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Hallensia (Mammalia, Perissodactyla) aus Messel und dem
Pariser Becken sowie Nachtrage aus dem Geiseltal.

von Jens Lorenz Franzen

Kurzfassung

Hallensia matthesi Franzen & Haubold 1986, bislang nur aus den
mitteleozànen Braunkohlen des Geiseltales bei Halle bekannt, wird
erstmalig aus der Grube Messel bei Darmstadt (Deutschland) nachge-
wiesen. Das fast vollstândig erhaltene Skelett wurde vom "Königlichen
Institut fur Naturwissenschaften von Belgien" ausgegraben. Es gibt zu
erkennen, da(3 es sich bei dieser Gattung nicht, wie ursprünglich ange-
nommen, um einen Condylarthren, sondern um einen Perissodactylen
handelt. Eine Zuordnung von Hallensia zu einer der Familien dieser
Sàugetierordnung ist jedoch zur Zeit nicht möglich. Zwei Oberkiefer-
fragmente mit Bezahnung belegen die Gattung auch aus dem oberen
Untereozàn des Pariser Beckens (Hallensiaparisiensis n.sp.). Ein Schà-
del und ein Astragalus von Hallensia matthesi werden aus dem Geiseltal
nachgetragen. Biostratigraphie und Palàobiologie von Hallensia wer¬
den ebenso diskutiert wie die Taphonomie des Messeler Skelettfundes.
Schliisselworle: Perissodactyla, Eozàn, Europa, Palàobiologie, Bios¬
tratigraphie, Taphonomie

Royal des Sciences Naturelles de Belgique à la carrière de Messel près
de Darmstadt (Allemagne).
L'étude du squelette révèle qu'Hallensia ne fait pas partie des Condy-
larthres comme supposé antérieurement, mais des Perissodactyles. On
ne peut cependant pas encore les ranger dans une famille de cet ordre.
Avant la découverte du spécimen de Messel, H. matthesi n'était connu

que sur base de restes de squelette et de dentures trouvés dans les lignites
de l'Eocène moyen du Geiseltal, près de Halle. Un crâne et un astragale
se sont ajoutés maintenant au matériel provenant de cette localité.
Plus importante au point de vue biostratigraphique est la découverte
de deux fragments de maxillaires supérieures avec dents, appartenant
à une espèce nouvelle, H. parisiensis, dans les couches supérieures de
l'Eocène inférieur du Bassin parisien. Cela indique qu'Hallensia existait
avant l'Eocène moyen. La biostratigraphie, la paléobiologie et la
paléoécologie de Hallensia sont discutées ainsi que la taphonomie du
squelette de Messel.
Mots clefs: Perissodactyla, Eocène, Europe, Biostratigraphie, Paléo¬
biologie, Taphonomie

Abstract

An almost completely preserved skeleton of Hallensia matthesi Fran¬
zen & Haubold, 1986 has been recovered by the Royal Institute of
Natural Sciences of Belgium from the Messel quarry, near Darmstadt,
Germany. The skeleton reveals that Hallensia does not belong to the
Condylarthra, as hitherto supposed, but to the Perissodactyla, al-
though its familial affiliation within this order cannot yet be determi-
ned.
Prior to recovery of the Messel specimen, H. matthesi was known only
from skeletal remains and dentitions found in middle Eocene lignites
at Geiseltal, near Halle. Discovery of a new skull and astragalus now
add to the record of the species from that locality. More significant
biostratigraphically, however, insofar as it indicates that Hallensia had
evolved before middle Eocene time, is the recovery of two teeth-bea-
ring, upper-jaw fragments of a new species, H. parisiensis, from upper
beds of the lower Eocene sequence in the Paris Basin.
The biostratigraphy, palaeobiology, and palaeoecology of Hallensia
are discussed, as well as the taphonomy of the skeleton from Messel.
Key words: Perissodactyla, Eocene, Europe, Palaeobiology, Biostrati¬
graphy, Taphonomy

Résumé

Un squelette presque complet d'Hallensia matthesi Franzen & Hau¬
bold, 1986 a été découvert au cours de fouilles organisées par l'Institut

Einleitung

Franzen und Haubold haben 1986 aus den mitteleozà¬
nen Braunkohlen des Geiseltales bei Halle/Saale eine
neue Gattung und Art fossiler Sàugetiere beschrieben,
der sie den Namen Hallensia matthesi gaben. Vor allem
auf Grund von GebiBmerkmalen glaubten sie, das neue
Taxon als spàten europàischen Vertreter der Phenaco-
dontidae Cope, 1881 den Condylarthra Cope, 1881
zuordnen zu miissen. Im September 1986 konnte nun von
der Grabungsmannschaft des Brüsseler "Königlichen In-
stitutes für Naturwissenschaften von Belgien" in der
Grube Messel bei Darmstadt ein fast vollstàndiges artiku-
liertes Skelett ergraben werden. Es fehlt lediglich der
vordere Abschnitt des Schàdels, leider mit dem gröBten
Teil der Bezahnung. Kronen von M1"2 s. und M2 d., die
vor dem EingieBen in Kunstharz isoliert werden konnten,
geben jedoch eindeutig zu erkennen, daB es sich bei dem
Skelett um Hallensia matthesi handelt. Damit ist diese
Art zum ersten Mal auch aus Messel nachgewiesen.
Der Fund stammt von der ó.Sohle der Grube aus Schich¬
ten, die offensichtlich Faziestyp 3 der Messeler SüBwas-
serpelite verkörpern (vgl. Franzen et al., 1982: 93). Die
bakteriographische Weichkörpererhaltung ist dement-
sprechend gut. Ein dunkelbrauner Schatten umgibt das
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gesamte Skelett (Taf. 1). Hinzu kommt im Bereich des
Hinterleibes Inhalt des Verdauungstraktus (s.u.). Dage¬
gen ist die Erhaltung der Knochen relativ schlecht. Sie
sind stark deformiert und porös. Dies könnte einerseits
mit dem relativ jugendlichen Alter des Tieres, anderer-
seits aber auch mit ursprünglich im Knochen enthalte¬
nen, spater zersetzten Pyritkonkretionen zusammenhan-
gen. Nach Auskunft der Ausgràber war die Erhaltung
der an dieser Stelle gefundenen Wirbeltiere insgesamt

von àhnlich schlechter Qualitât. Der die Fossilien einhül-
lende Siderit sei sehr hart und stellenweise (durch Pyrit-
einlagerung?, Verf.) metallisch glanzend gewesen.
Die heutige Schauseite (Oberseite), das heiBt die rechte
Seite des Skelettes, entspricht nach Auskunft der Ausgrà¬
ber (C. Behnke) der Unterseite in Fundsituation. Die
gesamte Körperhaltung des Skelettes wirkt entspannt.
Die Extremitaten befinden sich in Mittelstellung. Der
Schâdel ist geradeaus nach vorn gerichtet. Die Rumpf-
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Abb. 1. - Grube Messel bei Darmstadt: Fundstelle des Skelettes von Hallensia matthesi (Stern). - Grubenplan: M. Möller.
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wirbelsàule ist dorsal konvex gebogen, àhnlich wie bei
den meisten Funden von Propalaeotherium von Messel.
Die Lage der Fundstelle geht aus Abb. 1 hervor. Die
Fundschicht lag ca. 3-4 m oberhalb des M-Horizontes
(mündl. Mitt. Schaal; vgl. Schaal et al., 1987;
Schaal, 1988: 20). Damit handelt es sich um einen der
lokalstratigraphisch jüngsten Messeler Fossilfunde über¬
haupt.
Das Skelett stammt von einem noch recht jungen Tier.
M1 zeigt noch keinerlei Abkauungsspuren. Die Wachs-
tumsfugen von Scapula, Pelvis, Stylo- und Zeugopodium
sind noch nicht geschlossen. Gemessen am GebiB heuti-
ger Fluftiere vergleichbarer GröBe (Sus, Ovis, Capra,
Capreolus) dürfte das individuelle Alter des Tieres weni-
ger als ein halbes Jahr (etwa 3-4 Monate) betragen haben,
wàhrend das entsprechende Zahnalter beim heutigen
Pferd gut das Doppelte betràgt (vgl. Duerst, 1928: 180,
195-207).
Der Bau des Beckens und der Autopodien, insbesondere
die distale Gelenkflàche des Astragalus, unterscheiden
den Fund eindeutig von Phenacodonten und Condylar-
thren insgesamt. Dies gibt AnlaB, die bisherige systema¬
tische Zuordnung von Hallensia zu revidieren. Dazu
fanden sich nachtrâglich ein Schadel und ein Astragalus
von Hallensia matthesi in den Sammlungen des Geiseltal-
museums Halle. AuBerdem konnte bei vergleichenden
Studiën im Pariser Nationalmuseum sowie im Naturhis-
torischen Museum der Stadt Basel eine altere Art dieser
Gattung aus den untereozànen Teredinasanden der Um-
gebung von Epernay (bei Reims, Frankreich) entdeckt
werden.

Hallensia matthesi aus Messel

Den Beleg bildet ein fast vollstàndiges artikuliertes Ske¬
lett, das sich unter der Typusnr. IRSNB M 1465 im
"Königlich Belgischen Institut für Naturwissenschaf-
ten" in Brüssel befindet.

Beschreibung

a) Schadel und GebiB (Abb. 2b-d; Taf. 1):
Der Schadel ist von seiner rechten Seite zu sehen (Taf. 1).
Sein oral gelegener Abschnitt ist làngs einer schràg
vom caudalen Ende der Naseninzisur bis zur lncisura
vasorum am Beginn des Angulus mandibulae verlaufen-
den Linie abgetrennt. Er konnte leider nicht geborgen
werden. Damit fehlt der gröBte Teil des Gebisses. Der
verbleibende Rest àhnelt der entsprechenden Schàdelpar-
tie von Propalaeotherium, wirkt jedoch in seinem postor-
bitalen Abschnitt etwas langgestreckter. Die lncisura
nasomaxillaris ist ebensowenig erhalten wie das Foramen
infraorbitale. Der Naseneinschnitt kann demnach nur
klein gewesen sein. Die Orbita beginnt oral etwa in Höhe
des M1. Sie ist, wie gewöhnlich bei palàogenen Perisso-
dactylen, caudal weit geöffnet. Über die Lage der Orbi-
talforamina lassen sich wegen des schlechten Erhaltungs-

zustandes keine Angaben machen. Nur das Foramen
lacrima/e ist orodorsal in der Orbita deutlich zu erken¬
nen. Die Cristae frontales beider Seiten treffen sich cau-
dalwârts erst kurz vor ihrem Übergang in die Crista
nuchalis. Der scharfe Oberrand des Jochbogens geht
caudad kontinuierlich in die ebenfalls scharfrandige Li-
nea temporalis über, die sich ihrerseits oberhalb des
Processus jugularis mit der Crista nuchalis vereinigt. Der
Processus jugalis des Frontale ist im Vergleich zu Propa¬
laeotherium relativ schwach. Ein Processus frontalis des
Jugale fehlt wie dort völlig. Der Processus retroglenoi-
deus ist kràftig. Caudal von der tief eingesenkten Ohröff-
nung tritt ein etwa ebenso kràftiger Processus mastoideus
auf, der sich caudal eng an den etwa gleich starken
Processus jugularis anschmiegt. Im caudodorsalen Be-
reich der Hirnkapsel fallen wie bei Propalaeotherium
und Hyrachyus mehrere kleine Foramina parietalia auf.
Der dorsocaudale Abschnitt der Crista nuchalis ist offen-
bar abgebrochen. Der Angulus mandibulae ist abgerun-
det und springt nicht in dem MaBe caudad vor, wie dies
bei Propalaeotherium der Fall ist. Der Processus coro-
noideus ist schlank und caudodorsad gewendet. Er ist
nur wenig (ca. 2 cm) über den Processus articularis
erhoben, der seinerseits die Okklusalebene der Oberkie-
ferbackenzàhne um schàtzungsweise 1,5 cm überragt.
Vom GebiB sind lediglich M's. sowie M2s. et d. überlie-
fert. Sie wurden vor dem EingieBen entnommen und
einzeln für sich konserviert.
M1 (Abb. 2b; Taf. 4, Fig. 8): Das vordere AuBeneck mit
Parastyl und Paraconulus ist abgebrochen. Der Zahn
war jedoch offenbar hexatuberkulàr und von subquadra-
tischem horizontalem UmriB. Die Hoeker sind noch
nicht angekaut. Die àuBerste Spitze des Metaconus ist
offensichtlich abgebrochen, ebenso die drei ursprünglich
vorhandenen Wurzeln, wobei von der distolingual gele¬
genen der gröBte Teil erhalten ist. Auf ihrer hinteren
AuBenseite ist eine Kontaktfacette zu erkennen, die nur
von der Krone des nachrückenden M2 verursacht sein
kann. Demnach handelt es sich bei dem M1 trotz fehlen-
der Kaufacetten nicht um einen Zahnkeim. Offenbar
befand sich der Zahn gerade im Durchbruch.
Ecto- und Postcingulum laufen weitgehend scharfrandig
durch. Das Ectocingulum entsendet in der Mitte der
AuBenwand einen Sporn in Richtung des Einschnittes
zwischen Para- und Metaconus, einen Mesostyl in statu
nascendi. Das Ectocingulum ist distal unterhalb des Pa¬
raconus in eine Reihe einzelner, neben- und untereinan-
der stehender Tuberkeln aufgelöst. Das Entocingulum
entspringt als scharfkantiger Grat von der Spitze des
Hypoconus. Es verlàuft von dort mesiad schràg abwârts.
Dabei riegelt es das Medivallum lingual ab, um sodann
scharfrandig in Richtung auf die Spitze des Protoconus
wieder aufwârts zu biegen und dort zu verstreichen.
Unterhalb der beiden Innenhöcker ist es unterbrochen.
Das Pracingulum ist mesiolingual scharfrandig. In sei¬
nem weiteren Verlauf ist es buccalwàrts der Beschàdi-
gung des Zahnes zum Opfer gefallen.
Die Zahnhöcker sind auffàllig bulbös ausgebildet. Das
Kauflâchenmuster wirkt mehr buno- als lophodont. Die
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AuBenhöcker sind etwas höher als die Innenhöcker, aber
sonst etwa gleich stark. Proto- und Hypoconus sind
durch ein tiefes Medivallum durchgehend getrennt. Von
der Spitze des Hypoconus verlàuft eine schwache Posthy-
pocrista zur Mitte des Postcingulums, das an dieser Stelle
beschadigt ist. Der Metaconulus ist als einfacher Hoeker
innerhalb des Metalophs deutlich abgrenzbar. Von ihm

wendet sich eine spornartige Prametaconulocrista disto-
buccad zum Metaconus. Mesiodistad verlàuft über die
AuBenhöcker eine scharfgratige Ectocrista, die zwi-
schen Para- und Metaconus tief eingesenkt ist. Mesial-
wârts von der Paraconusspitze gabelt sie sich in zwei
annàhernd parallel verlaufende Grate, von denen der
buccal gelegene wie beim M2 mit dem Parastyl und der

Abb. 2. - a-e) Hallensia matthesi Franzen & Haubold 1986.
a) P3-M3s., okklusal, Geiseltal: Untere Unterkohle, unteres Mitteleozàn (unteres Geiseltalium = MP 11) (Geiseltalmu-
seum Halle Nr. XIV/3106). - b) M's., okklusal, Grube Messel (MP 11) (IRSNB Brüssel Nr. M 1465a). - c) M2d.,
okklusal, Grube Messel (MP 11) (IRSNB Brüssel Nr. M 1465b). - d) M2s., okklusal, Grube Messel (MP 11) (IRSNB
Brüssel Nr. M 1465c). - e) M3d., okklusal, Geiseltal: Untere Mittelkohle n. Haubold 1989 (mittleres Geiselta¬
lium = MP 12), (Geiseltalmuseum Halle XXII/ohne Nr.).
f-g) Hallensia parisiensis n.sp., obérés Untereozàn, Grauvium (MP 10), Teredinasande bei Monthelon (Frankreich,
Dépt. Marne).
f) Holotypus: Rechtes Oberkieferfragment mit P4-M' (NMB Nr. TS-631), okklusal. - g) Paratypus: Rechtes Oberkie-
ferfragment mit D2"3 und den Alveolen eines D1, okklusal (NMB Nr. TS-367). - MaBstab angegeben. - Zeichnungen:
Christine Hemm. - (IRSNB = "Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique"; NMB = Naturhistorisches
Museum Basel).
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linguale mit dem Protoloph in Verbindung getreten sein
müBten. Dieser Bereich ist jedoch wie der des Paraconu-
lus der Beschàdigung zum Opfer gefallen.
M2 (Abb. 2c-d; Taf. 4, Fig. 7, 9): Die Wurzeln der beiden
M2 sind noch nicht ausgebildet. Es handelt sich demnach
um noch völlig unangekaute Zahnkeime. Abgesehen von
ihren etwas gröBeren Dimensionen entsprechen sie mor-
phologisch fast vollkommen dem beschriebenen M1. Ein
Parastyl ist nur als niedrige Spitze am Punkt des Zusam-
mentreffens von Pra- und Ectocingulum entwickelt. Ein
Metastyl fehlt ebenso wie beim M1. Das Pracingulum ist
scharfrandig durchgehend. Der mesiolinguad gerichtete
Sporn der Praparacrista vereinigt sich mit der Praparaco-
nulocrista, ohne mit dem Parastyl oder dem Pracingulum
in Kontakt zu treten. Der buccale Sporn der Praparacris¬
ta verlàuft hingegen in Richtung auf den schwach ent-
wickelten Parastyl. Der Paraconulus ist fast so kràftig
ausgebildet wie der Protoconus, von dem er durch eine
tiefe Kerbe isoliert ist. Auch der Metaconulus ist krâftig
entwickelt, obgleich schwàcher als der Hypoconus, von
dem auch er durch eine tiefe Kerbe abgesetzt ist. Im
Gegensatz zum M1 ist der Metaconulus mesiobuccal mit
einer kleinen Nebenspitze versehen. Unterhalb des Hypo¬
conus deutet sich ganz schwach ein Entocingulum in
Gestalt einzelner Wârzchen an. Die Posthypocrista verei¬
nigt sich mit dem Postcingulum in einer leichten Erhe-
bung. Das Pracingulum bildet hingegen eine kleine Spitze
in Höhe der Trennfurche zwischen Protoconus und Para¬
conulus. Im Gegensatz zum M1 ist an beiden M2 ein
Mesostyl vorhanden. Er bildet zwischen Ectocingulum
und AuBenwand eine eigene, wenn auch schwache Spit¬
ze, etwas distal von der Kerbe zwischen Para- und Meta-
conus. Insgesamt ist bei der Bezahnung im Vergleich zu
Propalaeotherium festzustellen, daB Para-, Meso- und
Metastyl wesentlich schwàcher ausgebildet sind, wâh-
rend das Entocingulum kràftiger und unterhalb des Pro¬
toconus nicht wie bei Propalaeotherium unterbrochen
ist. Dagegen stimmen die erhaltenen oberen Molaren
strukturell und metrisch so gut mit Hallensia matthesi
überein (Abb. 2a-d, 3; Tab. 2), daB an der spezifischen
Übereinstimmung kein Zweifel besteht. Von Propachy-
nolophus unterscheiden sie sich durch
- ihre wesentlich stàrker ausgepràgte Bunodontie;
- die bedeutend kràftigeren, bulböseren Zwischen-

höcker (von allem dem Metaconulus)-,
- ihre scharfkantig entwickelte Posthypocrista (die Pro-

pachynolophus vollkommen fehlt, so daB bei Propa-
chynolophus maldani das dort durchlaufende Entocin¬
gulum kontinuierlich in das Postcingulum übergeht);

- ihren stàrker transversal gedehnten horizontalen
UmriB;

- den sehr schwachen Parastyl (vor allem im Vergleich
zu Propachynolophus gaudryi) und

- den nur als Cingulumspitze aber nicht als Faite der
AuBenwand entwickelten Mesostyl.

Die ausgepràgte Krenulierung der Messeler Hallensia -

Zàhne scheint dagegen eine eher individuelle Variation
darzustellen. Vergleiche mit dem Geiseltal zeigen, daB
auch dort dieses Merkmal gelegentlich auftritt, allerdings
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Abb. 3. MaBe der Hallensia - M2 aus Messel (Sterne) im

Vergleich zu denen aus der unteren Unterkohle
(Quadrate) und der unteren bis oberen Mittelkohle
(offene Kreise) des Geiseltales. - Zeichnung: Chris¬
tine Hemm.

nur im Niveau der unteren Unterkohle. Tobias (1986)
hat darauf hingewiesen, daB derartige Krenulationen
("crenulations") bei Hominidenzàhnen im Gegensatz zu
üblichen Runzelungen (' 'wrinkling' ') möglicherweise auf
Unterentwicklung des Schmelzes ("hypoplasia") infolge
ontogenetischer Entwicklungsstörungen zurückgeführt
werden könnten.
Die Schwàche von Para- und Metastyl sowie die ausge¬

pràgte Posthypocrista làBt Hallensia sogar plesio-
morpher als die Hyracotherium - Arten leporinum und
vulpiceps erscheinen. Der phylogenetische Eigenweg von
Hallensia dürfte demnach noch weiter als diese Arten

zurückgehen (vgl. S. 198).

b) Postcraniales Skelett (Taf. 1; Taf. 4, Fig. 10; Tab. 1):
Auf Grund der eingangs erwâhnten schlechten Erhaltung
sind nur wenige osteologische Details am postcranialen
Skelett feststellbar. Insgesamt betrachtet, fallen im Ver¬
gleich zum etwa gleich groBen adulten Propalaeotherium
parvulum die gedrungenen, geradezu plump wirkenden
Proportionen auf. Darin àhnelt das Skelett demjenigen
eines juvenilen Propalaeotherium hassiacum (vgl. Fran-
zen, 1980, dort als Propalaeotherium isselanum bezeich-
net). Die Dimensionen sind bei jenem (Original im
Naturkundemuseum Dortmund, Inventarnr. 78 B 102)
allerdings durchweg etwas geringer. Nur Ulna und Tibia
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Tabelle 1.
MaBe am postcranialen Skelett von Hallensia matthesi
aus Messel (IRSNB Brüssel Nr. M 1465). Alle MaBe
direkt und in mm gemessen (nur Schatzwerte). MeBstre-
cken möglichst nach den Definitionen von Driesch
(1976) am Pferdeskelett; r. = rechts, 1. = links.

a) Atlas:
b) Scapula:

c) Humérus:
d) Ulna:
e) Radius:
f) Metacarpalia

g) Pelvis:
h) Femur:
i) Tibia:
j) Fibula:
k) Astragalus:

1) Calcaneus:
m) Metatarsalia:

GröBte Flügelbreite = ca. 41.
Höhe ("Lange") langs Spina,
1. = ca. 110.
GröBte Lange ("Breite"),
r. = ca. 59.
Kleinste "Breite" am Collum,
r. = ca. 19.

GröBte Lange, r. = ca. 109.
GröBte Lange, r. = ca. 122.
GröBte Lange, r. = ca. 86.

: GröBte Lange.
McIII, r. = ca. 52,5.
McIV, r. = ca. 44.
McV, r. = ca. 28,5.
GröBte Lange, 1. = ca. 148,5.
GröBte Lange, r. = ca. 147.
GröBte Lange, r. = ca. 127,5.
GröBte Lange, r. = ca. 110.
GröBte Höhe "Lange",
1. medial = ca. 26,5.
GröBte Lange, r. und 1. = ca. 53.
GröBte Lange.
Mtll 1. = ca. 52.
MtlII r. = ca. 56.
Mt. IV r. und 1. = ca. 51.

sind absolut und relativ langer als bei dem Brüsseler
Hallensia - Skelett, wàhrend der Calcaneus wesentlich
kürzer ist.

Wirbelsàule und Brustkorb (Taf. 1):
Die Wirbelsàule zeigt die auch für Messeler Urpferdchen
typische Doppelkrümmung, wobei die Rumpfpartie,
âhnlich wie bei Ducker-Antilopen, dorsal betont konvex,
und die Halswirbelsàule stark konkav gebogen ist. Im
Vergleich zu heutigen Pferden ist die Halswirbelsàule
auBerordentlich kurz. Ihre Lange betrâgt nur etwa 46%
derjenigen der Brustwirbelsàule. Dies entspricht den Ver-
hàltnissen bei Propalaeotherium, wo dieser Wert 40-50%
betràgt. Dagegen liegt er bei heutigen Pferden bei fast
80%, wàhrend er bei Palaeotherien sogar 100% übers-
chreiten kann (Franzen, 1980: 89; 1989: 104).
Neben den 7 Halswirbeln setzt sich die Wirbelsàule bei
Hallensia aus 19 Brust- und 5 Lendenwirbeln zusammen.

Dieses Zahlenverhâltnis kommt auch beim heutigen
Pferd vor, bildet jedoch die Ausnahme. Normalerweise
besitzt Equus caballus 18 Brust- und 6 Lendenwirbel
(Nickel et al., 1961: 50). Entsprechendes gilt auch für
das eozàne Urpferd Propalaeotherium, bei dem die Zahl

der Lendenwirbel allerdings auch mal 7 betragen kann
(Franzen, 1980: 89). Der diaphragmatische oder antikli-
ne Wirbel ist nur im Röntgenbild zu erkennen. Es ist der
zweitletzte oder 18. Brustwirbel. Auch bei Propalaeothe¬
rium ist dies gewöhnlich der zweitletzte, dort jedoch 17.
Brustwirbel. Beim heutigen Pferd ist es der 16. von
gewöhnlich 18 Brustwirbeln. Cranial davon sind die Spi-
nalfortsàtze caudalwârts, caudal davon cranialwàrts ge-
neigt. Abgesehen vom Epistropheus treten langgestreck-
te und caudad geneigte Processus spinosi nur am letzten
Halswirbel sowie den 5 vorderen Brustwirbeln auf. Dabei
wirken die Spinalfortsàtze etwas niedriger aber massiver
als bei Propalaeotherium parvulum.
Im Kreuzbein sind vermutlich 5 Wirbelkörper verschmol-
zen. Caudal davon waren vor dem EingieBen von der
linken Seite des Skelettes her noch 4 relativ kleine
Schwanzwirbel festzustellen. Wahrscheinlich gab es de¬
ren ursprünglich mehr, jedoch war der Schwanz mit
Sicherheit nur kurz.

Entsprechend der Zahl der Brustwirbel sind beidseits 19
Rippen vorhanden, davon 10 sternale und 9 asternale.Bei
Propalaeotherium betràgt dieses Verhàltnis 8:10 (vgl.
Franzen, 1980: 89). Im Gegensatz zu Propalaeotherium
parvulum sind die Rippen àhnlich wie bei Propalaeothe¬
rium hassiacum recht massiv ausgebildet. Eine Lângsfur-
che auf der AuBenseite fehlt. Vom Brustbein sind nur

schattenhafte Relikte überliefert. Möglicherweise war
das Sternum noch nicht genügend verknöchert.

Schulter und Beckengürtel (Taf. 1):
Die Scapula wirkt latéral gesehen relativ breiter als bei
Propalaeotherium. Ihr cranialer Rand, die Margo cervi-
calis, verlàuft im Vergleich zu Propalaeotherium und im
Gegensatz zu ursprünglichen Feststellungen am aller¬
dings sehr schlecht erhaltenen Typusskelett von Hallen¬
sia matthesi mehr halbkreisförmig statt gerade gestreckt.
Dadurch erscheint die Fossa supra spinam relativ gröBer
und die Incisura scapulae weiter als bei Propalaeothe¬
rium. Ausbildung und Verlauf der Spina entsprechen im
übrigen Propalaeotherium, jedoch ist das Acromion
nicht so scharf hakenförmig entwickelt wie dort.
Auch die UmriBformen des Beckens wirken abgerunde-
ter als bei Propalaeotherium, jedoch mag dies zumindest
teilweise mit dem juvenilen Alter des Individuums zu-

sammenhàngen. Darauf deutet auch ein Vergleich mit
dem juvenilen Dortmunder Urpferdchen der Art Propa¬
laeotherium hassiacum hin. Auf jeden Fall springt das
Tuber sacrale nicht so betont mediodorsad vor, wie dies
bei Propalaeotherium der Fall ist, wàhrend das craniola-
teral gelegene Tuber coxae rundlich umgrenzt (dies ist
vor allem am linken Darmbeinflügel gut zu sehen) und
nicht wie bei Propalaeotherium und den Equiden allge-
mein als langgestreckter Kamm entwickelt ist (Franzen,
1989: 104). Besonders interessant ist die Tatsache, daB im
Gegensatz zu den Feststellungen am Teilskelett des Holo-
typs von Hallensia matthesi aus dem Geiseltal (Franzen
& Haubold, 1986: 42, 46) die Crista ilica nicht konvex
geformt, sondern leicht konkav eingesenkt ist. Die Fora-
mina obturâta sind verdeckt.
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Tafel 1

Hallensia matthesi Franzen & ITaubold 1986

Fig. 1. - Artikuliertes Skelett mit nahezu geschlossenen Weichkörperkonturen aus der Grube Messel bei Darmstadt. Fund des
"Königlichen Institutes fur Naturwissenschaften von Belgien" aus dem Jahr 1986 (IRSNB Brüssel Nr.M 1465). -

MaBstab angegeben. - Foto: Senckenberg-Museum, E. Haupt.
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Vorderextremitât (Taf. 1):
Infolge des schlechten Erhaltungszustandes sind am Hu¬
mérus kaum Einzelheiten festzustellen. Offenbar über-

ragte das Tuberculum majus das Caput humeri deutlich
(um ca. 12 mm).
Im Bereich des Zeugopodium ist die Ulna offenbar we-
sentlich kràftiger als der Radius. Wie bei Propalaeothe-
rium ist die distale Hàlfte bei beiden caudad gebogen.
Das Olecranon ist langgestreckt.
An den Carpalia lassen sich keine wesentlichen Details
feststellen.
Bei den Metacarpalia ist das McV im Verhâltnis zum
McIV deutlich stârker reduziert, als dies bei Propalaeo-
therium der Fall ist. Von einem Mei fehlt jegliche Spur.

Hinterextremitàt (Taf. 1; Taf. 4, Fig. lOa-b):
Am Fémur fâllt der krâftige, etwas rundlich umgrenzte
Trochanter tertius auf, der latéral etwa am distalen Ende
des proximalen Drittels des Knochens auftritt.
Die Patella ist nur im Làngsschnitt zu sehen. Sie war
offenbar recht kurz.
Die Tibia wirkt im Verhâltnis zur Fibula wesentlich mas-

siver als bei Propalaeotherium. Am distalen Ende befin-
den sich beide in sehr engem Kontakt, ohne anscheinend
miteinander verwachsen zu sein.
Besonders interessant sind die Verhâltnisse im Bereich
des Autopodiums. Der Calcaneus ist absolut und relativ,
beispielsweise im Verhâltnis zu den Metatarsalia, wesent¬
lich langgestreckter als bei Propalaeotherium. Dies gilt
vor allem für seinen distal vom Processus coracoides

gelegenen Abschnitt. Dieser ist fast ebenso lang wie das
Tuber calcanei. Dementsprechend ist auch das Collum
des Astragalus wesentlich lânger gestreckt als bei Propa¬
laeotherium. Im Gegensatz zu den Condylarthra ist die
Furche der Trochlea sehr tief eingesenkt und besonders
latéral von scharfen Rândern begrenzt. Vor allem aber
besitzt das Caput tali eindeutig eine sattelförmig und
nicht halbkugelförmig geformte Gelenkfacette für das
Naviculare. Damit handelt es sich bei Hallensia unzwei-
felhaft nicht um einen Condylarthren, sondera um einen
Perissodactylen! Dem entspricht auch die Tatsache, daB
die Seitenstrahlen des FuBskelettes, Metatarsale I und V
mit zugehörigen Phalangen, bereits vollstàndig reduziert
sind. Lediglich vom Metatarsale I findet sich àhnlich wie
bei Propalaeotherium ein Relikt, das offenbar mit dem
Cunéiforme I verschmolzen ist und sich proximoplantar
zwischen das Cunéiforme II und das Metatarsale II eins-
chiebt. Auf diese Weise wird ein ausgedehnter, plantad
vortretender Ansatzhöcker gebildet, wahrscheinlich für
den Musculus interosseus. Von einem rudimentâren Me¬
tatarsale V ist dagegen nichts zu bemerken. An den
Endphalangen ist die in der Mitte dorsodistal gelegene
Tragrandkerbe im Vergleich zu Propalaeotherium kaum
angedeutet.
Im übrigen geben die Proportionen und die Gelenkflà-
chen der Autopodien der Vorder- und der Hinterextremi¬
tàt zu erkennen, daB Hallensia im Gegensatz zu den
Condylarthra nicht mehr planti- bis digitigrad, sondern
bereits subunguli- bis unguligrad war.

Taphonomie des Skelettfundes
Der Fund stammt aus dem höchsten lokalstratigraphis-
chen Niveau, das derzeit in der Grube aufgeschlossen ist
(vgl. S. 99). Es liegt etwa 55 m unter Gelàndeoberkante.
Demnach müssen sich ursprünglich darüber noch rund
40-50 m bituminöser SüBwasserpelite befunden haben.
Faziell entspricht die Fundschicht Typ 3 nach Franzen
et al. (1982). Diese Fazies ist für ihre besonders gute
bakteriographische Weichkörperüberlieferung bekannt
(Wuttke, 1988c). Untersuchungen an den Anuren ha-
ben gezeigt, dafi zur Zeit der Bildung dieser Fazies der
EinfluB von Bodenströmungen im eozânen Messelsee
offenbar nur gering war (Wuttke, 1988a: 262).
Diesem Bild entspricht auch der Erhaltungszustand des
vorliegenden Fundes von Hallensia. Die Fundstelle liegt
relativ weit von den rekonstruierten Zuflüssen entfernt,
mehr oder minder im Zentrum des ehemaligen Sees (vgl.
Abb. 1 mit Franzen et al., 1982: Abb. 36, S. 39). Das
Skelett liegt vollstàndig artikuliert in völlig entspannter
Haltung da, wobei die Extremitàten beider Seiten parallel
zueinander in Mittelstellung locker vom Rumpf wegges-
treckt sind (Taf. 1). Der beginnende Zerfall beschrânkt
sich auf die noch offenen Wachstumsfugen von Schulter-
blatt, Becken und Extremitàten. Damit entsprechen die
Verhâltnisse exakt Erhaltungszustand I nach Wuttke
(1988a: 260). Dies wiederum bedeutet, daB die Driftzeit
des Kadavers weniger als 4-6 Stunden betragen hàtte, das
Tier bei den für Messel anzunehmenden geringen Was-
serströmungen also aus einem Umkreis von höchstens 3
km um den See gestammt haben kann (Wuttke, 1988c:
256, 260).
Selbst für Messeler Verhâltnisse ungewöhnlich ist das
AusmaB der sogenannten Weichkörperüberlieferung. Bis
auf die Autopodien ist das gesamte Skelett von einem
relativ dicken, schwarzbraunen "Weichkörperschatten"
umgeben. Dieser scheint exakt die ehemaligen Körper-
umrisse nachzuzeichnen. Leider ist von den Ohren und
dem Schwanz nichts zu bemerken. Entweder waren sie

primâr klein oder bereits abgefault, oder sie lagen dem
Kadaver so eng an, daB sie sich im UmriB nicht abheben.
Bemerkenswert ist darüber hinaus, daB meines Wissens
erstmalig bei einem Messeler Sâugetierfund dieser GröBe
der Inhalt des Verdauungstraktus nicht undeutlich ver-

laufen, sondern scharf umgrenzt und deutlich abgesetzt
vom übrigen WeichkörperumriB auftritt (Abb. 4a; Taf.
3, Fig. 3). Dies deutet darauf hin, daB die Eingeweide im
Moment der Einbettung des Kadavers am Seeboden noch
nicht völlig zersetzt waren, die Fossilisierung also sehr
schnell erfolgt sein muB!

Palâobiologle von Hallensia
In ihrem Habitus entspricht Hallensia weitgehend Propa¬
laeotherium. Das Skelett ist lediglich etwas plumper ge-
baut. Inhalt des Verdauungstraktus ist in reichem MaBe
überliefert und tritt unmittelbar caudoventral von den
asternalen Rippen auf (Abb. 4a; Taf. 3, Fig. 3). Er ist
noch nicht abschlieBend untersucht. Sicher ist nur, daB
es sich um Pflanzenreste handelt, daB Blâtter seiten sind,
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Abb. 4. - a) Hallensia matthesi Franzen & Haubold 1986 aus der Grube Messel (IRSNB Briissel Nr. M 1465). Lage und
Umgrenzung des überlieferten Darminhaltes. Caecum = schwarz (Steine = weiB), Colon = dick punktiert, Weichkör-
perschatten = grau, Knochen = weifi. - b) Lage der entsprechenden Organe beim heutigen Pferd (n. Ellenberger
und Baum 1977: 427, Abb. 751-752). - Zeichnungen: Christine Hemm. - (IRSNB = "Institut Royal des Sciences
Naturelles de Belgique").
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dafür aber auffàllig viel Stengelmaterial auftritt (mündl.
Mitt. G. Richter). AuBerdem ist bereits makroskopisch
viel klastisches Material festzustellen. Dabei handelt es

sich vor allem um fein verteilten Sand.
UmriB und Lage der Verdauungsreste entsprechen in
erstaunlichem MaBe Caecum und Colon heutiger Pferde
(Abb. 4a-b). Nur die GröBe ist etwas geringer. Der Ma¬
gen ist bei heutigen Pferden viel kleiner und liegt deutlich
weiter oral, gefüllt etwa zwischen dem 9. und dem 15.
Intercostalraum (Ellenberger &Baum, 1977: 418-420,
427). Auf keinen Fall kann es sich daher bei vorliegen-
dem Fund um Magenfüllung handeln. Vielmehr war
Hallensia wie Propalaeotherium ein Darmfermentierer
(vgl. Schmitz-Münker & Franzen, 1989: 142)!
Wenn aber bei dem Hallensia-Fund aus Messel anato¬

misch nachweisbar Darm- und speziell Blinddarminhalt
überliefert ist, so besteht in diesem Falie die Möglichkeit
zu prüfen, ob Bakterien tatsâchlich, wie dies Schmitz-
Münker & Franzen (1988: 142) postuliert haben, bei
fossilen Perissodactylen als Anzeiger für Darminhalt die¬
nen können. Wenn diese Hypothese stimmt, dann
müBten auch und gerade im Darminhalt von Hallensia
aus Messel Mikroben zu finden sein.
Tatsâchlich treten in reichem MaBe wieder die typischen
Bakterienkolonien auf, wie sie bereits von Propalaeothe¬
rium hassiacum bekannt sind (Abb. 5a-b). Allerdings
ergaben Edax-Analysen diesmal keinerlei Anzeichen für
phosphatische Erhaltung. Das àndert aber an dem positi-
ven Nachweis einer Mikrobenflora aus dem Darminhalt
von Hallensia nichts.
An einer Stelle, und zwar genau an der ventralen Blind-
darmspitze, tritt eine Ansammlung gröberen Materials
auf, darunter einige kleine Gerölle bis ca. 8 mm Durch-
messer (Abb. 4a; Taf. 3, Fig. 3). Dies könnte auf einen
bodenàsenden Pflanzenfresser hindeuten, der Sand und
Gerölle als Beimengung der Nahrung aufgenommen hât-
te. Schàdel und Halswirbelsâule sind zusammen etwa

25 cm lang. Damit müBte das Tier den Boden gut erreicht
haben können.

Eine zufâllige Überlagerung durch gröberklastisches Ma¬
terial, wie es hier und da fleckenweise im Sediment
auftritt, ist in diesem Falie sehr unwahrscheinlich: Zum
einen fanden sich die Gerölle offensichtlich innerhalb der
Sideritkruste, welche das Fossil ursprünglich umgab.
Zum anderen sind Sand und kleinere Gerölle auch im
übrigen Darminhalt weithin verbreitet.
Die Möglichkeit, daB das klastische Material im Todes-
kampf heruntergewürgt wurde, làBt sich ebenfalls mit
einiger Sicherheit ausschliefien. Denn um das Material
auf diese Weise bis in die Blinddarmspitze gelangen zu
lassen, hâtte die Zeit bis zum Tode des Tieres wohl kaum
ausgereicht. Es handelt sich also mit gröBter Wahrschein-
lichkeit um zufàllig mit der Nahrung aufgenommenes
Material, das sich ventralwàrts auf gravitativem Wege im
Caecum angereichert hat.
Interessant ist in diesem Zusammenhang, daB Langer
(1979) im Gastralbereich eines nordamerikanischen
Halsbandpekaris (Tayassu tajacu) einen distad und ver¬
trad zunehmenden Sandgehalt festgestellt hat, der bis zu
25% des Trockenmaterials erreichen kann. Diese Tiere
wittern ihre Nahrung im Boden bis in acht Zentimeter
Tiefe, um sie dann mit ihrer Rüsselscheibe herauszuwüh-
len (Schmidt, 1988: 51). Auch heutige Pferde nehmen
gelegentlich mit ihrer Nahrung vermehrt Sand auf, wobei
in schweren Fàllen Koliken auftreten können (Meyer,
1986: 177). Auf jeden Fall hatte Hallensia demnach
zumindest einen Teil ihrer Nahrung vom Boden aufgele-
sen. Es ist zu hoffen, daB die weitere Analyse des Pflan-
zenmaterials aus dem Verdauungstrakt zusàtzliche Infor-
mationen über die Lebens- und Ernàhrungsweise von
Hallensia ergibt.

Weiteres Material von Hallensia aus dem Geiseltal

Zwei Belege für Hallensia matthesi fanden sich nachtrà-
glich unter den Funden aus dem Geiseltal:
a) Schàdel mit Unterkiefer (Geiseltalmuseum Halle

XXII/ohne Nr.)

Abb. 5. - Bakterienkolonien aus dem Blinddarminhalt von Hallensia matthesi aus Messel (IRSNB Brüssel Nr. M 1465). Links:
Gruppe von Koloniën, neben denen ein Nahrungspartikel von Bakterien umgesetzt und aufgelöst wird. Rechts:
Einzelkolonie. - REM: J.L. Franzen, M.-L. Tritz.
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Dabei handelt es sich um einen weitgehend unverdrückt
erhaltenen Oberschâdel mit anhaftendem Unterkiefer

(Taf. 2, Fig. 2a-c). Der Fund stammt aus der unteren
Mittelkohle (Haubold, 1989; Haubold & Thomae,
1990). Leider befinden sich die Zàhne in Okklusion. Nur
auf der rechten Seite ist der Ramus horizontalis des
Unterkiefers so zerbrochen und medioventrad umgek-
nickt, daB ein wenig von der Kauflàche der M2_] zum
Vorschein kommt. AuBerdem konnte der Keim eines
rechten M3 okklusal freipràpariert werden (Abb. 2e; Taf.
4, Fig. 6). Der linke Unterkieferast ist laterodorsad ver-

kippt, so daB von den Backenzahnreihen jener Seite
kaum etwas zu sehen ist (Taf. 2, Fig. 2b).
Der Oberschâdel ist weitgehend von einer Gipskonkre-
tion ausgefüllt und deshalb nahezu unverdrückt überlie-
fert. Offenbar war das Tier noch recht jung, denn die
Schàdelnàhte sind noch nicht obliteriert, und M3 ist noch
nicht angekaut. Insgesamt ist der Erhaltungszustand so

gut, daB der Schâdel über denjenigen des Holotypus
hinaus eine ganze Reihe zusàtzlicher Informationen über
Hallensia bietet.
Die Àhnlichkeit mit Propalaeotherium wirkt zunàchst
verblüffend. Bei genauerem Hinsehen entdeckt man aber
wesentliche Unterschiede. So ist das postcanine Diastem
im Ober- und Unterkiefer für Propalaeotherium viel zu
kurz. Es entspricht vielmehr Verhâltnissen wie bei Hal¬
lensia und auch Phenacodus. Ob dagegen zwischen den
I1 des Oberkiefers ein Diastem auftritt, wie dies beim
Elolotypus von Hallensia matthesi und auch bei Phena¬
codus primaevus der Fall ist, làBt sich nicht mit Sicher-
heit entscheiden. Von der Bezahnung selbst ist nicht viel
zu sehen. Dennoch gibt es auch hier charakteristische
Unterschiede gegenüber Propalaeotherium: Das Kauflà-
chenmuster von M3 und M2 ist wesentlich bunodonter.
Der Keim des rechten M3 entspricht morphologisch so
gut Hallensia matthesi, daB an der spezifischen Überein-
stimmung kein Zweifel bestehen kann (vgl. Abb. 2a u.
e). M2 fehlt ein Elypolophid. Kennzeichnend für Hallen¬
sia gegenüber Phenacodus ist auch der aufierordentlich
kurze Naseneinschnitt, der caudad nicht über die Posi¬
tion des I3 hinausreicht. Die Incisura nasomaxillaris ist
noch kürzer als bei Propalaeotherium, wo sie caudad
immerhin bis über die distale Schneide des Oberkiefe-
reckzahnes reicht. Im Gegensatz zu Propalaeotherium
verjüngt sich im übrigen die Symphysenpartie der Mandi-
bula mesialwàrts nur wenig. Das gilt sowohl in ventraler
als auch in lateraier Sicht. Dagegen nimmt der Ramus
horizontalis wie bei Hallensia caudad deutlich an Höhe
zu. Auch der Angularbereich des Unterkiefers entspricht
Hallensia. Er ist ausgedehnt, springt aber nicht in dem
MaBe caudalwàrts vor wie bei Propalaeotherium.
SchlieBlich ist im Vergleich zu Propalaeotherium die
postorbitale Schâdelpartie relativ langgestreckt, so daB
die Orbita etwa in der Mitte der seitlichen Schàdelansicht
zu liegen kommt (Taf. 2).
Sàmtliche Mafie liegen erstaunlicherweise unterhalb der
bisher von Hallensia matthesi aus dem Geiseltal bekann-
ten Variabilitàt (vgl. Tab. 2-3 mit Franzen & Haubold,
1986: 43-45). LàBt sich dies für die SchàdelmaBe zwanglos

Tabelle 2.
SchàdelmaBe von Hallensia matthesi. Alle MaBe direkt
und in mm gemessen. MeBstrecken möglichst nach den
Definitionen von Driesch (1976) am Pferdeschâdel
(DR1 bedeutet MeBstrecke 1 n. Driesch). GMH = Gei-
seltalmuseum Halle XXII/ohne Nr.; IRSNB = "Institut
Royal des Sciences Naturelles de Belgique", Brüssel
Nr. M 1465; 1. = links, r = rechts.

a) Oberschâdel

MeBstrecke/Objekt: Geiseltal

(GMH)
Messel

(IRSNB)

Totallânge (DR1) 169,9 —

Basallànge (DR3) ca. 135 —

Lànge, pràorbital (DR 13) 1. 71,9 —

r. 73,0 —

Lànge, postorbital 1. 80,6 —

(Proc. jugalis-
Opisthocranion) r. 80,6 67,7

Hirnschàdelbreite (DR38) 45,2 —

Breite, maximal (DR41) 78,3 —

GröBe der Orbita

(DR31/32) ca. 25 x 20 ca. 20 x —

Basionhöhe (DR50) ca. 51 —

b) Unterkiefer

Lànge, maximal (DR1)
Aborale Asthöhe (DR 19)
Höhe vor P2 (DR22c)

ca. 136,5

21,1
44,1

Tabelle 3.
ZahnmaBe (Lànge x Breite in mm; d. = rechts,
s. = links).

a) bei Hallensia matthesi
GMH = Geiseltalmuseum Halle XXII/ohne Nr.,
IRSNB = "Institut Royal des Sciences Naturelles de
Belgique" Brüssel Nr. M 1465.

M3d.
(GMH)

M2d.
(IRSNB)

M2s.
(IRSNB)

M's.
(IRSNB)

M2d.
(GMH)

10,3 x 11,6 11,3x14,2 11,3x14,0 ca. 9,9 x 11,9 11,2 x —

b) bei Hallensia parisiensis n.sp.
Alle Objekte im Naturhistorischen Museum Basel,
Nr. TS - 631 (Holotypus: M1 - P4d.) bzw. 367 (Para-
typus: D3 2d.).

M'd. P4d. D3d. D2d.

9,4x11,9 8,5x10,2 8,8 x 9,0 7,6x6,9
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Abb. 6 - Rekonstruktionen des Schâdels von Hallensia - Oben: dorsale Ansicht. - Unten: linke Seitenansicht. - F = Frontale,
F.i. = Foramen infraorbitale, lp = Interparietale, J = Jugale, L = Lacrimale, Ma = Mandibulare, Mx = Maxillare
N = Nasale, O = Orbita, Pa = Pariétale, Pr = Pramaxillare, Sq = Squamosum. Maflstab angegeben. - Rekonstruktio¬
nen: Verfasser; Zeichnungen: Christine Flemm.

Tafel 2

Hallensia matthesi Franzen & Haubold 1986

Fig. 2. - Weitgehend unverdriickt erhaltener Oberschâdel mit Unterkieferrest aus der unteren Mittelkohle des Geiseltales
(Geiseltalmuseum Halle XXII/ohne Nr.). Natürliche GröBe, bedampft mit Ammoniumchlorid (NH4C1), Gips-
Bedeckung in der rechten Orbita und Schlâfengrube schraffiert.
a) dorsal b) latéral sin. c) latéral dext. - Fotos: Senckenberg-Museum, E. Pantak-Wein.
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durch das jüngere individuelle Alter des Schâdels erklâ-
ren, so gilt dies nicht für die ZahnmaBe, die sich aus-
schlieBlich auf Zâhne des Dauergebisses beziehen. Aller-
dings liegen die ZahnmaBe durchweg sehr nahe an der
bisherigen Untergrenze der Variationsbreite von Hallen¬
sia matthesi, so daB es sich bei dem neuen Schàdel wohl
nur um eine besonders kleine Varietàt, nicht aber um eine
andere Art handeln dürfte.

Insgesamt làBt sich der Schàdel von Hallensia wie folgt
beschreiben (Abb. 6-7; Taf. 2, Fig. 2a-c): Der Oberschà-
del ist, dorsal gesehen, relativ langgestreckt und schmal.
Sehr schmal ist vor allem der pràorbitale Bereich oral
vom Ansatz der Jochbögen. Er ist noch schmaler als bei
Phenacodus primaevus, aber auch Pachynolophus livi-
nierensis (vgl. Savage, Russell & Louis, 1965: 45,
Abb. 21). Flinter der Orbita ist der Schàdel stark ein-
geschnürt, um sich weiter caudalwàrts zu einer kleinen
Gehirnkapsel aufzublâhen. Die Cristae frontales sind
relativ schwach. Sie vereinigen sich erst verhâltnismàBig
weit caudal zu einer prominenten Crista sagittalis. Im
Nackenbereich kragt die Schàdeloberseite beidseits flü-
gelartig caudad über. Entsprechend scharfgratig sind die
Cristae nuchales ausgebildet. Sie konvergieren dorsome-
diad in der Crista sagittalis, wobei sie zwischen sich eine
orad gerichtete Einbuchtung der Schâdelhinterkante
einschlieBen.
Die Nasalia sind, dorsal gesehen, oralwàrts schmal und
langgestreckt und an ihrem Vorderende schràg abges-
tutzt. Ihre caudale Hàlfte verbreitert sich caudalwàrts
erheblich, um etwa in Elöhe des Vorderrandes der Orbita
stumpf auf die Frontalia zu stoBen. Dies entspricht Pro-
palaeotherium und steht ganz im Gegensatz zu Phenaco¬
dus primaevus, bei dem die Nasofrontalsutur caudal¬
wàrts tief ausgebuchtet ist und fast bis in Elöhe des
Processus jugalis des Frontale reicht. Foramina supraor-
bitalia treten nicht auf.
Die Frontalia werden latéral von den Orbitae und den
Lacrimalia begrenzt. Caudal treffen sie wie bei Phenaco¬
dus primaevus in einer doppelten Zickzacklinie auf die
Parietalia, wobei sich médian eine flache Spitze caudal¬
wàrts richtet.
Die Parietalia umschlieBen beidseits zusammen mit den
ventral von ihnen gelegenen Squamosa die Gehirnkapsel.

Ihre caudale Hàlfte wird im vorderen Abschnitt wie bei
Phenacodus primaevus, Propalaeotherium und dem
Hallensia - Skelett aus Messel von zahlreichen Foramina

parietalia durchlöchert (links 11, rechts 9). Zwischen den
Parietalia und der Crista nuchalis schiebt sich ein Inter-
parietale ein.
Die Seitenansicht àhnelt derjenigen von Propalaeothe¬
rium, jedoch liegt die Orbita relativ weiter oralwàrts. Sie
ist kleiner als bei Phenacodus primaevus, làngs-oval und
etwa so groB wie bei Propalaeotherium. Caudal öffnet
sie sich weit zur ausgedehnten Schlàfengrube. Dabei ist
der Processus jugalis des Frontale kràftiger als bei Phe¬
nacodusprimaevus, aber nicht so scharf und spitz wie bei
Propalaeotherium.
Die Nasalia reichen in Übereinstimmung mit Propalaeo¬
therium und ganz im Gegensatz zu Phenacodus primae¬
vus weit oroventrad, fast bis zur Schnauzenspitze. Der
Bereich der Pràmaxillomaxillarsutur ist beidseits stark
zerstört. Jedoch war das Maxillare von der Umrahmung
des Naseneingangs mit Sicherheit ausgeschlossen. Das
Maxillare ist langgestreckt und hoch, jedoch vor allem
oralwàrts bei weitem nicht so hoch wie bei Phenacodus

primaevus. Es stöBt dorsal in einem konvexen Bogen an
das Nasale. Caudal reicht es bis kurz vor die Orbita, wo
es dorsocaudal vom Lacrimale und am Ansatz des Joch-

bogens vom Jugale begrenzt wird. Der weitere Verlauf
làBt sich ventralwàrts auf Grund von Zerstörung (rechts)
beziehungsweise Verdeckung durch den darüber gek-
lappten Unterkiefer (links) nicht verfolgen. Ein recht
groBes Foramen infraorbitale findet sich in Höhe des
Jochbogens, 15 mm vor der Orbita, ungefàhr oberhalb
von P3/P4 (rechts). Das Foramen infraorbitale ist bei
Phenacodusprimaevus wesentlich gröBer und weiter cau¬

dal, etwa in Höhe von PVM1 gelegen. Bei Propalaeothe¬
rium befindet es sich dagegen weiter oral, etwa über
P2/P3. AuBerdem ist es kleiner als bei Hallensia.
Die Orbita der linken Seite liegt fast vollstândig frei,
wàhrend Augenhöhle und Schlàfengrube der rechten Sei¬
te von der bereits erwàhnten Gipskonkretion ausgefüllt
sind. GrôBenmàBig und morphologisch entspricht sie
weitgehend derjenigen von Propalaeotherium. Einzelhei-
ten des Knochenbaus und der Lage der Foramina sind
jedoch bei den Messeler Urpferdschüdeln auf Grund

Tafel 3

Hallensia matthesi Franzen & Haubold 1986

Fig. 3. - Hinterleibspartie des Skelettes aus der Grube Messel (IRSNB Brüssel Nr. M 1465), ca. x 0,75. Innerhalb des dunklen
Weichkörperschattens ist der Inhalt des Verdauungstraktes deutlich umgrenzt. Vergleiche Abb. 4a!

Fig. 4. - Hallensia parisiensis n.sp., obérés Untereozàn (Grauvium = MP 10), Teredinasande bei Monthelon (Frankreich, Dépt.
Marne). Holotypus: Rechtes Oberkieferfragment mit P4-M' (Naturhistorisches Museum Basel Nr. TS-631), okklusal,
ca. x 3. Bedampft mit Ammoniumchlorid (NFCCl).

Fig. 5. - Hallensia parisiensis n.sp., obérés Untereozàn (Grauvium = MP 10), Teredinasande bei Monthelon (Frankreich, Dépt.
Marne). Paratypus: Rechtes Oberkieferfragment mit D2 3 und den Alveolen eines D' (Naturhistorisches Museum Basel
Nr. TS-367), okklusal, ca. x 3. - Bedampft mit Ammoniumchlorid (NH4C1).

Fotos: Senckenberg-Museum, E. Pantak-Wein.
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Abb. 7 - Hallensia matthesi Franzen & Haubold, 1986: Schàdel aus der unteren Mittelkohle des Geiseltales (Geiseltalmuseum
Halle XXII/ohne Nr.), linke Orbita im Detail. Mafistab angegeben. - Oben: Foto, Objekt bedampft mit Ammoniumch-
lorid (NH4C1). - Unten: Anatomische Interprétation. Grau = Umrahmung der Orbita, F = Frontale, J = Jugale,
L = Lacrimale, Mx = Maxillare, N = Nasale, P = Palatinum, Pa = Pariétale, S = Sphenoid. 1 = Foramina lacrimalia,
2 = Foramen maxillare, 3 = Foramen sphenopalatinum, 4 = Foramen ethmoideum, 5 = Foramen opticum, 6 = Fora-
men a/are orale, 7 = Foramen rotundum (?). - Foto: Elke Pantak-Wein, Zeichnung: Christine Hemm.
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der stattgehabten Deformationen nicht mehr mit ge-
nügender Sicherheit zu beurteilen.
Bei dem vorliegenden Hallensia - Schâdel aus dem Gei-
seltal macht sich orodorsal ein Processus lacrimalis deut-
lich bemerkbar, ohne indessen die Stàrke desj enigen von
Phenacodus primaevus zu erreichen. Ventral davon be-
findet sich innen am Rand der Orbita ein gröBeres,
mediodorsal davon ein sehr kleines Foramen lacrimale.
Das Lacrimale ist wie bei Phenacodus und Propalaeothe-
rium recht ausgedehnt und reicht orodorsad weit liber die
Orbita hinaus.
Die Rückwand der Orbita (Abb. 7a-b) wird wie beim
heutigen Pferd oral vom Lacrimale gebildet, an das sich
dorsocaudal die Pars orbitalis des Frontale anschlie(3t. In
der ventrocaudalen Ecke des Lacrimale ist eine kleine,
aber wohlausgepràgte Fossa muscularis zu bemerken.
Caudal stöBt das Frontale an den Temporalflügel des
Sphenoids. Unmittelbar oral von der Frontalosphenoid-
sutur tritt im unteren Drittel des Frontale ein einfaches
Foramen ethmoideum auf. Ventral von Lacrimale and
Frontale, abgegrenzt durch eine nahezu horizontal ver-

laufende Sutur, bildet das Palatinum den unteren Teil
der Rückwand der Orbita. Darauf folgt caudal das Sphe-
noid, das bereits caudad über die Orbita hinausragt und
zusammen mit dem caudoventral davon gelegenen Squa-
mosum den Boden der Schlàfengrube bildet. Innerhalb
des Sphenoids treten in der Fissura orbitalis, unmittelbar
ventrocaudad aufeinander folgend, das Foramen opti-
cum, das Foramen alare orale und das Foramen rotun-
dum (?) auf. Das caudoventral davon zu erwartende
Foramen ovale wird hingegen offenbar vom Processus
coronoideus des Unterkiefers verdeckt. Auf jeden Fall
stimmt die Orbita von Hallensia in ihrem Aufbau und der
Lage ihrer Foramina ganz mit den Verhàltnissen bei den
übrigen Equoidea überein (MacFadden, 1976; Fran-
ZEN, 1989).
Der Jochbogen ist relativ schlank. Er beginnt oral etwa
in Höhe des M1 und geht, dorsal gesehen, laterocaudad
kontinuierlich aus dem Maxillare hervor. Ober- und Un-
terrand sind scharfkantig. Ein Processus frontalis fehlt.
Die Jochbögen beider Seiten sind caudalwârts bescha¬
digt, jedoch ging ihr Oberrand offenbar wie bei dem
Skelett aus Messel caudad kontinuierlich in die Crista
temporalis über. Diese vereinigt sich ihrerseits im weite¬
ren Verlauf mit der Crista nuchalis. Ventral von der
Crista temporalis ist der Porus acusticus tief eingesenkt.
Oral davon bildet ein kràftiger Processus retroglenoi-
deus, caudal ein etwa gleich starker Mastoidfortsatz die
Umrahmung der Ohröffnung. Die Crista nuchalis ent-
steht aus der laterocaudalen Umgrenzung des Processus
mastoideus, an den sich von caudal her ein etwa gleich
starker Processus jugularis eng anschmiegt. Zwischen
beiden findet sich eine tief eingesenkte Rinne, in der die
Arteria meningica caudalis verlaufen sein dürfte.
In der Vorderansicht âhnelt der Schâdel von Hallensia

demjenigen von Phenacodus primaevus. Wie bereits be¬
merkt, ist jedoch die Nasenpartie bei Hallensia wesent-
lich schmaler und der Naseneinschnitt kleiner. Die Nasa-
lia sind entsprechend weiter oralwàrts gestreckt. Die

Jochbögen sind schlanker und weniger stark ausgewin-
kelt. AuBerdem sind die Foramina infraorbitalia kleiner.
In der Hinterhauptsansicht ist das Planum nuchale unter
der caudad weit überbordenden Crista nuchalis tief kon-
kav eingesenkt. Médian wird es von einer flachen, ven-
tralwàrts von der Protuberantia occipitalis ausgehenden
Crista occipitalis externa in zwei Hàlften geteilt. Der
untere Bereich des Hinterhauptes mit den Condyli und
der übrigen Umgebung des Foramen magnum ist wegge-
brochen. Die gesamte Schâdelunterseite wird von dem
darüber geklappten linken Unterkieferast verdeckt.
Hinsichtlich des Unterkiefers sind den bereits oben ge¬
troffenen Feststellungen folgende hinzuzufügen: Die
Symphyse setzt oralwàrts etwa in Höhe von P[ ein. Das
am weitesten oral gelegene Foramen mentale befindet
sich etwa in halber Höhe des Ramus horizontalis unge-
fàhr unterhalb der Hinterkante des Unterkiefereckzah-
nes. Ein weiteres folgt etwa in Höhe von P2/i, ein drittes
unterhalb von P3 und ein viertes schlieBlich in Höhe des
unteren Drittels des Unterkieferastes, unterhalb von
M1/2. Die Foramina menta/ia von Hallensia matthesi
entsprechen in Zahl, GröBe und Lage etwa den Verhalt-
nissen bei Propalaeotherium. Es sind mehr, aber dafür
kleinere Foramina als bei Phenacodusprimaevus. Medial
tritt, wie üblich caudal von der Backenzahnreihe, ein
groBes Foramen mandibulae auf.
Insgesamt sind weder gegenüber dem Schâdel des Holo-
typus noch im Vergleich zum Schàdelfragment des Mes-
seler Skelettfundes von Hallensia matthesi irgendwelche
bemerkenswerten Unterschiede festzustellen.

b) Ein linker Astragalus (Geiseltalmuseum Halle Leo III
- 3902):

Der Fund (Abb. 8c-d; Tab. 4) stammt aus der oberen
Mittelkohle (Haubold, 1989: 84-85). Obwohl isoliert
für sich gefunden, dürfte er ebenfalls auf Hallensia mat¬
thesi zu beziehen sein. Zwar wirkt der Astragalus aus
dem Geiseltal bei fast gleicher Lànge bedeutend schmaler
als sein Gegenstück am Messeler Skelett. Jedoch könnte
dies mit einer entsprechenden Déformation des Messeler
Fundes zusammenhàngen. Dabei wird das schlanke Ers-
cheinungsbild des Geiseltal-Astragalus noch dadurch be¬
tont, daB die medioplantare Partie der Trochlea abgebro-
chen ist. Morphologisch besteht im übrigen vollkomme-
ne Übereinstimmung mit dem Skelettfund aus der Grube
Messel. Dies gilt insbesondere für das auBerordentlich
langgestreckte Collum und die tiefe Furche der

Tabelle 4.
MaBe am Astragalus von Hallensia matthesi aus der
oberen Mittelkohle des Geiseltales (Geiseltalmuseum
Halle Nr. Leo III/3902). MaBe in mm (soweit möglich
nach Driesch 1976).

a) GröBte Höhe (= "Lânge"), medial = 22,8.
b) Breite der Facies articularis distalis = 14,0.
c) Kleinste Breite am Collum — 9,0.
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Trochlea. Das Collum ist bedeutend langer als bei Propa-
laeotherium (Abb. 8). Ein Foramen trochleare, wie es bei
Phenacodus auftritt und ursprünglich auch für Hallensia
matthesi vermutet worden war (Franzen & Haubold,
1986: 43, 46), fehlt hingegen. Vor allem aber bestâtigt der
Einzelfund aus dem Geiseltal den bereits durch Röntgen-
Schichtaufnahmen des Messeler Tarsus gewonnenen Ein-
druck, daB die Navicularfacette sattelförmig ist (Abb. 8;
Taf. 4; Fig. 10).

Hallensia aus dem Pariser Becken

11cm

Abb. 8. - Vergleich der Astragalen von Propalaeotherium
parvulum und Hallensia matthesi. - Oben: Astraga-
lus s. von Propalaeotherium parvulum aus dem
Geiseltal, untere Unterkohle (Geiseltalmuseum
Halle Nr. XIV/ 412). - links: dorsal rechts: plantar.
- Unten: Astragalus s. von Hallensia matthesi aus
dem Geiseltal, obéré Mittelkohle (Geiseltalmuseum
Halle Nr. Leo III - 3902). - links: dorsal rechts:
plantar. - 1 = 77ô/ûr-Facette, 2 = Facette für den
Processus coracoides des Calcaneus, 3 = Facette
für das Sustentaculum tali des Calcaneus, 4 = Cal-
cwîewsfacette, 5 = Cuboidfacette. - MaBstab ange-
geben. - Zeichnungen: Christine Hemm.

Hallensia parisiensis n.sp.
Abb. 2f-g, 9a-b; Taf. 3, Fig. 4-5.

v partim 1965 Propachynolophus gaudryi (Lemoine,
1978). - Savage, Russell & Louis, p.
16, 19, 21, Fig. 7g (nur TS-367; TS-631
wird in der Arbeit nicht erwàhnt).

Diagnose: Etwas kleiner als Hallensia matthesi (Abb. 9a-
b). P4 vor allem lingual schmaler; horizontaler UmriB
tendiert von subquadratisch zu mehr U-förmig bis sub-
triangulàr. Metaconulus von P4 mit dem Protoconus
verbunden. Entocingulum an P4 und M1 kràftiger.
AuBenwandrippen schàrfer.
Holotypus: Rechtes Oberkieferfragment mit P4-M1; auf-
bewahrt im Naturhistorischen Museum Basel unter der
Inventarnr. TS-631. - Abb. 2f; Taf. 3, Fig. 4.
Locus typicus: Monthelon bei Epernay (Dépt. Marne,
Frankreich).
Stratum typicum: Fluviatile Sande mit Teredina und
Unio; obérés Untereozàn. Sàugetieralter: Grauvium
(MP 10).
Paratypus: Rechtes Oberkieferfragment mit D23 und
den Alveolen eines D1; ebenfalls von Monthelon. Origi¬
nal im Naturhistorischen Museum Basel, Inventarnr.
TS-367. - Abb. 2g; Taf. 3, Fig. 5.
Abgüsse des Holo- und des Paratypus fanden sich unter
der Bestimmung "Propachynolophus gaudryi" in den

Tafel 4

Hallensia matthesi Franzen & Haubold 1986

Fig. 6. - M3d. aus dem Geiseltal-Schâdel (Geiseltalmuseum Halle XXII/ohne Nr.).
Fig. 7. - M2d. aus dem Messel-Skelett (IRSNB Brüssel Nr. M 1465b).
Fig. 8. - M's. aus dem Messel-Skelett (IRSNB Brüssel Nr. M 1465a).
Fig. 9. - M2s. aus dem Messel-Skelett (IRSNB Brüssel Nr. M 1465c).
Alle okklusal, ca. x 3, bedampft mit Ammoniumchlorid (NH4C1). - Fotos: Senckenberg-Museum, E. Pantak-Wein.
Fig. 10. - Skelett aus der Grube Messel bei Darmstadt (IRSNB Brüssel Nr. M 1465 - Stereo-Röntgenaufnahmen des rechten

Autopodiums (a) und des linken Autopodiums (b), ca. x 1.0. Deutlich erkennbar (Pfeilel), besitzt der Astragalus keine
halbkugelförmige Navicularfacette, wie dies bei den Condylarthra der Fall ist. AuBerdem treten nur drei Metatarsalia
auf. - Röntgenaufnahmen: S. Tuengerthal, Thoraxklinik Heidelberg.
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Sammlungen des "Muséum National d'Histoire Naturel¬
le" in Paris.
Derivatio nominis: Nach dem Vorkommen im Pariser
Becken.

beschreibung:

a) Holotypus (Abb. 2f: Taf. 3, Fig. 4; Tab. 3):
M1 ist nur leicht bis mittelmâBig, P4 noch kaum ange-
kaut. Beide Zàhne entsprechen in ihrer ausgepràgten
Bunodontie Hallensia matthesi aus dem europaischen
Mitteleozân. Sie unterscheiden sich dadurch deutlich von

Propalaeotherium, Propachynolophus oder anderen
Equiden. Die Zwischenhöcker bilden isolierte, eigene
Hoeker für sich. P4 fehlt ein Hypoconus vollkommen.
Der horizontale UmriB von M1 ist leicht trapezförmig bis
subquadratisch, derjenige von P4 U-förmig bis subtrian-
gulàr. Über die deutlich isolierten AuBenhöcker verlàuft
eine scharfgratige Ectocrista, die sich zwischen Para- und
Metaconus tief einsenkt. Unterhalb eines jeden AuBen-
höckers tritt eine sehr scharf abgegrenzte kràftige AuBen-
wandrippe auf. An M1 findet sich unabhàngig vom Cin-
gulum die schwache Spitze eines Mesostyls, der an P4
vollkommen fehlt. Das Ectocingulum ist unterhalb des
Paraconus von P4 abgeschwàcht, von M1 unterbrochen,
sonst scharfrandig durchlaufend. Mesioapicad geht es in
einen scharf ausgepràgten, aber niedrigen Parastyl über.
Ein Metastyl fehlt hingegen beiden Zàhnen. Die Ectocris¬
ta zieht hier ganz tief bis auf das Ecto- und Postcingulum
hinab. Das deutlich entwickelte Pracingulum geht lingu-

odistad in ein scharfgratiges Entocingulum über. Dieses
trifft an P4 distal vom Protoconus in einer kleinen Spitze
auf die Postprotocrista, wàhrend es unterhalb des Hypo¬
conus von M1 unterbrochen ist. Dort zieht die Posthypo-
crista bis zum Postcingulum hinab. Der Grat des Metaco-
nulus ist an M1 auf den Hypoconus, an P4 hingegen auf
den Protoconus orientiert. Auf der buccalen Seite des P4
trifft er basai auf einen von der Spitze des Metaconus
hinabziehenden scharfen Grat. Das Kauflàchenmuster
von P4, insbesondere die buccale Flanke des Protoconus
ist auffàllig gerunzelt, wie dies auch bei Hallensia mat¬
thesi aus Messel und einzelnen Exemplaren aus der unte-
ren Unterkohle des Geiseltales festzustellen ist.

b) Paratypus (Abb. 2g; Taf. 3, Fig. 5; Tab. 3):
Ebenfalls zu Hallensia parisiensis (möglicherweise sogar
zum selben Individuum wie der Holotypus) dürfte ein
weiteres Oberkieferfragment von Monthelon gehören,
das D2 3 und die beiden Alveolen eines zweiwurzeligen D1
enthalt. AuBer der GröBe und den UmriBverhàltnissen
geht die spezifische Zugehörigkeit insbesondere aus der
ausgepràgten Bunodontie hervor. Der relativ schmale
UmriB, die Brachyodontie und die weitgehende Molari-
sierung von D3 mit deutlich abgesetztem Metaloph und
einem Hypoconus, der kràftiger ist als der Protoconus,
sprechen dafür, daB wir es mit einem Milchzahn zu tun
haben. Entsprechend dürfte es sich bei dem mesial davor
gelegenen Zahn um einen D2 handeln. Der Ectoloph von
D2 ist im Prinzip unicuspid mit einem buccal nur schwach
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Abb. 9. - Vergleich der Langen- und BreitenmaBe von M1 und
des Geiseltales (Punkte) beziehungsweise von Messel
oberen Untereozàn (Grauvium) des Pariser Beckens.

►

P4 von Hallensia matthesi aus dem Mitteleozân (Geiseltalium)
(M1, Quadrat) und von Hallensia parisiensis (Sterne) aus dem
- Zeichnung: C. Hemm.
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angedeuteten Metaconus. Lingual ist an dieser Stelle des
Ectolophs hingegen eine deutliche Abkauungsfacette
entwickelt. Auf der AuBenwand findet sich unterhalb des

Paraconus, aber (ganz klein!) auch unterhalb des Meta¬
conus, eine deutliche AuBenwandrippe. Das scharfrandi-
ge Ectocingulum ist unterhalb des Paraconus jeweils
unterbrochen. Wie bei dem M1 und P4 geht es mesioapi-
cad in einen scharfgratigen, aber niedrigen Parastyl über,
der bei D3 kràftiger und etwas höher ist als bei D2. Ein
Metastyl fehlt beiden Zàhnen. Im Vergleich zum M1 des
Holotypus wirkt das Kauflàchenmuster des D3 etwas
lophodonter, weil der Para- und der Metaconulus nicht
so isoliert sind, sondera mehr gratartig quergedehnt im
Proto- beziehungsweise Metaloph aufgehen. Proto- und
Hypoconus sind an D3 durch ein tiefes Medivallum von-
einander getrennt. Das scharfrandige Entocingulum ist
lediglich vorn am Hypoconus auf kurzer Strecke unter¬
brochen.
Der horizontale UmriB von D3 ist subquadratisch mit
einer mesiobuccad etwas abgeschràgten Vorderkante,
derjenige von D2 subtriangulàr, dabei mesiodistad lang-
gestreckt. Wàhrend D3"2 offenbar triradiculâr sind, war
D1 nur zweiwurzelig mit etwas kràftigerer distaler Wur-
zel. An D2 zieht ein schmaler Grat vom Parastyl distolin-
guad zur Innenwand. Dabei könnte es sich um den Proto-
loph handeln, denn mesial davon ist ein Pracingulum
schwach wulstartig abgesetzt. Deutlich von dem vermut-
lichen Protoloph durch eine Einkerbung getrennt, erhebt
sich ein kleiner Elöcker, von dem aus ein nur ganz
schwach entwickelter Grat zum Elaupthöcker der AuBen¬
wand verlâuft. Dabei könnte es sich um den Hypoconus
und den nur schwach entwickelten Metaloph handeln.
Ein Entocingulum ist an D2 nicht festzustellen. Von der
Spitze des Innenhöckers zieht distad ein feiner Grat
abwârts (sozusagen eine Posthypocrista), um sich sodann
buccad zu wenden und kontinuierlich in das Postcingu-
lum überzugehen. Zwischen D1 und D2 ist kein Diastem
vorhanden. Ein zumindest kurzes postcanines Diastem
deutet sich jedoch an.

Emendierte Gattungsdiagnose von Hallensia.

Relativ kleiner Equoide (Schàdelbasislânge um 175 mm)
mit niederkronigem bunolophodontem GebiB. Zahnfor-
mel oben und unten 3.1.4.3. Postcanine Diastemata im
Ober- und Unterkiefer kurz bis fehlend. Relativ weites
Diastem zwischen den zentralen Incisiven des Ober-

kiefers, gelegentlich auch zwischen P, und P2. Obéré
Molaren ohne Postprotocrista. Para-, Meso- und Metas¬
tyl an allen Oberkieferbackenzàhnen sehr schwach bis
fehlend. Untere Molaren ohne Hypolophid. Incisura na-
salis caudad nur bis in Höhe von I3. Symphysenpartie des
Unterkiefers breit, transversal nicht eingeschnürt aber
dorsotransversal tief konkav eingesenkt. Crista ilica nur
leicht konkav. Tuber coxae rundlich. Metacarpale V im
Vergleich zu Propalaeotherium stârker reduziert. Calca-
neus und Collum tali lang. Tragrandkerbe an den mittle-
ren Endphalangen nur sehr schwach.

Neue Artdiagnose von Hallensia Matthesi

Etwas gröBer als Hallensiaparisiensis (Abb. 9). Entocin¬
gulum an den oberen Molaren schwàcher, am Protoco-
nus gewöhnlich unterbrochen. P4 von mehr subquadra-
tischem UmriB. Metaconulus von P4 tritt nicht mit dem
Protoconus in Verbindung. AuBenwandrippen an den
Oberkiefer-Backenzàhnen schwàcher.

Phylogenetisch-systematische Position von
Hallensia

Erstmalig für Hallensia làBt sich an dem Messeler Ske-
lettfund einwandfrei feststellen, daB die distale Gelenk-
facette des Astragalus für das Naviculare sattelförmig
eingesenkt ist. Dies bestàtigt sich an dem isoliert gefunde-
nen Astragalus aus dem Geiseltal. Damit gehort diese
Gattung eindeutig zu den Perissodactylen und nicht, wie
ursprünglich angenommen (Franzen & Haubold,
1986), zu den Condylarthra. Für diese Zuordnung spre-
chen auch das vollstàndig reduzierte Metacarpale I
(Matthew, 1912 contra Marsh, 1876) und der nur
dreistrahlige Metatarsus.
Die Eingliederung bei einer der bekannten Familien die¬
ser Ordnung bereitet indessen Schwierigkeiten. In einem
Kladogramm (Abb. 10) ist der Versuch unternommen,
die entscheidenden Argumente für die phylogenetisch-
systematische Position von Hallensia zum Ausdruck zu
bringen. Evolutionsmorphologisch làBt sich die zugrun-
deliegende Entwicklung wie folgt rekonstruieren:
Die Perissodactylen stellen ursprünglich ausgesprochene
Lauftiere dar. Um diese Art der Fortbewegung zu ökono-
misieren, werden im Verlaufe der Evolution die mit
kursorialer Fortbewegung verbundenen Pendelbewegun-
gen der Extremitâten auf Parasagitallebenen eingesch-
rànkt. Das heiBt, Bewegungen, die nicht in Fortbewe-
gungsrichtung liegen, werden nach Möglichkeit verhin¬
dert oder zumindest reduziert. Dies geschieht vor allem
durch eine straffere Führung der Gelenke (Matthew,
1926: 173). An die Stelle des namengebenden rundlichen
Gelenkkopfes (Condylus) des Caput tali der Condylar¬
thra tritt eine sattelförmige Gelenkverbindung. Diese ist
für alle Perissodactylen charakteristisch. Hinzu kommt
eine zunehmende Eintiefung der Trochlea tali. Auch die
Carpalia werden durch alternierende Stellung enger mit-
einander verkeilt. Die strafferen Verbindungen innerhalb
des Carpal- und des Tarsalgelenkes ermöglichen den
Übergang von der für Condylarthra typischen Planti- bis
Digitigradie zur Subunguli- bis Unguligradie der Perisso¬
dactylen sowie eine unterschiedlich weit gehende Reduk-
tion der seitlichen Metapodien und Phalangen.
Unabhângig vom Lokomotionsapparat entwickelt sich
im Bereich des Gebisses ein langgestrecktes Hypoconulid
an M3. Dadurch vergröBert sich die Kauflàche (Radin-
sky, 1966: 409-410).
Aus dieser anzestralen Situation aller Perissodactylen
kommt es phylogenetisch rasch zu einer weitverzweigten
Radiation (vgl. Prothero & Schoch, 1989). Ich
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Abb. 10. - Kladogramm, um die phylogenetisch-systematische Position von Hallensia zu veranschaulichen.
1 = Perissodactyla

Synapomorphien:
Funktionssystem Lokomotionsapparat:
a) Navicularfacette des Caput tali sattelförmig
b) Metacarpale I vollstàndig reduziert (Matthew, 1912 contra Marsh, 1876!)
c) Metatarsalia I und V bis auf Rudimente reduziert
d) Subunguli- bis Unguligradie (konvergent zu den Artiodactyla)
Funktionssystem GebiB:
e) Langgestrecktes Hypoconulid an M3

2 = Helaletidae (Hyrachyus)
Synapomorphien:
Funktionssytem GebiB:
a) Rippe im Vorderfeld der AuBenwand der oberen Molaren sehr kràftig bei fehlendem Mesostyl
b) Fïypoconulid an M3 sekundàr reduziert

3 = Equoidea
Synapomorphien:
Funktionssystem Schàdel:
a) Foramen opticum deutlich vom Foramen ethmoideum abgesetzt unmittelbar neben dem Foramen alare orale

(MacFadden, 1976)
b) Foramen ovale und Foramen lacerum fusioniert (MacFadden, 1976)

4 = Palaeotheriidae (sensu Franzen, 1989)
Synapomorphien :
Funktionssystem Lokomotionsapparat:
a) Metacarpale V vollstàndig reduziert (konvergent zu den spàteren Equidae ab Mesohippus)
b) Metacarpalia langer als Metatarsalia (Autapomorphie innerhalb der Equoidea; innerhalb der Perissodactyla

konvergent zu Baluchitherien, Brontotherien und Chalicotherien)
c) Caput tali verkiirzt (konvergent zu den Helaletidae und spàteren Equidae ab Merychippus).
Funktionssystem Wirbelsàule:
d) Halswirbelsàule lang relativ zur Brustwirbelsàule (konvergent zu den Indricotherien und Chalicotherien sowie

den spàteren Equiden ab Merychippus)
Funktionssystem GebiB:
e) Diastem zwischen I1 geschlossen (konvergent zu den Helaletidae und Equidae)
f) Mesostyl an den oberen Molaren (konvergent zu den spàteren Equidae ab Propachynolophus bzw. Orohippus)
g) Zunehmende Molarisierung der Prâmolaren (innerhalb der Equoidea konvergent zu den spàteren Equidae ab

Anchilophus bzw. Orohippus)

5 = Hallensia + Equidae
Synapomorphien:
Funktionssystem Lokomotionsapparat:
a) Crista ilica konkav (konvergent zu den Helaletidae)

6 = Hallensia

Synapomorphien :
Es fehlen Autapomorphien, aber auch sàmtliche Synapomorphien der Helaletidae, Palaeotheriidae und Equidae.

7 = Equidae
Synapomorphien :
Funktionssystem GebiB:
a) Sehr langes postcanines Diastem, verbunden mit einer deutlichen Einschnürung der Symphysenpartie des

Unterkiefers (Franzen, 1972)
b) Pràorbitaler Schàdel verlàngert sich phylogenetisch zunehmend im Verhâltnis zum postorbitalen Abschnitt
c) Zunehmend kràftige Para-, Meta- und Mesostyle (beginnend mit Orohippus bzw. Propalaeotherium; konver¬

gent zu den Palaeotheriidae)
Funktionssystem Lokomotionsapparat:
d) Crista ilica tief konkav eingesenkt (konvergent mit den Helaletidae)
e) Tuber coxae des Pelvis kammartig langgestreckt (konvergent mit den Helaletidae)
0 Zunehmende Verlàngerung der distalen Extremitàtenabschnitte

8 = Nordamerikanische Hyracotheriinae
Synapomorphien:
Funktionssystem Lokomotionsapparat:
a) Starke relative Verlàngerung der distalen Extremitàtenabschnitte, insbesondere der Autopodien (konvergent

zu manchen Tapiroidea, wie z.B. Colodon und Grangeria)
b) Zunehmende Reduktion des Metacarpale V, spâter auch der Metapodien II und IV
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beschrànke mich in der weiteren Diskussion auf die hier
allein interessierende Überfamilie der Equoidea (sensu
Radinsky, 1964; vgl. Schoch, 1989). Diese unterschei-
det sich von allen anderen Perissodactylen durch die
posteroventralwàrtige Verlagerung des Foramen opti-
cum unmittelbar neben das Foramen alare orale und die
Fusion des Foramen ovale mit dem Foramen lacerum
(MacFadden, 1976).
Dabei halte ich die Abtrennung einer eigenen Überfamilie
der Pachynolophoidea, wie sie neuerdings von Hooker
(1989) vorgenommen wird, weder für zwingend notwen-
dig noch für nützlich. Denn der Verlauf der Prametaco-
nulocrista ist plesiomorph, wàhrend die in diesem Zu-
sammenhang angeführte einzige Synapomorphie der an-
sonsten sehr heterogenen Gruppe, die zunehmende Lo-
phodontie dieses Merkmals (zusammen mit der Posthypo-
crista der oberen und des Postcristids der unteren Mola¬
ren), eine innerhalb der Perissodactylen ausgesprochen
hàufige und deshalb wohl auch in diesem Falie parallèle
Entwicklung darstellt. Für die Equoidea als Schwester-
gruppe seiner Pachynolophoidea aber vermag Hooker
(1989: Abb. 6.5, S. 93) überhaupt keine Synapomorphie
anzugeben. So ist es einmal mehr der Kladismus, der
formai die Einführung eines neuen Taxons erzwingt!
Innerhalb der Equoidea nehmen die Palaeotheriidae in-
sofern eine Sonderstellung ein, als sie offenbar schon
sehr früh einen eigenen Weg in ihrer Entwicklung ein-
geschlagen haben. Dafür spricht die bei ihnen anzutref-
fende Kombination aus sehr ursprünglichen und abgelei-
teten Merkmalen.
Zur ersten Merkmalsgruppe zâhlen vor allem ein relativ
kurzes postcanines Diastem sowie eine konvexe Crista
ilica mit einem einfachen Tuber coxae (Franzen, 1989),
zur zweiten die vollstàndige Reduktion des Metacarpale
V, das verkürzte Caput tali und der krâftige Mesostyl an
den oberen Molaren.
Die Equiden entwickeln demgegenüber schon frühzeitig,
beginnend mit Hyracotherium, ein ausgesprochen lang-
gestrecktes postcanines Diastem. Seine funktionelle Be-
deutung im Rahmen der Konstruktion des GebiBappara-
tes liegt in einer möglichst weiten raumlichen Trennung
der Frontzàhne (Incisiven und Caninen) von den Backen-
zàhnen (Pràmolaren und Molaren), wie es den unters-
chiedlichen Funktionen dieser GebiBpartien entspricht
(Franzen, 1972). Spàtestens mit Orohippus beziehung-
sweise Propalaeotherium bilden sich an den oberen
Molaren auch zunehmend krâftige Para-, Meta- und
Mesostyle.
Auch im Rahmen des Lokomotionsapparates entwickeln
die Equiden schon frühzeitig, beginnend mit Hyracothe¬
rium, ausgesprochene Spezialisierungen, und zwar hin-
sichtlich ihrer kursorialen Fàhigkeiten. In diesem Zusam-
menhang ist die zunehmende Verlàngerung insbesondere
der distalen Abschnitte der Extremitàten ebenso zu se-

hen, wie die konkave Einsenkung der Crista Uica und das
kammartig langgestreckte Tuber coxae.
Wàhrend durch die konkav eingesenkte Crista ilica der
Musculus longissimus dorsi direkt in die Gluteusmusku-
latur einstrahit, bietet das kammartig verlàngerte Tuber

coxae eine vergröBerte Ansatzflàche für den Musculus
tensor fasciae latae. Beides verbessert die Streek- bezie-
hungsweise Beugefunktion dieser Muskeln im Bereich
des Hüftgelenkes und damit den Antrieb bei vierbeiniger
Fortbewegung (Nickel et al., 1961: 300, 413; Starck,
1979: 524). Zusàtzlich wird diese Art der Fortbewegung
durch die Verlàngerung der distalen Extremitaten-
abschnitte ökonomischer (Matthew, 1926).
Die Palaeotheriidae (sensu Franzen, 1968, 1989) schla-
gen demgegenüber eine von den Equiden abweichende
Entwicklungsrichtung ein. Wie der Bau ihres Beckens
zeigt, ist diese offenbar nicht so sehr von schneller Fort¬
bewegung bestimmt. Was auffàllt, ist vielmehr die Tatsa-
che, daB bei ihnen, umgekehrt wie bei den Equiden, der
Metacarpus lànger wird als der Metatarsus. Hinzu
kommt eine betràchtliche Verlàngerung der Halswirbel-
sàule, die bei Palaeotherium magnum mehr als 100% der
Lànge der Brustwirbelsàule erreicht (Franzen, 1989:
104). Zusammen mit der bei den Palaeotheriidae phylo-
genetisch früh auftretenden KörpergröBenzunahme be-
deutet dies, daB diese beim Àsen höhere Blàtterstockwer-
ke erreichen konnten als die zur gleichen Zeit sehr viel
kleineren Equiden. Möglicherweise war es die Körper¬
gröBenzunahme, die zumindest bei Palaeotherium im
Gegensatz zu Plagiolophus eine frühzeitige Molarisie-
rung der Pràmolaren zwecks VergröBerung der Kauflà-
che zur Folge hatte. Infolgedessen wâre das postcanine
Diastem kurz geblieben. Mit dieser Deutung stimmt
überein, daB die relativ klein bleibenden Plagiolophen
ihre Pràmolaren kaum molarisiert und konvergent zu
den Equiden im spàteren Verlaufe ihrer Evolution auch
recht lange postcanine Diastemata entwickelt haben (vgl.
Franzen, 1972).
Wie ist nun vor diesem Hintergrund die phylogenetische
und damit auch die systematische Position von Hallensia
zu beurteilen?
Einerseits entspricht das relativ kurze postcanine Dia¬
stem einer plesiomorphen Situation. Dies gilt um so
mehr, wenn man bedenkt, daB bei Hallensia die Pràmo¬
laren noch wenig molarisiert sind, und das kurze postca-
nine Diastem noch weitgehend demjenigen von Phenaco-
dus gleicht (Franzen & Haubold, 1986: 46). Für einen
frühen Eigenweg in der Evolution von Hallensia spricht
auch die ausgepràgte Bunodontie verbunden mit schwa-
chen bis fehlenden Para-, Meso- und Metastylen. Eine
Eingliederung von Hallensia bei irgendeiner anderen
Überfamilie der Perissodactyla als den Equoidea ist je-
doch auf Grund der GebiBmorphologie und der Lage des
Foramen opticum ausgeschlossen.
Ein Zusammenhang mit den Palaeotheriidae auf Fami-
lienniveau kann ebenfalls ausgeschlossen werden. Denn
die beginnende konkave Einsenkung der Crista ilica muB
gegenüber den Palaeotherien als Apomorphie gewertet
werden. AuBerdem fehlt Hallensia die für jene Familie
typische Verlàngerung der Metacarpalia im Verhàltnis zu
den Metatarsalia.
Eine Einstufung bei den Equidae kommt andererseits
auch nicht in Frage. Dafür fehlt jegliche Verlàngerung
des postcaninen Diastems wie auch die kammartige



Hallensia aus Messel 199

Ausbildung des Tuber coxae. AuBerdem ist die Crista
ilica noch nicht in dem MaBe konkav eingesenkt, wie es
bereits bei Hyracotheriuin der Fall ist.
Am besten dürfte es daher sein, Hallensia weder bei den
Palaeotheriidae noch bei den Equidae einzugliedern,
sondern diese Gattung als Ergebnis einer eigenstàndigen
Entwicklung innerhalb der frühen Radiation der Equoi-
dea aufzufassen (incertae sedis).

Biostratigraphie und Palaoökologie

Bislang war Hallensia in Gestalt der Art H. matthesi nur
aus dem Mitteleozàn des Geiseltales bekannt. Dort ist
diese Art nicht selten (Franzen & Haubold, 1986).
Offensichtlich ist jener Biotop palaoökologisch anders
anzusprechen als die sumpfigen Randbereiche mit an-
schlieBendem Regenwald in der Umgebung des eozânen
Messelsees (Schaarschmidt, 1988: 48; Wilde, 1989:
128-129). Storch & Schaarschmidt (1988: 297) sowie
Wilde (1989: 100) schreiben dem mitteleozànen Geisel-
tal eine torfbildende Moorvegetation zu, beeinfluBt
durch aufsteigende salzhaltige Wasser und karbonatrei-
che Zuflüsse. Erfurt & FIaubold (1989: 157) denken
dagegegen auf Grund funktionsmorphologischer Be-
trachtungen an Artiodactylen eher an trockenere Stan-
dorte mit weichen Sandböden. Jedenfalls war die Über-
einstimmung zwischen den etwa gleichaltrigen Floren
des Geiseltales und von Messel bemerkenswert gering
(Wilde, 1989: 100). Dies dürfte sich auf die jeweilige
Zusammensetzung der Fauna ausgewirkt haben. Darauf
deutet auch das Beispiel der Urpferde hin, bei denen in
Messel das kleine, relativ grazile Propalaeotherium par-
vulum, in der etwa gleichaltrigen unteren Unterkohle des
Geiseltales hingegen das gröBere, plumper gebaute Pro¬
palaeotherium hassiacum zahlenmàBig weit überwiegt.
Eine taxonomische Differenzierung von Hallensia inner¬
halb des Geiseltalprofils war bislang nicht möglich. Auf
jeden Fall kommt der Art H. matthesi leitender Charak-

ter für das terrestrische Mitteleozàn Europas zu ( = Gei-
seltalium = MP 11-13; Franzen & Haubold, 1986,
1987). Mit dem hier erbrachten Nachweis von Hallensia
parisiensis als etwas ursprünglicher gebautem stammes-
geschichtlichem Vorlâufer aus dem oberen Untereozàn
(=Grauvium = MP 10; Godinot, 1987) bietet diese
Chronokline nunmehr eine weitere Möglichkeit, sàuge-
tierstratigraphische Kriterien für die Grenzziehung zwis¬
chen dem terrestrischen Unter- und Mitteleozàn Europas
heranzuziehen (vgl. Franzen, 1987).
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