Becken hineinpresst. Diese Wirkung ist bei den untersuchten Taxa ohne
Hypocon nicht vorhanden, da hier die Nahrungspartikel in den gegeniberliegenden
Interdentalraum der Oberkiefermolaren ausweichen konnen. Somit fehlt die Druckbelastung
und es dauert folglich langer als bei den Taxa mit Hypocon bis Schmelz im Trigonidbecken
freigelegt wird. Oder aber es findet gar keine Entfernung des Schmelzes im Trigonidbecken
statt, wie bei den Molaren der untersuchten Vertreter der Dryolestida. Die Betrachtung von
CT-Aufnahmen der Schmeldicken der untersuchten tribosphenischen Taxa l&sst den Schluss
zu, dass die Schmelzbedeckung im Trigonidbecken nicht so dick ist wie an den vermessenen
Scherkanten, so dass die Schmelzbedeckung im Inneren des Beckens durch die abrasiven
Nahrungspartikel im Trigonid schneller abradiert werden kann, als es bei den Flanken des
Trigonids, auf denen die Facetten 1 und 2 liegen, der Fall ist. Bei den Taxa, die (ber einen
Hypocon verfligen, steht durch das schnelle Abradieren der dinneren Schmelzbedeckung des
Trigonidbeckens der ,,duflere” Schmelzrand, der die Scherkanten Protocristid und Paracritid
bildet, besonders deutlich hervor und kann aufgrund der groRen Schmelzdicke scharfe
Klingen bilden. Diese zeichnen sich bei mittel bis stark abgenutzten unteren Molaren durch
leicht abgeschréagte Schmelzflachen, direkt unter der Kante aus. Im Vergleich dazu zeigen die
untersuchten Taxa mit intermedidrer Schmelzdicke und ohne Hypocon eher gerundete
»auBere® Schmelzriander, die die funktionellen Scherkanten stellen. Zusétzlich liegt bei diesen
das freigelegte Dentin auf gleicher Hohe wie die Schmelzrander, was die Scherkanten nicht so
scharf erscheinen lasst, wie es bei den Taxa mit Hypocon der Fall ist, denn bei diesen fallt das
freigelegte Dentinfeld hinter den funktionellen Scherkanten Protocristid und Paracristid zum

Trigonidzentrum hin ab.
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11.1.2 Einfluss der Geometrie des Trigonids auf den Bewegungsablauf

Wie in der Einleitung bereits erlautert zeichnen sich die Molaren der Dryolestida in ihrer
Funktionalitdt durch das sogenannte ,,embrasure shearing® (Crompton et al. 1994) aus. Diese
Form der Zerkleinerung, also das Zwischenfahren der unteren Molaren in den Interdentalraum
der oberen Molaren ist bereits bei den noch urspringlicheren Spalacotheriidae verwirklicht.
Im Vergleich zu diesen verfugen die Molaren der Dryolestida tGber zusatzliche Scherflachen,
deren Funktion im Rahmen der vorliegenden Arbeit analysiert wurde, einerseits in der Rinne
des einspitzigen Talonids an den unteren und andererseits in dem fllgelartig ausgeweiteten
Parastyl an den oberen Molaren. Beide Flachen wirken, als eine Art Fihrung der Molaren fir
den Bewegungsablauf. Zusatzlich haben diese Flachen eine Funktion als Scherflachen, die
beim Zerscheren von Nahrungspartikeln nach dem Zerteilen eingesetzt werden. Die Rinne des
einspitzigen Talonids oder auch das Hypoflexid hat aufgrund seines geringen Einfalls eine
zusétzliche leicht quetschende Funktion, die bei den Symmetrodonta noch nicht verwirklicht
ist, da deren Molaren sowohl im Ober- als auch im Unterkiefer allein aus den zwei steilen
Scherflachen bestehen, zu denen die Facetten 1 und 2 der Dryolestida homolog sind. Okklusal
dieser steilen Scherflachen liegen bei den oberen Molaren zwei Scherkanten, die bei den
Symmetrodonta meist mit Pre- und Postparacrista angesprochen werden und zu denen die
Paracrista und die Metacrista der Dryolestida homolog sind. Die unteren Molaren verfuigen
ebenfalls Uber zwei Scherkanten, deren Bezeichnungen in der Literatur nicht einheitlich
gehandhabt (Fox 1985; Cifelli & Madsen 1999; Ensom & Sigogneau-Russell 2000;
Averianov 2002) werden, aber meistens als Pre- und Postparacristid angesprochen werden.
Die Flanken des Trigonids und auch des Dreiecks der oberen Molaren, die jeweils an die zwei
Scherkanten angrenzen, erscheinen bei den Symmetrodonta sehr steil und scheinen alle einen
ahnlichen Einfallswinkel zu haben. Dies macht die groRe Symmetrie der Molaren der
Symmetrodonta aus. Bei den basaleren Formen der Symmetrodonta stehen die Scherkanten
ahnlich gewinkelt zur Kieferachse. Im Verlauf der Evolution, mit zunehmender
Verschmélerung der alternierenden Dreiecke, kommt es zur Verschiebung der Winkel beider
Scherkanten zur Kieferachse. Die distalen Scherkanten an den unteren Molaren stehen bei den
fortgeschrittenen Symmetrodonta (Spalacotheriidae) bereits nahezu im rechten Winkel zu der
Kieferachse, wéhrend die mesialen Kanten weiterhin gewinkelt verbleiben. Bei den oberen
Molaren tritt ebenfalls eine Verschiebung ein, hier jedoch genau umgekehrt, die mesiale
Scherkante steht nahezu senkrecht zur Kieferachse, wahrend die distale gewinkelt verbleibt.
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Diese Geometrie der Scherkanten zur Kieferachse ist auch bei den untersuchten Vertretern der
Dryolestida zu finden sowie bei den zum Vergleich herangezogenen Tribosphenida. Dieser
Aufbau der Scherkanten gewaéhrleistet, dass die zwei antagonistischen Scherkanten, die
jeweils senkrecht zur Kieferachse stehen, oberhalb der steileren Flanken liegen, und somit
zusétzlich zum Scheren entlang der Flanken eine starke schneidende Wirkung entlang der
Kanten haben. Die beiden antagonistischen Scherkanten haben in diesem Aufbau die
Funktion von zwei Klingen, die unmittelbar aneinander vorbei gleiten, vergleichbar mit den
zwei Klingen einer Schere. Diese Struktur wird bei den Dryolestida von Protocristid und
Paracrista gestellt und ist homolog der Funktion von Postparacrista gegen Preparacristid bei
den Spalacotheriidae.

Bei den untersuchten Vertretern der Tribosphenida findet sich diese Geometrie des Trigonids
ebenfalls wieder. Bei den unteren Molaren von Crocidura sowie Soricella (Soricida) und
auch den untersuchten Tenrecidae ist die distale Flanke des Trigonids steiler angelegt als bei
den Dryolestida, steht aber ebenfalls im rechten Winkel zur Kieferachse. Die mesialen
Flanken haben einen deutlich flacheren Einfall und stehen gewinkelt zur Kieferachse und
zeigen eine leichte Wolbung. Betrachtet man das Hohenniveau des Paracristids im Verhaltnis
zur Protoconidspitze bei den Molaren der Dryolestida und vergleicht die gleichen Strukturen
auch bei beispielsweise Echinops fallt auf, dass bei Echinops diese funktionelle Kante
insgesamt hoher angelegt ist. Ingesamt wirkt das Trigonid im Vergleich zum Trigonid der
Dryolestida bei diesem schlanker und leicht in sich verdreht. Da bei Echinops das Protoconid
leicht distaler liegt als bei den Molaren der Dryolestida, erfédhrt die gesamte mesiale Flanke
eine leichte Torsion, so dass das Paracristid also insgesamt héher und auf der buccalen Seite
distaler liegt. Auf diese Weise rutscht diese funktionelle Kante wéhrend des Kieferschlusses
beim Mastikationsvorgang sehr eng an der Scherkante des Antagonisten entlang und die
aullere Schmelzbedeckung wird nicht in dem MaRe beansprucht wie bei den untersuchten
Molaren der Dryolestida, bei denen die anatgonistische Scherkante Uber die Auflenseite
gleitet. Aufgrund der Verlagerung dieser Scherkante finden sich bei den Molaren der
untersuchten Tenrecidae keine freigelegten Paracristide in der Form, wie sie bei den
Dryolestida dokumentiert werden konnten. Denn im Gegensatz dazu gleitet der Paracon der
oberen Molaren bei den untersuchten Vertretern der Dryolestida entlang der Hypoflexidrinne
und legt im Zuge dessen das Dentin entlang der AuBenseite des Paracristids frei. Der
Vergleich des Okklusionsablaufs - dokumentiert mit Hilfe der OFA-Software - zeigt diesen

Unterschied besonders deutlich.
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11.2 Mastikationszyklus der Dryolestida

Im aktiven Mastikationsvorgang bildet der Unterkiefer den aktiven Teil des
Kaumechanismus, wéhrend der Oberkiefer fixiert an Ort und Stelle bleibt. Der v-férmige
Verlauf der Scherkanten der unteren Molaren begunstigt die Fixierung der Nahrung in der
Vertiefung dieser Struktur. Diese Morphologie sorgt dafur, dass die Nahrung mitgefthrt und
gegen die konkav gebogenen Scherkanten der oberen Molaren verschoben wird. Aufgrund der
lateralen Aufwartsbewegung und des v-férmigen Verlaufs des Protocristids entstehen an dem
Scherkantenpaar Protocristid/Paracrista aufeinander zuwandernde Kontaktpunkte beim

Kauen, die mit zunehmender Bewegung in die Okklusion die Nahrung einengen und
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Abb. 34: Bewegungsablauf von Protocristid gegen Paracrista. Die unteren Molaren werden in
einem Winkel von 45° angehoben. Der v-férmige Verlauf des Protocristids schleppt Nahrungsteile
gegen die konkav gebogene Paracrista. Im Verlauf der Bewegung passieren sich die Kanten und es
entstehen zwei aufeinander zuwandernde Kreuzungspunkte (rot). Als Beispiel der untere rechte
Molar von Dryolestes leiriensis Gui Mam 1196; Antagonist ist der rechte obere Molar Gui Mam
1150, gespiegelt. Nicht malistabsgerecht.
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schliellich zum Zerteilen fiihren. Dieser Mechanismus ist vergleichbar mit dem eines
Zigarrenschneiders (Abb. 34). Zusatzlich wird das v des unteren Molaren aufgrund der
lateralen Verschiebung des Unterkiefers von buccal nach lingual geflihrt. Diese Bewegung
findet in einem Winkel von etwa 45° statt, was aus dem Winkel der Striae auf der Facette 1
unterhalb des Protocristids resultiert, wie bereits mehrfach ausgefiihrt. Das v wird also entlang
der oberen Scherkante, der Paracrista, von buccal nach lingual verschoben. Beide oberen
Scherkanten sind deutlich langer als die unteren. Eine Bewegung entlang der Kante
verursacht eine Art schneidende Wirkung, die mit der Funktion einer Schere vergleichbar ist.
Passiert der tiefste Punkt des v des Protocritids die Scherkante des oberen Molaren, kommt es
zur Zerteilung der Nahrung. Der Raum zwischen Protocristid und Paracristid ist dann
maximal verengt, die aufeinander zuwandernden Punkte treffen sich. Im Zuge der Abnutzung
andert sich die Lage dieses tiefsten Punkts des Protocristids nach zervikal, da hier immer
wieder Druck aufgebaut wird durch das wiederholte Einengen der Nahrung in dem v-
formigen Einschnitt. Diese Beobachtung erklart das Phdnomen, dass das Protocristid tber die
Abnutzung hinweg zunéchst langer wird.

Das Scherkantenpaar Paracristid/Metacrista hat geringfugig andere Wirkung durch den
flacheren Einfall der mesialen Flanke des Trigonids und dem im Vergleich zum Protoconid
deutlich tiefer angelegten Paraconid (Abb. 35). Der v-férmige Verlauf dieser Kante ist nicht
wie am Protoconid parallel zur Okklusalebene orientiert, sondern der tiefste Punkt des v liegt
weiter buccal, als es am Protoconid der Fall ist. Dadurch ist der buccale Teil des v steiler als
der linguale. Der steilere buccale Teil dieser funktionellen Kante steht so nahezu senkrecht
zur Bewegungsrichtung. Der Winkel des v des Paracristids ist weiter als beim Protocristid.
Trifft das Paracristid auf die Metacrista, geschieht dies in einem flacheren Winkel als bei dem
anderen Scherkantenpaar. Am Protoconid verfangene Nahrungsteile werden mitgefiihrt und
uber die gegeneinander laufenden Kanten abgeschert. Dieses geschieht hauptsachlich gegen
den steileren buccalen Teil des Paracristids. Auch hier entstehen zwei aufeinander zulaufende
Punkte, die zum Zerteilen der Nahrung fuhren. Der flachere linguale Teil des Paracristids
bildet eher eine distale Begrenzung fir die Hypoflexidrinne als eine Scherkante. Dieser Teil
des Paracristids kommt in den direkten Kontakt mit dem Paracon. Spuren dafiir sind die
Striationen in dem freigelegten Dentin am Paracristid, die bei vielen Stlicken nachgewiesen
werden konnten, und auch die Form der Dentinfreilegung am lingualen Teil. Das Dentin liegt
auf gleichem Niveau wie der Schmelz und wird nicht ausgekolkt. Daher bildet der
Schmelzrand, der diese Dentinflache nach mesial abgrenzt, keine hervorstehende Kante,

sondern allenfalls eine leichte Erhebung Uber die die Nahrung mit dem Paracon driber
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geschoben wird. Dieser Schmelzrand hat keinerlei schneidenden Effekt, Nahrung wird

allenfalls an der Erhebung zerschert. Der Schmelzrand, der das Dentinfeld dagegen zum

Trigonidbecken begrenzt, bildet eher eine Kante, die eine schneidende Wirkung hat. Dennoch

wird die Nahrung auf diesem lingualen Teil des Paracristids zerschert und am steileren

buccalen Teil zerteilt.

Nachdem die Nahrungspartikel an den funktionellen Kanten der Molaren abgetrennt wurden,

werden diese entlang der Scherfacetten 1 und 2 transportiert. Die gegensétzliche Bewegung

der Facetten der oberen und unteren Molaren hat eine zerscherende Wirkung auf die
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Abb. 35: Bewegungsablauf von Paracristid
(weil) gegen Metacrista (grau). Die weille
Klinge ist der aktive Part und wird gegen die
graue verschoben. Eingeklemmte Nahrung
wird an dem buccalen Teil des Paracristids, der
nahezu senkrecht zur Bewegungsrichtung steht,
zerteilt.

Nahrungspartikel, die dazwischen einge-

klemmt sind. Der Paracon schleppt
Nahrungsteile durch eine von lingual nach
buccal gerichtete Scherbewegung mit in
Richtung der Hypoflexidstruktur. Diese
Scherbewegung entsteht durch das von
buccal nach lingual gerichtete VVorbeigleiten
des aktiven Unterkiefers. Da der Paracon
Teil

bewirkt diese aktive Bewegung der unteren

des feststehenden Oberkiefers ist,

Molaren am Paracon vorbei eine von lingual
nach buccal gerichtete Scherbewegung.
Trifft der Paracon auf der lingualen Seite des
Hypoflexids auf der Facette 3 auf, andern
sich die Scherkrafte und zu der

Scherbewegung tritt eine quetschende
Komponente hinzu. Diese entsteht aufgrund
der geringeren Inklination der Rinne. Mit
dem Auftreffen des Paracons am lingualen
Ende ist der Interdentalraum zwischen den
unteren Molaren nahezu abgeschlossen und
bildet

Nahrungsteile werden vom Paracon bei der

eine  Kammer.  Eingeklemmte

Bewegung nach buccal entlang der Facette 3

zerschert und konnen nur nach buccal
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ausweichen. Am Ende des Hypoflexids angelangt herrscht zentrale Okklusion, der Kiefer
wird gedffnet und fur den ndchsten Kauschlag nach buccal verschoben.
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11.3 Funktionalitat des Gebisses der Dryolestida im Vergleich zum Grundmuster
des Gebisses der Tribosphenida

11.3.1 Effizienz der Molaren der Dryolestida im Vergleich zur Effizienz der Molaren der
untersuchten Tribosphenida

Im Allgemeinen kann man davon ausgehen, dass Zahne schon allein aufgrund ihrer hohen
Harte und damit Resistenz gegen schnellen Verschleifl? effizient zur Nahrungszerkleinerung
eingesetzt werden koénnen. Effektiv heilt in diesem Zusammenhang zunéchst einfach nur
leistungsfahig, unabhéngig von einem Zeitfaktor oder einem Mitteleinsatz. Betrachtet man
zwei sehr harte Materialien, zwischen die ein weicheres Material geklemmt wird und
verschiebt nun die Oberflachen gegeneinander setzten Scherkréfte ein, die auf das weiche
Material wirken. Geschieht dies Uber einen nur kuzen Zeitraum, kann es sein, dass das
weichere Material dazwischen nicht optimal zerkleinert wird. Verlangert man jedoch den
Zeitraum erheblich wird das weichere Material durchaus optimal zerkleinert, was dann als
effektiv gilt. Die physikalischen Eigenschaften jedes Materials beeinflussen hier zunéchst nur
den Zeitraum Uber den hinweg die Bewegung stattfinden muss, bis das Optimum an
Zerkleinerung erreicht ist. Ubertragen auf Zahne und Nahrung bedeutet dies, dass ein Zahn
durchaus effektiv die Nahrung zerteilen kann, effizient wird er jedoch erst, wenn die optimale
PartikelgroBe mit geringstem Mitteleinsatz unter kirzestem Zeitaufwand erreicht wird
(Wilding 1993). Die Effizienz eines Zahnes kann durch die Anzahl von Kanten und
Scherflachen beschrieben werden, also durch die Oberflachengestaltung eines Zahns. Je nach
den physikalischen Eigenschaften der Nahrung zeigen Sdugetiere Anpassungen an das
Nahrungsspektrum, auf das sie sich durch vielféltig gestaltete Molaren spezialisiert haben und
erreichen so eine effiziente Zerkleinerung. In der Literatur wird generell als Mal der
Kaueffizienz die Flache der verfugbaren okklusalen Kontakte angegeben (Moore & Sanson
1995; Proff 2010). Alternativ werden die Kauschldge gezahlt, also die Anzahl der Kauschlage
pro Zeiteinheit (Manly & Braley 1950; Helkimo et al. 1978; Braxton et al. 1996), die flr den
Kauprozess benotigt werden, um eine Ladung Nahrung zu zerkleinern bevor diese
abgeschluckt wird. Zusétzlich kdnnen die Partikelgréfien im geschluckten Bolus oder in den
Ausscheidungsprodukten ausgewertet werden, um die Kaueffizienz zu ermessen (Sheine &
Kay 1977; Clauss et al. 2009; Fritz et al. 2009). Die beiden letzten Mdglichkeiten zur

Erhebung der Kaueffeffizienz kommen fiir die Untersuchung von fossilem Zahnmaterial nicht
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in Frage. In vereinzelten Fallen kann Uberlieferter Mageninhalt von Fossilien Auskunft und
Hinweise auf die Art seiner Zerkleinerung bieten. Allerdings ist die Uberliefung von
Mageninhalten bei Fossilien sehr selten, so dass hier die quantitative Auswertung der GroRen
und Ausrichtungen der funktionellen Flachen und Scherkanten fiir eine Ermessung der
Effizienz genutzt wird.

Die Vermessung der okklusalen Kontaktflachen der Molaren der untersuchten Dryolestida
zeigt, dass das Areal der Kontaktflichen mit der Abnutzung zundchst zunimmt und die
grolten Flachen in den Abnutzungsstadien Il und IV aufweist. Dies fuhrt zu der Annahme,
dass die Individuen mit Molaren in diesem Abnutzungszustand am effizientesten ihre
Nahrung zerkleinern konnten, geht man davon aus, dass wie bei Proff (2010) beschrieben, die
Kaueffizienz am groBten ist, wenn eine moglichst groRe okklusale Kontaktflache vorhanden
ist. In den beiden mittleren Stadien wird also aufgrund der ,.eingeschliffenen* Molaren das
hochste Mal der Zerkleinerung erreicht, da hier die okklusalen Kontaktflachen, die gemessen
wurden, am groRten sind. Im deutlich fortgeschrittenen Abnutzungsstadium V nimmt die
Gesamtflache an okklusalen Kontaktflachen aufgrund der Einrumpfung der Zahnkrone wieder
ab. Geht man nun davon aus, dass ein MaR der Effizienz der Molaren die Anzahl der in
Kontakt kommenden Fl&chen ist, und vergleicht man rein die Anzahl dieser Kontaktflachen
zwischen den untersuchten Molaren der Dryolestida mit denen der gewahlten Vertreter der
Tribosphenida, muss man annehmen, dass der tribosphenische Molar mit vollstandig
ausgebildeten Talonidbecken zunéchst effizienter erscheint, da schon bereits das
urspriingliche tribosphenische Molarenmuster Gber drei zusatzliche Kontaktflachen, also
doppelt so viele Scherflachen, verfligt als die Molaren der Dryolestida. Die Ermessung der
Effizienz, wie sie bei Proff (2010) beschrieben ist, basierte jedoch bisher rein auf der Anzahl
der Scherflachen, die direkt auf den Zahnoberflachen zu finden sind, d.h. nur anhand der
Gesamtflache der Usurfacetten. Da der Kauvorgang ein Bewegungsablauf ist, tber den
hinweg diese Usurfacetten nacheinander in Kontakt treten, ist die neue Software ,,Occlusal
Fingerprint Analyser ein Schritt in Richtung der Analyse von aktiven okklusalen
Kontaktflachen wéhrend des Bewegungsablaufs. Mit dieser Software kdnnen nicht nur die
verschiedenen Kontaktflachen, die im Verlauf der Kaubewegung gleichzeitig in Funktion
sind, sichtbar gemacht werden, sondern auch die aktive Gesamtflache pro Zeitschritt
quantifiziert werden. Das stellt einem wichtigen Zusatz zu der reinen Vermessung der Fléche
der Usurfacetten flr die Effizienzbeurteilung von verschiedenen Molaren dar. So kann die
Funktionsweise und Wirkung von Flachen und Kanten in Kombination mit einem zeitlichen

Ablauf beurteilt werden. Die Auswertung der Gesamtheit der Kollisionsflachen, die pro
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Zeitschritt aktiv sind, zeigt, dass im Vergleich zu tribophenischen Molaren mit
vollausgebildetem Talonidbecken, die Dryolestida nur ber einen Bruchteil der aktiven
Areale verfligen. Sowohl die Lange des Pfades als auch die GroRie der Kollisionsflachen sind
erheblich kirzer als bei Tribosphenida mit vollausgebildetem Talonidbecken. Die gesamte
Kollisionsphase der Dryolestida entspricht lediglich der ersten Phase der Kollision der
Tribosphenida, also der Phase bevor der Protocon im Talonidbecken aufsetzt. Der
entscheidende Unterschied besteht darin, dass bei den Dryolestida der Bewegungsablauf mit
der zentralen Okklusion endet, wahrend sich bei den Tribosphenida mit voll ausgebildeten
Talonidbecken eine zweite Phase, in der Kollisionen detektiert wurden, an die zentrale
Okklusion anschlieR3t. So ist davon auszugehen, dass aufgrund dieser zweiten Phase, in der
zusatzliche Kontaktflichen aktiv sind, die Tribosphenida mit vollausgebildeten
Talonidbecken eindeutig Uber eine groRere Effizienz verfligen. Dieses bestétigt die
Auswertung der aktiven Kollisionsflachen der Molaren von Echinops (Tenrecidae). Aufgrund
dieser Reduktion des Beckens zeigt sich, dass auch bei den Molaren der Tenrecidae die
Kollisionsphase lediglich mit der Phase der Tribophenida mit vollstdndig ausgebildeten
Talonid vergleichbar sind, die stattfindet, bevor der Protocon im Talonidzentrum
angekommen ist. Die Kollisionsphase der Tenrecidae ist zusétzlich viel kiirzer als bei den
anderen Tribosphenida und eher vergleichbar mit der der Dryolestida, und ist somit dhnlich
effizient. Auch bei ihnen endet aufgrund des sehr kurzen Talonidbeckens der
Bewegungsablauf mit der zentralen Okklusion, so dass die gesamte Phase die sich bei den
Tribosphenida mit vollstandig ausgebildeten Talonidbecken nach der zentralen Okklusion
anschlief3t, fehlt.

Die Schmelzdicke der untersuchten Molaren nimmt ebenfalls Einfluss auf die Effizienz, d. h.
darauf wie gut Flachen und Kanten ein Material mit moglichst wenig Kraftaufwand zerteilen
koénnen. Aufgrund des sehr dunnen Schmelzes verlieren die Molaren der untersuchten
Vertreter der Dryolestida im Verlauf der Abnutzung, wie bereits erwahnt, an Gesamtflache,
damit auch an den Flachen auf denen die Facetten 1 und 2 liegen. Zusétzlich sorgt die
Abnutzung des Schmelzes fir flachige Dentinfreilegung und flr die Verlagerung des duferen
Schmelzbandes sowohl an den oberen als auch an den unteren Molaren, was die funktionellen
Schmelzkanten und Zahnhocker abrundet. Gegen den fortschreitenden Abnutzungsprozess
bietet der sehr dinne Schmelz deutlich weniger Resistenz als bei den untersuchten Molaren
der ausgewahlten tribosphenischen Vertreter mit intermedidrem und sehr dickem Schmelz.
Diese Beobachtungen fiihren zu der Annahme, dass aufgrund der Abnutzungsform die

Molaren der Dryolestida wéhrend des Mastikationsprozesses schneller ihre okklusalen
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Kontaktflachen eingebillt haben, als die untersuchten tribosphenischen Taxa mit deutlich
dickerem Schmelz. Bei diesen wirkt die dickere Schmelzschicht der Abnutzung durch
wiederholte Stresseinwirkung vom Antagonisten bzw. abrasiver Nahrungspartikel entgegen.
Zwar werden die Molaren ebenfalls abgenutzt, was sich in Dentinfreilegung und auch
Kantenrundung widerspiegeln kann, jedoch wie bereits aufgezeigt in deutlich anderer Form
als bei den Dryolestida. Intermediare Schmelzdicke sorgt fiir eine Abnutzung des
Okklusalreliefs parallel zur Okklusalebene, was sich auf die Stabilitat der Schmelzflachen, auf
denen sich beispielsweise die Facetten 1 und 2 befinden, positiv auswirkt, da diese anders als
die in Transportrichtung zuruickgedrangte auBere Schmelzkante der Dryolestida langer auf
gleichem Niveau bleibt als die innere Schmelzkante. Die okklusalen Kontaktflachen bleiben
somit langer in Funktion und sind somit tber einen langeren Zeitraum in einem bestimmten
Abnutzungsstadium und damit langer effizient nutzbar in diesem Stadium zur
Nahrungszerkleinerung. VVon gesteigerter Effizienz der Flachen und Kanten der Molaren im
Vergleich zu den Dryolestida kann bei den untersuchten tribosphenischen Taxa mit dem
dicksten Schmelz und Hypocon-Trigonidbecken-Interaktion ausgegangen werden, da bei
diesen nicht nur mit einer gesteigerten Stabilitdt der funktionellen Scherfacetten auf den
Flanken des Trigonids zu rechnen ist, sondern bei diesen die Scherkanten aufgrund der
Dentinfreilegung im Trigonidbecken langer scharf bleiben. Die scharfen Kanten liegen bei
den unteren Molaren wie auch bei den Dryolestida direkt tber den Facetten 1 und 2 und
behalten durch die sehr dicke duRRere Schmelzschicht langer ihre Funktion. Sie kénnen auf
diese Weise langer als gegenuberliegende Klingen wirken, als es bei den Dryolestida mit dem
sehr diinnen Schmelz der Fall wére. Je langer eine Kante stabil bleibt, desto effizienter kann
ein Molar in einem bestimmten Abnutzungsstadium die Nahrung zerteilen.

AbschlieBend ist zur Effizienz der Molaren der Dryolestida festzustellen, dass diese zur
Zerteilung von hauptséchlich insektivorer Nahrung aufgrund der Mdglichkeit verschiedene
Funktionen zu kombinieren durchaus wirkungsvoll waren. Dennoch zeigt sich, dass sie
aufgrund des sehr dinnen Schmelzes vermutlich schneller als die untersuchten
tribosphenischen Taxa mit intermediérer und sehr groRer Schmelzdicke die stechende und
scherschneidende Wirkung verlieren, aufgrund der schnellen Rundung der Zahnspitzen durch
»apical wear und dies eine Funktionsverschiebung zum Quetschen der Nahrung mit sich
bringt. Die schnelle Abnutzung, der Verlust der Schérfe der scherschneidenden Kanten und
die Abflachung der Zahnspitzen aufgrund des dinnen Schmelzes wird wahrscheinlich ein
limitierender Faktor fiir die Lebensdauer der Dryolestida gewesen sein.
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11.3.2 Effizienz der Molaren der Dryolestida im Verlauf der Abnutzung

Wie bereits im vorherigen Kapitel erlautert wird die Effizienz einer Okklusalflache anhand
ihrer Kontaktflachen ermessen (Proff 2010). Ungenutzte Molaren der untersuchten
Dryolestida zeigen in den frihen Abnutzungsstadien | und Il nur sehr kleine oder gar keine
eingeschliffenen Facetten. Die Kontaktflachen, die wéhrend des Kauvorganges aufeinander
treffen, sind somit sehr klein. Hinzu kommt, dass bei Molaren dieser friihen
Abnutzungsstadien die Scherkanten noch vollstandig mit Schmelz bedeckt sind und ihre
naturliche Morphologie zeigen. Dieses fiihrt dazu, dass die Scherkantenpaare noch nicht
richtig arbeiten. Das Vorbeigleiten der Scherkanten zeigt so noch nicht die typischen,
aufeinander zuwandernden Kontaktpunkte der Klingen, die wichtig fur die Zerteilung der
Nahrung sind. Die Hauptfunktion in diesen frihen Stadien wird das Zerstechen von
Nahrungsteilen sein, wie etwa das Exoskelett von Insekten, aufgrund der noch sehr spitzen
Zahnhocker. Diese stechende Funktion geht mit dem Auftreten der ,,apical wear®, also dem
starken Abflachen der Zahnspitzen durch Zahn-Nahrungskontakt, verloren.

Mit zunehmender Abnutzung wéchst die Gesamtflache der drei Scherfacetten. In Stadium 111
sind alle Facetten gut ausgepragt und zeigen starke Striationen. Da diese Flachen die
Kontaktflachen des Mastikationsvorganges reprasentieren, ist davon auszugehen, dass
Molaren dieses Stadiums deutlich effizienter die Nahrung zerteilt und zerschert haben, als es
ungenutzte Molaren der Stadien | und Il getan haben. Die Scherkantenpaare in Stadium 111
sind gut eingeschliffen und agieren wie gegenuberliegende Klingen, anders als die
ungenutzen Scherkanten, die noch nicht richtig zu einander passen. Wie im Kapitel 7.2 zur
Quatifizierung der Okklusalflachen bereits genauer ausgefiihrt, bleibt die Scherkantenldnge
uber die Abnutzung hinweg an den oberen Molaren nahezu konstant. An den unteren Molaren
verliert das Paracristid Uber die Abnutzung hinweg an Lange, wéhrend das Protocristid
gewinnt. Dieses wirkt sich auf die Effizienz insofern aus, dass das scherschneidende
Kantenpaar langer in Funktion bleibt, wahrend das abscherende Scherkantenpaar seine
Funktion aufgrund der Verkirzung des Paracristids im Laufe der Abnutzung allméhlich
verliert.

Das Maximum der KontaktflachengrdRRe ist bei den unteren Molaren in Stadium 111 erreicht,
bei den oberen liegt es zwischen den Stadien Il und IV. Dies lasst vermuten, dass die
Molaren in diesen Stadien nicht nur effizienter als die ungenutzen Molaren sind, sondern auch

effizienter als die noch starker abgenutzten Molaren des Stadiums V. Molaren des Stadiums V
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sind durch Abrasion und Attrition bereits so stark umgestaltet, dass aufgrund des Verlustes
der Kronenhthe kaum noch funktionelle Flachen anders orientiert vorliegen, als relativ plan
zur Okklusalebene. Das Relief ist offensichtlich eingerumpft. Dieses geht einher mit dem
Verlust der Effizienz und auch mit einer Verschiebung der Zahnfunktionen von einem
scherend-schneidenden Gebiss zu einem quetschend-reibenden.

Die Effizienz des Gebisses der Dryolestida nimmt somit im Laufe des Lebens eines
Individuums mit dem Grad der Einschleifung zunéchst zu und erreicht mit dem Stadium Il
der Abnutzung die maximale Effizienz, beruhend auf der GesamtgréRe der Kontaktflachen.
Mit dem Ubergang zu Stadium IV nimmt die Effizienz ab aufgrund des Verlustes der
funktionellen Einheiten der Molaren. Das gleiche Prinzip findet sich bei den Molaren der
untersuchten Vertreter der Tribosphenida. Auch bei diesen nimmt im Laufe der Abnutzung
die GroRe der Kontaktflachen zunédchst zu, bis diese ein Maximum erreicht. Die Effizienz
geht mit Verlust an funktionellen Flachen verloren. Verglichen mit den Dryolestida haben die
tribosphenischen Taxa jedoch einen entscheidenden Vorteil. Sie verfligen uber eine grolere
Schmelzdicke, die die funktionellen Elemente der Zahnoberflache Uber einen langeren
Zeitraum aufrecht erhalten, so dass ein bestimmter Level an Effizienz der Molaren langer

aufrecht erhalten werden kann.
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12 Schlussfolgerung

AbschlieBend werden die wichtigsten Erkenntnisse zur Funktionalitdt und Effizienz der
Molaren der Dryolestida im Vergleich zum tribosphenischen Grundmuster, die in der

vorliegenden Arbeit gewonnen wurden, wie folgt zusammengefasst:

e Die Molaren der Dryolestida zeigen aufgrund ihres diinnen Schmelzes ein anderes
Abnutzungsmuster als die untersuchten tribosphenischen Taxa. Dieses &uflert sich in
der Form der Freilegung des Dentins bei stark abgenutzten Zahnen. Wahrend
freigelegtes Dentin an den funktionellen Scherkanten des Trigonids unterer Molaren der
Dryolestida nach mesial und distal abfallen, weisen tribosphenische Taxa mit
intermedidrem Schmelz eine Abnutzung der Zahnspitzen parallel zur Okklusalebene
auf. Tribosphenische Taxa mit sehr dickem Schmelz und einem Hypocon am oberen
Molar zeigen einen Abfall des freigelegten Dentins an den Schneidekanten in
entgegengesetzter Richtung, als es bei den Dryolestida der Fall ist.

e Das Scherkantenpaar Protocristid/Paracrista hat bei Molaren der Dryolestida eine
scherschneidende Wirkung aufgrund der Steilheit der distalen Flanke des Trigonids und
der mesialen Flanke des ,,priméren Trigons®.

e Das Scherkantenpaar Paracristid/Metacrista hat bei Molaren der Dryolestida eine
scherende Wirkung mit einer schneidenden Komponente, da die assoziierten
Scherflachen flacher einfallen als die des anderen Scherkantenpaares.

e Die Lange der Scherkanten an den oberen Molaren bleibt tber den Verlauf der
Abnutzung zuné&chst relativ konstant, wahrend das Protocristid an L&nge gewinnt. Dies
kann mit der Vertiefung des v-formigen Einschnitts dieser Kante nach zervikal mit
zunehmender Abnutzung zusammenhéngen. Das Paracristid verliert an Lange, was in
Zusammenhang mit der Abflachung des Paraconids steht.

e Facette 1 zeigt sowohl am oberen als auch am unteren Molaren Striae, die okklusal
steiler zur Referenzebene liegen als die zervikalen. Die Mikrotextur dieser Facette
belegt, dass die zervikalen Striae jeweils starker gerichtet sind, als die okklusalen. Dies
weist die fihrende Wirkung des Hypoflexids aus, in der der Paracon entlanggleitet.
Sobald der Paracon auf das Hypoflexid trifft, herrscht maximale Verzahnung und die

Bewegungsfreiheit des unteren Kiefers ist stark eingeschrankt. Zu Beginn hat dieser in
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der Bewegung mehr Freiheit, weil das Paracristid tiefer gelegen ist. Dies duf3ert sich in
den ungerichteten Striae.

e Bei den Dryolestida tritt das Scherkantenpaar Protocristid und Paracrista im Verlauf
der Mastikation als Erstes in Kontakt. Das zweite Scherkantenpaar tritt aufgrund des
tiefer liegenden Paracristids erst etwas spater in Aktion. Im Vergleich dazu agieren bei
den mit dem OFA untersuchten tribosphensichen Molaren beide Scherkantenpaare
zeitgleich.

e Die Kollisionsphase des Mastikationszyklus der Dryolestida endet mit der zentralen
Okklusion. Bei den untersuchten Tribosphenida schlielit sich hier eine zweite
Kollisionsphase an, die mit der Bewegung des Protocons durch das Talonidbecken

assoziiert ist.

Es ist anzunehmen, dass die Molaren der Dryolestida aufgrund des sehr diinnen Schmelzes
schneller durch Abrasion und Attrition abgenutzt wurden, als es bei den untersuchten
tribosphenischen Taxa mit intermedidarem und dickem Schmelz der Fall ist. Dennoch waren
die Dryolestida bei der Zerkleinerung von Insekten und der Energiegewinnung aus dem
zerkleinerten Material durchaus erfolgreich, was die zahlreichen fossilen Funde der
Dryolestida belegen. Das Hypoflexid hat nicht die ausgeprégte reibende Wirkung wie das
Talonidbecken der Tribosphenida, aber es ist davon auszugehen, dass das Hypoflexid mit
seiner scherenden Wirkung einen wesentlichen Teil zur Zerkleinerung der Nahrung
beigetragen hat. Reines Zerteilen der Nahrung an den Scherkanten und Zahnspitzen hat
vermutlich groRere Partikel als Konsequenz. Werden diese Partikel in einer abschissigen
Rinne noch zusatzlich zerschert, werden diese weiter aufgeschlossen. Das Hypoflexid ist
damit eine wichtige Neuerung in der Evolution des Sdugetier-Molaren, das die effiziente
Zerkleinerung der Nahrung auf eine neue Stufe gebracht hat. Im weiteren Verlauf der
Evolution ensteht distal des Trigonids das flr den tribosphenischen Molaren charakteristische
Talonidbecken. Das Hypoflexid wird nach buccal verlagert und verliert seine Bedeutung als
Hauptscherflache. Die Orientierung des Talonidbeckenbodens ist parallel zur Okklusalebene
orientiert und nicht wie die Hypoflexidrinne der Dryolestida abfallend. In dem Talonidbecken
kann also reines Reiben stattfinden, das bei den Dryolestida aufgrund der Form der
Hypoflexidrinne nicht stattfinden kann. Dennoch hat diese Rinne aufgrund ihres flachen
Einfalls von im Schnitt 33° beim Schervorgang eine quetschende Komponente.
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Tabelle 05: Messungen obere Molaren (Teil 1)

ID St IFlo IF20 IFP pca mca bl md MW IF1o MW IF20 | MW IFP mca/bl
GuiMam1110 1 64,5400 75,2800 25,2500 0,7840 1,0290 | 1,0990 | 1,0350 65,3427 76,0783 25,2643 0,9363
GuiMam1127 | 1 61,9310 | 80,1320 | 16,7000 | 0,9640 | 0,9540 | 1,2200 | 0,9820 0,7820
GuiMam1133 | 1 69,5570 | 72,8230 | 33,8430 | 0,8060 | 1,0010 | 1,1800 | 1,1360 0,8483
GuiMam1108 | 2 71,4600 | 59,8200 | 36,6700 | 0,8160 | 1,0600 | 1,1610 | 1,0560 | 75,1308 70,8733 | 30,0393 0,9130
GuiMam1109 | 2 72,4500 | 79,1180 | 35,5260 | 0,7740 | 1,0330 | 1,0360 | 1,0480 0,9971
GuiMam1112 | 2 79,5450 | 68,8200 | 29,5120 | 1,1180 | 0,9530 | 1,2260 | 1,0060 0,7773
GuiMam1131 | 2 77,0680 | 75,7350 | 18,4490 | 0,9070 | 1,0340 | 1,1950 | 0,9110 0,8653
GuiMam1111| 3 77,2240 | 72,7490 | 30,8050 | 0,7110 | 1,0500 | 1,1860 | 1,1100 | 74,1067 76,3634 | 30,2897 0,8853
GuiMam1113| 3 74,7110 | 78,7260 | 27,8450 | 0,7920 | 1,2490 | 0,9620 | 1,1430 1,2983
GuiMam1123 | g3 70,9590 | 78,8800 | 40,8740 | 0,6310 | 0,7130 | 0,9910 | 1,0910 0,7195
GuiMam1124 | 3 68,4570 | 80,5660 | 30,0000 | 0,8320 | 1,0440 | 1,0460 | 1,0580 0,9981
GuiMam1130 | 3 76,6420 | 68,7520 | 16,3200 | 0,9870 | 0,9870 | 1,2380 | 0,9310 0,7973
GuiMam1149 | 3 71,7110 | 78,2620 | 32,1160 | 0,9200 | 1,3150 | 1,1700 | 1,1750 1,1239
GuiMam1150 | 3 79,0430 | 76,6090 | 34,0680 | 1,0560 | 1,4010 | 1,8500 | 1,4880 0,7573
GuiMam1125 4 73,7440 76,9450 26,7530 0,5900 0,8870 | 0,8090 | 1,0110 76,0580 74,8647 28,9127 1,0964
GuiMam1151 | 4 71,0840 | 71,3160 | 33,1930 | 1,0420 | 1,5060 | 1,7410 | 1,5020 0,8650
GuiMam1153 4 83,3460 76,3330 26,7920 1,2010 1,4990 | 1,5510 | 1,2470 0,9665
GuiMam1107 5 75,5920 80,0140 43,7690 0,6790 0,9160 | 1,2330 | 1,1680 75,8445 71,9565 17,9683 0,7429
GuiMam1146 | 5 77,5950 | 71,8870 0 15870 | 1,4280 | 1,8290 | 1,8290 0,7808
GuiMam1147 | 5 76,9930 | 73,1600 0 1,6670 | 1,2830 | 1,8330 | 1,0750 0,6999
GuiMam1148 | 5 73,1980 | 62,7650 | 28,1040 | 0,8840 0 1,0890 | 1,1360 0
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Tabelle 06: Messungen obere Molaren (Teil 2)

ID pca/bl MW mca/bl | MW pca/bl AFlo AF20 b*md | AFlo/bl*md | AF20/bl*md | MW AFlo/bl*md | MW AF20/bl*md
GuiMam1110 | 0,7134 0,8555 0,7289 0,0964 | 00891 | 1,1375 0,0848 0,0784 0,0545 0,0427
GuiMam1127 | 0,7902 0 0 1,1980 0 0
GuiMam1133 | 0,6831 0,1054 | 0,0667 | 1,3405 0,0786 0,0498
GuiMam1108 | 0,7028 0,8882 0,7802 0,0785 | 0,1021 | 1,2260 0,0640 0,0833 0,1234 0,0953
GuiMam1109 | 0,7471 0,2299 | 0,1288 | 1,0857 0,2117 0,1186
GuiMam1112 | 0,9119 0,1638 | 0,1228 | 1,2334 0,1328 0,0996
GuiMam1131 | 0,7590 0,0927 | 0,0866 | 1,0886 0,0851 0,0796
GuiMam1111 | 0,5995 0,9400 0,7156 0,2463 | 0,1104 | 1,3165 0,1871 0,0838 0,2786 0,2199
GuiMam1113 | 0,8233 0,1805 | 0,3422 | 1,0996 0,1641 0,3112
GuiMam1123 | 0,6367 0,2906 | 02793 | 1,0812 0,2688 0,2583
GuiMam1124 | g 7954 0,3948 | 02669 | 1,1067 0,3568 0,2411
GuiMam1130 | 0,7973 0,4306 | 02272 | 1,1526 0,3736 0,1971
GuiMam1149 | 0,7863 04251 | 02742 | 1,3748 0,3092 0,1994
GuiMam1150 | 0,5708 0,8000 | 06838 | 2,7528 0,2906 0,2484
GuiMam1125 | 0,7293 0,9760 0,7007 0,2559 | 0,1379 | 0,8179 0,3129 0,1686 0,3325 0,2296
GuiMam1151 | 0,5985 0,9683 | 0,7825 | 2,6150 0,3703 0,2992
GuiMam1153 | 0,7743 0,6080 | 0,4271 | 1,9341 0,3144 0,2208
GuiMam1107 | 0,5507 0,7412 0,7759 0,4473 | 0,2350 | 1,4401 0,3106 0,1632 0,1621 0,1785
GuiMam1146 | 0,8677 0,1032 | 0,3488 | 3,3452 0,0308 0,1043
GuiMam1147 | 0,9094 0,2642 | 05645 | 1,9705 0,1341 0,2865
GuiMam1148 | 0,8118 0,2140 | 0,1981 | 1,2371 0,1730 0,1601




L9T

Tabelle 07: Messungen obere Molaren (Teil 3)

Abkirzungen:
ID

St
IFlo
IF20
IFP
pca
mca
bl

md
MW
AFlo
AF20

Nummer des Stiickes

Stadium

Inklination Facette 1 obere Molaren (°)
Inklination Facette 2 obere Molaren (°)
Inklination Facette Parastyl (°)

Lange Paracrista (mm)

Lange Metacrista (mm)

bucco-linguale Breite (mm)

mesio-distale Lange (mm)

Mittelwert

GrolRe Areal Facette 1 oberer Molaren (mm?2)
GroRRe Areal Facette 2 oberer Molaren (mm2)
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Tabelle 08: Messungen untere Molaren (Teil 1)

ID St| IFlu IF2u IFH prcd | pacd md bl MW IFlu | MW IF2u MW IFH prcd/bl
GuiMam1162 |1 0 75,5060 | 26,8890 | 0,8480 | 1,2330 | 1,2590 | 1,2130 | 61,1840 67,0720 25,8487 0,6991
GuiMam1218 | 1 | 69,4950 | 71,0770 | 53,1240 | 0,3000 | 0,7180 | 1,0140 | 0,7010 0,4280
GuiMam1219 |1 | 67,5170 | 43,8750 | 18,3510 | 0,3770 | 0,8290 | 1,0860 | 0,7500 0,5027
GuiMam1216 | 1 | 77,9510 | 64,6460 0 0,3050 | 0,6530 | 0,7980 | 0,5780 0,5277
GuiMam1220 |1 | 72,4860 | 70,3210 | 27,9880 | 0,5680 | 0,9220 | 1,0560 | 0,8010 0,7091
GuiMam1209 | 1| 79,6550 | 77,0070 | 28,7400 | 0,9040 | 1,2360 | 1,0780 | 0,9870 0,9159
GuiMam1214 | 2 | 76,1420 | 67,9450 | 38,2260 | 0,5190 | 0.9750 | 0,9230 | 0,7790 | 77,9338 69,9375 32,9338 0,6662
GuiMam1160 | 2 | 77,8220 | 70,6920 | 30,6590 | 0,7440 | 0,9800 | 1,1550 | 1,1590 0,6419
GuiMam1156 | 2 | 72,2080 | 69,6740 | 25,4180 | 1,1320 | 1,1660 | 1,4940 | 1,2120 0,9340
GuiMam1221 | 2 | 75,9240 | 63,8070 | 20,1910 | 0,4310 | 0,8300 | 1,0130 | 0,7040 0,6122
GuiMam1215 | 5 | 834680 | 75,4430 | 42,2630 0 |1,1250 | 1,0400 | 1,0170 0
GuiMam1161 | 2 | 82,0390 | 72,0640 | 40,8460 0 1,0800 | 1,1150 | 0,9660 0
GuiMam1192 | 3 | 65,6040 | 65,7450 | 32,1480 | 0,6770 | 1,1420 | 1,2780 | 0,9030 | 76,3205 72,5255 33,5205 0,7497
GuiMam1211 | 3| 76,0430 | 78,8970 | 35,2020 | 0,7780 | 0,7740 | 0,9190 | 0,8700 0,8943
GuiMam1155 | 3 | 71,0960 | 66,8780 | 25,5840 | 1,1960 | 1,0410 | 1,4770 | 1,2450 0,9606
GuiMam1210 | 3| 79,5840 | 78,8840 | 31,8220 | 0,7920 | 0,8560 | 0,9290 | 1,0220 0,7750
GuiMam1213 | 3 | 77,2880 | 75,0050 | 42,1430 | 0,5250 | 0,8030 | 1,0120 | 0,9280 0,5657
GuiMam1163 | 3 | 77,1910 | 69,7370 | 34,2440 | 0,9140 | 1,2710 | 1,4540 | 1,3840 0,6604
GuiMam1159 | 3 | 81,7970 | 73,2280 | 30,2540 | 1,2060 | 1,5300 | 1,5270 | 1,5200 0,7934
GuiMam1212 | 3| 81,9610 | 71,8300 | 36,7670
GuiMam1157 | 4 | 70,5940 | 72,2190 | 36,8570 | 1,0410 | 0,8900 | 1,4420 | 1,2770 | 72,8345 70,6675 34,7783 0,8152
GuiMam1158 | 4 | 73,9440 | 71,1630 | 28,8760 | 1,3860 | 0,2120 | 1,5100 | 1,4130 0,9809
GuiMam1196 | 4 | 70,6130 | 67,5350 | 25,8930 | 0,7080 | 0,8970 | 1,3130 | 1,0650 0,6648
GuiMam1191 | 4 | 76,1870 | 71,7530 | 47,4870 | 0,4940 | 0,8410 | 9:9730 | 07900 0,6253
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Tabelle 09: Messungen untere Molaren (Teil 2)

ID pacd/bl MW prcd/bl | MW pacd/bl AF1u AF2u AF3u bl*md AF1lu/bl*md | AF2u/bl*md | AF3u/bl*md
GuiMam1162 | 1,0165 0,6304 1,1132 0 0,1090 0 1,5272 0 0,0714 0
GuiMam1218 | 1,0243 0,0348 0,0827 0,0555 0,7108 0,0490 0,1163 0,0780
GuiMam1219 | 1,1053 0 0,0651 0 0,8145 0 0,0799 0
GuiMam1216 | 1,1298 0,0117 0,0279 0,0146 0,4612 0,0255 0,0605 0,0316
GuiMam1220 | 1,1511 0,0300 0,0166 0,0216 0,8459 0,0355 0,0197 0,0256
GuiMam1209 | 1,2523 0,0469 0,1693 0,0089 1,0640 0,0441 0,1591 0,0084
GuiMam1214 | 1,2516 0,4757 1,0771 0,0979 0,1071 0,1026 0,7190 0,1361 0,1490 0,1427
GuiMam1160 | 0,8456 0,1490 0,2432 0,3452 1,3386 0,1113 0,1817 0,2579
GuiMam1156 | 0,9620 0,1252 0,2166 0,2313 1,8107 0,0691 0,1196 0,1277
GuiMam1221 | 11,1790 0,1656 0,1446 0 0,7132 0,2322 0,2028 0
GuiMam1215 | 1 1062 0,4028 0,1213 0,2124 1,0577 0,3808 0,1146 0,2009
GuiMam1161 | 1,1180 0,3016 0,2339 0,2300 1,0771 0,2800 0,2172 0,2135
GuiMam1192 | 1,2647 0,7713 0,9455 0,1599 0,1132 0,1539 1,1540 0,1386 0,0981 0,1333
GuiMam1211 | 0,8897 0,1624 0,1718 0,1113 0,7995 0,2031 0,2149 0,1392
GuiMam1155 | 0,8361 0,6639 0,3487 0,3154 1,8389 0,3610 0,1896 0,1715
GuiMam1210 | 0,8376 0,2304 0,1351 0,2037 0,9494 0,2426 0,1423 0,2146
GuiMam1213 | 0,8653 0,2874 0,1321 0,0438 0,9391 0,3061 0,1406 0,0467
GuiMam1163 | 0,9184 0,3145 0,3484 0,3305 2,0123 0,1563 0,1731 0,1642
GuiMam1159 | 1,0066 0,6299 0,3213 0,1909 2,3210 0,2714 0,1384 0,0822
GuiMam1157 | 0,6969 0,7715 0,6884 0,2993 0,2180 0,3144 1,8414 0,1625 0,1184 0,1707
GuiMam1158 | 0,1500 0 0 0 2,1336 0 0 0
GuiMam1196 | 0,8423 0,1098 0,2486 0,2454 1,3983 0,0785 0,1778 0,1755
GuiMam1191 | 1,0646 0,0904 0,0663 0,2474 0,7687 0,1176 0,0863 0,3219
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Tabelle 10: Messungen untere Molaren (Teil 3)

ID

MW AF1lu/bl*md

MW AF2u/bl*md

MW AF3u/bl*md

GuiMam1162

0,0257

0,0845

0,0239

GuiMam1218

GuiMam1219

GuiMam1216

GuiMam1220

GuiMam1209

GuiMam1214

0,2016

0,1641

0,1571

GuiMam1160

GuiMam1156

GuiMam1221

GuiMam1215

GuiMam1161

GuiMam1192

0,2399

0,1567

0,1360

GuiMam1211

GuiMam1155

GuiMam1210

GuiMam1213

GuiMam1163

GuiMam1159

GuiMam1212

GuiMam1157

0,0897

0,0956

0,1670

GuiMam1158

GuiMam1196

GuiMam1191

Abkurzungen:

ID

St
IFlu
IF2u
IFH
prcd
pacd
bl

md
MW
AF1u
AF2u
AF3u

Nummer des Stlickes

Stadium

Inklination Facette 1 untere Molaren (°)
Inklination Facette 2 untere Molaren (°)
Inklination Facette Hypoflexid (°)

Lange Protocristid (mm)

Lange Paracristid (mm)

bucco-linguale Breite (mm)

mesio-distale Lange (mm)

Mittelwert

GroRe Areal Facette 1 unterer Molaren (mm?)
Grol3e Areal Facette 2 unterer Molaren (mmg2)
Grol3e Areal Facette 2 unterer Molaren (mm?2)
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Tabelle 11: Schmelzdicken untere Molaren

Taxon Schmelzdicke Prcd (mm) | Schmelzdicke Pacd (mm) bl (mm) Prcd / bl Pacd / bl
Amphiperatherium frequens SMNS 44659-F1 0,05722 0,06474 1,07524 0,053216026 0,060209814
0,05167 0,06161 1,07831 0,047917575 0,057135703
0,05424 0,06091 1,0769 0,050366794 0,056560498
Amphiperatherium frequens SMNS 44659-F2 0,05213 0,06663 1,02496 0,050860521 0,065007415
0,05147 0,06598 1,03558 0,049701616 0,063713088
0,05091 0,06951 1,03371 0,04924979 0,067243231
Amphiperatherium frequens SMNS 44659-F3 0,06107 0,09011 1,26874 0,04813437 0,07102322
0,06501 0,09352 1,27386 0,051033866 0,073414661
0,06429 0,09249 1,28759 0,04993049 0,071831872
Amphiperatherium frequens SMNS 44659-F4 0,05302 0,07315 1,09669 0,048345476 0,066700708
0,05197 0,07316 1,10139 0,047185829 0,066425154
0,05156 0,07491 1,10969 0,046463427 0,067505339
Mittelwert 0,05538 0,073893333 1,121888333 | 0,049367148 0,065564225
Crocidura russula M3821-1 0,06985 0,07919 0,95295 0,073298704 0,083099848
0,06351 0,07018 0,95428 0,066552794 0,073542357
0,06308 0,0755 0,95276 0,066207649 0,079243461
Mittelwert 0,06548 0,074956667 0,95333 0,068686382 0,078628555
Desmana moschata ZIN 98367-01 0,11484 0,12041 2,21496 0,051847437 0,054362156
0,11627 0,12072 2,22015 0,052370335 0,054374704
0,11105 0,11965 2,21854 0,050055442 0,053931865
Desmana moschta ZIN 98367-02 0,11773 0,13426 2,66402 0,044192611 0,05039752
0,11505 0,13382 2,65586 0,043319301 0,050386692
0,11117 0,13167 2,65904 0,041808322 0,049517871
Desmana moschata ZIN 98368-01 0,09624 0,13863 2,74336 0,035081068 0,050532923
0,10057 0,13451 2,75469 0,036508645 0,048829451
0,09944 0,13201 2,76551 0,035957201 0,047734414
Desmana moschata ZIN 98368-2 0,10255 0,12536 2,65332 0,038649692 0,047246469
0,1021 0,12715 2,66406 0,038324963 0,047727904
0,10552 0,12584 2,66215 0,039637135 0,047270064
Mittelwert 0,107710833 0,128669167 2,572971667 | 0,042312679 0,050192669
Soricella discrepans SMNS 44727-B1 0,04242 0,05511 0,85835 0,0494204 0,064204579
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Taxon Schmelzdicke Prcd (mm) | Schmelzdicke Pacd (mm) bl (mm) Prcd / bl Pacd / bl
Soricella discrepans SMNS 44727-B1 0,04408 0,05188 0,85899 0,051316081 0,060396512
0,04503 0,05391 0,85862 0,05244462 0,062786797
Soricella discrepans SMNS 44727-B2 0,0518 0,05017 0,88686 0,058408317 0,056570372
0,0535 0,05005 0,88714 0,060306152 0,056417251
0,0506 0,0484 0,89258 0,056689596 0,054224831
Soricella discrepans SMNS 44727-B3 0,04326 0,06029 0,85075 0,050849251 0,070866882
0,0406 0,05999 0,84748 0,047906735 0,070786331
0,04237 0,06312 0,84689 0,05003011 0,074531521
Soricella discrepans SMNS 44727-B5 0,05455 0,06187 0,84133 0,064837816 0,073538326
0,05253 0,06011 0,83512 0,06290114 0,07197768
0,05168 0,06303 0,8431 0,061297592 0,074759815
Mittelwert 0,047701667 0,056494167 0,858934167 | 0,055533984 0,065921742
Talpa europaea M596-1 0,07719 0,08989 1,18018 0,065405277 0,076166348
0,07615 0,09615 1,18343 0,064346856 0,081246884
0,07828 0,09141 1,18817 0,065882828 0,076933435
Talpa europaea M5942 0,06339 0,08554 1,00894 0,062828315 0,084782048
0,06232 0,08774 1,00321 0,062120593 0,087459256
0,06994 0,09159 1,01121 0,069164664 0,090574658
Talpa europaea M596-3 0,08524 0,09835 0,73328 0,116244818 0,134123391
0,08574 0,09966 0,73884 0,116046776 0,13488712
0,08863 0,09777 0,73812 0,120075327 0,132458137
Talpa europaea M594-4 0,09418 0,11032 1,39328 0,067595889 0,079180064
0,09708 0,10462 1,39233 0,06972485 0,075140233
0,09313 0,10873 1,38505 0,06723945 0,078502581
Mittelwert 0,080939167 0,096814167 1,07967 0,078889637 0,094287846
Henkelotherium guimarotae Gui Mam 1218 0,03435 0,03967 0,6778 0,050678666 0,058527589
0,0361 0,03541 0,67689 0,053332151 0,052312783
0,03397 0,03386 0,67363 0,050428277 0,050264982
Henkelotherium guimarotae Gui Mam 1221 0,03904 0,0309 0,78104 0,049984636 0,039562634
0,03776 0,03422 0,78434 0,048142387 0,043629038
0,03885 0,0313 0,77722 0,049985847 0,040271738
Henkelotherium guimarotae Gui Mam 1220 0,03647 0,03533 0,85156 0,042827282 0,041488562
0,03422 0,03269 0,83807 0,040831911 0,039006288
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Taxon Schmelzdicke Prcd (mm) | Schmelzdicke Pacd (mm) bl (mm) Prcd / bl Pacd / bl
Henkelotherium guimarotae Gui Mam 1220 0,0318 0,0331 0,8454 0,03761533 0,039153064
Henkelotherium guimarotae Gui Mam 1219 0,02689 0,03992 0,80358 0,033462754 0,049677692
0,03121 0,03797 0,80259 0,038886605 0,047309336
0,02943 0,03591 0,80265 0,036666044 0,044739301
Mittelwert 0,034174167 0,035023333 0,776230833 | 0,044403491 0,045495251
Krebsotherium lusitanicum Gui Mam 1215 0,02512 0,03006 0,98519 0,02549762 0,030511881
0,02535 0,02974 0,98108 0,025838871 0,030313532
0,02592 0,0334 0,97596 0,026558466 0,034222714
Krebsotherium lusitanicum Gui Mam 1212 0,02562 0,02718 1,10781 0,023126709 0,024534893
0,02464 0,02546 1,11037 0,022190801 0,022929294
0,02294 0,02671 1,10903 0,020684743 0,02408411
Mittelwert 0,024931667 0,028758333 1,044906667 | 0,023982868 0,027766071
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1196 0,01908 0,02143 1,02949 0,018533449 0,020816132
0,01964 0,02438 1,02427 0,019174632 0,023802318
0,01944 0,02107 1,01789 0,019098331 0,020699683
Dryolestes leiriensis Gui Mam 1198 0,03461 0,02974 1,88621 0,018348964 | 0,015767067
0,03612 0,02988 1,87655 0,019248088 0,015922837
0,03486 0,02976 1,8705 0,018636728 0,015910184
Mittelwert 0,027291667 0,026043333 1,450818333 | 0,018840032 0,018819704
Setifer setosus 81978 0,2431 0,2358 2,4795 0,09804396 0,095099819
0,2472 0,2269 2,4969 0,099002763 0,090872682
0,2313 0,2281 2,4846 0,093093456 0,091805522
Setifer setosus 81978 0,1913 0,214 2,9355 0,065167774 0,072900698
0,1837 0,2112 2,9412 0,0624575 0,071807426
0,1833 0,2057 2,9144 0,062894592 0,070580565
Mittelwert 0,213316667 0,220283333 2,708683333 | 0,080110008 0,082177785
Setifer setosus 81978 0,1325 0,1212 3,2484 0,040789312 0,037310676
0,1286 0,1386 3,2289 0,039827805 0,042924835
0,1185 0,1271 3,242 0,036551511 0,039204195
Setifer setosus 81978 0,147 0,1194 2,862 0,051362683 0,041719078
0,1355 0,1105 2,8614 0,047354442 0,03861746
0,1462 0,1177 2,8618 0,051086729 0,041127961
Setifer setosus 81978 0,1261 0,1257 2,0497 0,061521198 0,061326048
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Taxon Schmelzdicke Prcd (mm) | Schmelzdicke Pacd (mm) bl (mm) Prcd / bl Pacd / bl
Setifer setosus 81978 0,105 0,1154 2,0306 0,051708855 0,056830493
0,1078 0,119 2,0464 0,052677873 0,058150899
Mittelwert 0,127466667 0,121622222 2,714577778 | 0,048097823 0,046356849
Echinops telfari 93-58 sin p2 0,19 0,16 1,99 0,095477387 0,08040201
0,2 0,16 2 0,1 0,08

0,18 0,17 1,94 0,092783505 0,087628866
Echinops telfari 93-58 sin p3 0,15 0,15 2,42 0,061983471 0,061983471
0,13 0,16 2,38 0,054621849 0,067226891
0,15 0,16 2,39 0,062761506 0,066945607
Echinops telfari 93-58 dex p2 0,22 0,16 1,86 0,11827957 0,086021505
0,21 0,19 1,92 0,109375 0,098958333
0,19 0,18 1,9 0,1 0,094736842
Echinops telfari 93-58 dex Seite p3 0,21 0,17 2,19 0,095890411 0,077625571
0,21 0,18 2,23 0,094170404 0,080717489
0,19 0,19 2,22 0,085585586 0,085585586
Mittelwert 0,185833333 0,169166667 2,12 0,089244057 0,080652681
Echinops telfari 93-58 sin m1 0,16 0,12 2,09 0,076555024 0,057416268
0,15 0,14 2,15 0,069767442 0,065116279
0,15 0,13 2,1 0,071428571 0,061904762

Echinops telfari 93-58 sin m2 0,12 0,12 1,92 0,0625 0,0625
0,12 0,13 1,87 0,064171123 0,069518717
0,13 0,12 1,85 0,07027027 0,064864865
Echinops telfari 93-58 dex m1 0,13 0,13 2,17 0,059907834 0,059907834
0,14 0,14 2,2 0,063636364 0,063636364
0,13 0,16 2,15 0,060465116 0,074418605
Echinops telfari 93-58 dex m2 0,13 0,13 1,69 0,076923077 0,076923077
0,12 0,11 1,69 0,071005917 0,065088757
0,12 0,13 1,72 0,069767442 0,075581395
Mittelwert 0,133333333 0,13 1,966666667 | 0,068033182 0,06640641
Monodelphis domestica M7087-1 sin m1 0,09686 0,11322 1,73608 0,05579236 0,065215889
0,10089 0,10802 1,76094 0,057293264 0,061342238
0,08884 0,11712 1,72786 0,051416203 0,067783269
Monodelphis domestica M7087-2 dex m2 0,09465 0,1054 1,60707 0,058896003 0,065585195
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Taxon Schmelzdicke Prcd (mm) | Schmelzdicke Pacd (mm) bl (mm) Prcd / bl Pacd / bl
Monodelphis domestica M7807-2 dex m2 0,08681 0,1177 1,63269 0,053169922 0,072089619
0,09474 0,11998 1,62082 0,058451895 0,074024259
Mittelwert 0,093798333 0,113573333 1,68091 0,055836608 0,067673412




Erklarung
Hiermit erklare ich an Eides statt, dass ich flr meine Promotion keine anderen als die
angegebenen Hilfsmittel benutzt habe, und dass die inhaltlich und wértlich aus anderen

Werken enthommenen Stellen und Zitate als solche gekennzeichnet sind.

Bonn, Juni 2011 Julia A. Schultz
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