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UBERSICHT

Die Ventral-Seite des Schidels der Paulchoffatiinae (Multituberculata, Unter-Kimmeridgium,
Portugal) wird erneut rekonstruiert. Einige bisher nicht bekannte Einzelheiten werden eingefiigt, wie die
Anwesenheit der Jugalia, der Bau des Palatinums und die Ausdehnung der Pterygoide. Die Stellung des
m2/ wird diskutiert. Kielanodon hopsoni, n. g., n. sp. wird errichtet, nachgewiesen durch die p3-5/. Von
Guimarotodon leiriensis wird die Mandibel mit Bezahnung bekannt gemacht. Neue Informationen iiber
die Milch-Bezahnung und den Zahn-Wechsel werden gleichfalls hinzugefiigt.

ABSTRACT

The ventral face of the Paulchoffatiinae skull (Multituberculata, Lower Kimmeridgian,
Portugal) is new reconstructed. Some details hitherto unknown are added, as the presence of jugals, the
structure of the palatine and the extension of the pterygoids. The situation of the m2/ is discussed.
Kielanodon hopsoni n. g., n. sp. is erected, known by its upper p3-5/. From Guimarotodon leiriensis
the mandible with its dentition is made known. New informations concerning the milk-dentition and the
replacement of teeth are also added.

RESUME

La face ventrale du crane des Paulchoffatiinae (Multituberculata, Kimméridgien inférieur,
Portugal) est I'objet d'une nouvelle reconstitution. Quelques précisions non connues jusqu'ici ont été
apportées, tel que la présence du jugal, la structure du palatin et I'extension du ptérygoide. La position
de la M2/ est discutée. Kielanodon hopsoni n. g., n. sp. est créé, basé sur P3-5/. La mandibule avec sa
dentition de Guimarotodon leiriensis est présentée. De nouvelles informations concernant la dentition de
lait et 1e remplacement des dents sont également données.

EINLEITUNG

In der Kenntnis des Schidel-Baus bei den Multituberculaten sind in den
vergangenen Jahren wesentliche Fortschritte vor allem anhand von Material aus der
Ober-Kreide der Gobi durch Kielan-Jaworowska erzielt worden. Sie haben dazu
gefiihrt, dass manche morphologische Einzelheit, die unlidngst noch umstritten oder
unbekannt war, heute als gesicherter Bestandteil im Bauplan dieser Tiere angesehen
werden kann. Diese an einer grossen Material-Menge und an postmortal nur wenig
beeinflussten Exemplaren erarbeiteten Ergebnisse kénnen mit entsprechender Vorsicht
auch fiir die viel schlechter erhaltenen Taxa aus dem Unter-Kimmeridgium der Grube
Guimarota bei Leiria in Portugal nutzbar gemacht werden. So ist es moglich, mit neu
aufgefundenen Exemplaren und im Vergleich mit den Formen aus der Gobi die
Ventral-Seite der Paulchoffatiidae neu zu interpretieren und gegeniiber der von G. Hahn
1969 gegebenen Darstellung zu verbessern. Andere neue Exemplare erweitern die
Kenntnis der Bezahnung in Hinblick auf den systematischen Spielraum ebenso wie in
Hinblick auf den Zahn-Wechsel und die Milch-Bezahnung. Alle diese neuen
Beobachtungen werden im folgenden dargestellt.
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Das neu beschriebene Material wird nach Abschluss der Bearbeitung der
Guimarota-Multituberculaten unter den Katalog-Nummern V.J. 455-155 bis V.J.
466-155 im Museu dos Servicos Geoldgicos in Lissabon / Portugal aufbewahrt.

Familie PAULCHOFFATIIDAE G. HAHN, 1969
UNTERFAMILIE PAULCHOFFATIINAE G. HAHN, 1971

Die Paulchoffatiinae umfassen die primitivsten zur Zeit bekannten
Multituberculata, von denen mehr als nur isolierte Zihne vorliegen. Ihr Schidel-Bau
wurde 1969 von G. Hahn dargestellt, soweit das damals bekannte Material es zuliess.
Inzwischen ist neues Material bekannt geworden, das eine Verbesserung der damaligen
Aussagen erlaubt. Auch ist es moglich, die Gattung Guimarotodon G. HAHN, 1969
nunmehr den Paulchoffatiinae zuzuweisen, da jetzt ein vollstindiger Unterkiefer von G.
leiriensis G. HAHN, 1969 vorliegt. Damit umfassen die Paulchoffatiinae nunmehr 3
Gattungen - Paulchoffattia KUHNE, 1961, Pseudobolodon G. HAHN, 1977 und
Guimarotodon -, wozu mehrere in ihrer Gattungs- und Art-Zugehdrigkeit uneindeutige
Schidel-Reste kommen, die jedoch fiir die Rekonstruktion des Schidels von
{iberragender Bedeutung sind. Im folgenden werden zunichst die neuen Beobachtungen
zum Schidel-Bau dargestellt, anschliessend wird Guimarotodon behandelt.

1. STELLUNG DER OBERKIEFER-MOLAREN UND BAU DER GAUMEN-REGION
(Taf. 1 Fig. 1-2 ; Abb. 1,4)

Als ein kennzeichnendes Merkmal der Paulchoffatiinae G. HAHN, 1971 wird
vom Autor neben der Anwesenheit von 5 Priamolaren im Oberkiefer und der gegeniiber
der Kiefer-Liangsachse wenig divergierenden Zahn-Reihe im Unterkiefer die Stellung
des m2/ angesehen, der im Vergleich mit dem m1/ nicht nach innen (linguat) versetzt ist,
sondern am Kiefer-Aussenrand steht (siehe Diagnose der Paulchoffatiinae in G. Hahn
1971 : 37, G. Hahn 1977 : 165 und G. & R. Hahn 1983 : 68). Diese Augsage beruht
auf Beobachtungen am Oberkiefer-Gebiss von Paulchoffatia delgadoi KUHNE, 1961
(siche G. Hahn 1969 : 22, Taf. 5 Fig. 20, Taf. 8 Fig. 25 ; Abb. 9). Danach ist die
7ahn-Reihe im Bereich der Molaren zwar etwas nach innen eingekriimmt, die Alveolen
des m?2/ sind jedoch nicht gegeniiber denen des m1/ nach innen versetzt ; sie stehen
vielmehr direkt hinter den Alveolen des m1/ am Aussenrand des Maxillare. Die
Versetzung des m2/ gegeniiber dem m1/ nach innen wird danach als ein wesentlicher
Schritt in der Evolution der Multituberculaten angesehen, der die Voraussetzung fiir die
deutliche Diagonal-Stellung der Unterkiefer-Zahnreihe bei allen jlingeren
Multituberculaten schafft und erstmals bei den Kuehneodontinae G. HAHN, 1971
nachweisbar ist. Die Paulchoffatiinae verkorpern somit den urspriinglichsten,
plesiomorphen Ausgangs-Zustand innerhalb der Multituberculata.

Dieser morphologische Befund mitsamt den daraus gezogenen Folgerungen
wird von Van Valen 1976 : 198 und vor allem von Clemens & Kielan-J aworowska
1979 : 138-139 angezweifelt. Die beiden zuletzt genannten Autoren fiihren aus :
"Hahn's hypothesis of molar evolution in multituberculates requires that in
Paulchoffatia the central grooves of M1-2/ received the labial rows of cusps of M/1-2.
The presumed lingual shift of M2/ would require basic modification of the occlusal
relationships of M2/2, with a shift of the central groove of M2/ to recieve the lingual
row of cusps of M/2". Sie fahren fort : "Should future discoveries validate Hahn's
reconstruction of the occlusal pattern of the paulchoffatiine dentition, we would argue
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that its difference from the occlusal pattern of all other multitubercultates ... would
clearly bar paulchoffatiines from the ancestry of any other multitubercultates”. Die
grosse Beudeutung, die hiermit der Occlusion, also dem Zusammenspiel der einzelnen
Zahn-Hocker im Oberkiefer und Unterkiefer zugesprochen wird, ist fiir Theria giiltig,
fiir die Paulchoffatiidae meiner Meinung nach jedoch nicht. Denn sowohl Paulchoffatia

delgadoi (siche G. Hahn 1977 : Abb. 1) als auch Kuehneodon simpsoni (siche G. Hahn
1977 : Abb. 4) zeigen auf denselben Zihnen der linken und rechten Zahn-Reihe in der
Anzahl, Grosse und Ausbildung der Hocker eine derartig grosse Variabilitit, wie sie bei
urspriinglichen Theria nicht zu finden ist. Weiterhin werden wihrend des Lebens der
Paulchoffatiidae simtliche Hokker - egal, wie sie angeordnet waren - friiher oder spiter
vollig abgeschliffen, bis von ihnen nichts mehr iibrig ist (siehe p2-5/ von Paulchoffatia

delgadoi, i3/ und p4/ von Kuehneodon simpsoni, p5/-m1/ von K. dryas und p2-3/

sowie m1/ von Henkelodon naias in G. Hahn 1977 : Abb. 1, 4, 5 und 10). Daraus
geht hervor, dass dem einzelnen Hocker bei den Paulchoffatiidae nicht die Bedeutun g
zukommt wie bei den Theria, dass vielmehr nur die Zahn-Oberfliche insgesamt fiir den
Kauvorgang massgebend war. In der Ausbildung der Occlusion verharrten die
Paulchoffatiidae auf einem sehr viel urspriinglicheren Zustand als die friihen Theria und
sind mit diesen nicht zu vergleichen. Damit kommt nach meiner Auffassung den von
Clemens & Kielan-Jaworowska 1979 oben ausgefiihrten Argumenten gegen eine
Verschiebung des m2/ nach innen nicht die grundlegende Beudeung zu, welche die
beiden Autoren ihnen beimessen.

Inzwischen sind aus der Grube Guimarota einige weitere Schidel-Reste
bekannt geworden, die neues Licht auf die Stellung des m2/ werfen. Leider sind bei
keinem Exemplar beide Molaren in siru erhalten ; zumindest vom m?2/ liegen stets nur
die Alveolen vor. Anhand des am besten iiberlieferten Exemplares, V.J. 455-155 soll
der Befund erldutert werden.

Ventral-Seite (Taf. 1, Fig. 1; Abb. 4)

Erhalten sind sdmtliche Alveolen der rechten Zahn-Reihe von ¢ bis m2/, ferner
Teile der Gaumen-Platte einmal im Bereich der vorderen Primolaren und sodann wieder
im Bereich der Molaren sowie schliesslich der Processus zygomaticus maxillaris (pzm).
Das Exemplar ist unverdriickt, die Linge des Maxillare von ¢ bis m2/ betréigt 14 mm.
Entsprechend der Anwesenheit von ¢, 5p und entsprechend der Stellung des m2/ muf}
es den Paulchoffatiinae zugeordnet werden, ohne dass Gattung und Art mit Sicherheit
festgelegt werden konnen.

Die Zahn-Reihe zeigt einen insgesamt schwach nach aussen gekriimmten
Verlauf. Die nur eine Alveole des ¢ unterscheidet sich durch ihre bedeutende Grosse
von denjenigen der folgenden Pridmolaren, die ebenso wie die Molaren alle
zweiwurzelig sind. ¢ und p1/ sind der Aussenwand des Maxillare stark genihert. Im
Bereich des p2/ verbreitert sich das Maxillare bereits nach aussen ; p3-4/ liegen nahe den
pzm. Auch die vordere Alveole des p5/ befindet sich noch im Bereich des Jochbogens,
wihrend die hintere Alveole dieses Zahnes schon wieder dahinter nahe am Aussenrand
des Maxillare liegt. Die hintere Alveole des p3/ sowie die beiden Alveolen des p4/ sind
aufgerissen, zwischen der vorderen und der hinteren Alveole des p5/ verlduft ein
Querbruch vom Jochbogen zur Gaumenplatte. Die Alveolen beider Molaren stehen dicht
hintereinander nahe an der Aussenkante des Maxillare, diejenigen des m2/ sind nicht
einwdrts versetzt ! Die Einwirtskriimmung der Zahn-Reihe im Bereich der Molaren ist
geringfiigig und fiihrt nicht zu einer deutlichen Versetzung des m2/ gegeniiber dem m1/.
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Die Einwirtskriimmung der Zahn-Reihe in ihrem hinteren Abschnitt ist bei V.J.
455-155 geringer als bei V.J. 110-155a (Paulchoffatia delgadoi, siche G. Hahn 1969 :
Taf. 8 Fig. 25), wo offenbar eine postmortale Verzerrung eingetreten ist. Die Stellung
beider Molaren bei den Paulchoffatiinae direkt hintereinander ist damit bestdtigt. Die
Alveolen von p5/-m2/ sind etwas grosser als die von p1-4/ und hohl, wohingegen die
der vorderen Primolaren und des ¢ mit Matrix oder Resten der Wurzeln gefiillt sind.

Die Gaumenplatte ist im Bereich von c-p2/ tief eingesenkt. Ihre vordere
Begrenzung folgt der Sutur zum Pridmaxillare ; auch der Hinterrand des Foramen
incisivum (fi) ist hier erkennbar. Die mediane Begrenzung folgt der Mittel-Linie des
Schidels, die hintere Begrenzung ist eine willkiirliche Bruch-Linie. Insgesamt gleicht
der Bau der Gaumenplatte in dieser Region den Verhiltnissen bei dem zahnlosen
Schidel-Fragment V.J. 111-155, das gleichfalls zu den Paulchoffatiinae gehort (siehe
G. Hahn 1969 : Taf. 7 Fig. 24 ; Abb. 10b). Der hintere erhaltene Anteil der
Gaumenplatte im Bereich p5/-m2/ ist weniger tief gegeniiber der Zahn-Reihe eingesenkt
als der vordere Anteil. Des #ussere Abschnitt der Sutur zwischen Maxillare und
Palatinum ist erhalten. Sie setzt linguat in Hohe der vorderen p5/-Alveole ein ; das
Foramen palatinum majus (fpa) ist als schlitzartige, mit Matrix gefiillte Offnung im
Bereich der Sutur erkennbar. Eine zweite, sehr kleine Offnung ist moglicherweise
zwischen fpa und dem m1/ vorhanden ; sie kann als ein Foramen palatinum minus (fpi)
gedeutet werden. Von fpa aus kriimmt sich die Sutur in gerundetem, in sich
gebuchtetem Bogen nach aussen und hinten ; im hinteren Abschnitt der Zahn-Reihe
verlduft sie dicht neben den Alveolen des m2/, um kurz dahinter den Aussenrand der
Gaumenplatte zu erreichen. Das Maxillare ist also im Bereich des m2/ sehr schmal und
endet zugespitzt unmittelbar hinter diesem Zahn. Innen, neben der hinteren Alveole des
m?2/ ist auf einem kurzen Abschnitt der Hinterrand der Gaumenplatte mit seiner
Begrenzung zu den inneren Choanen (ch) sichtbar. Die Begrenzungs-Linie verlduft von
hinten her zunéchst gerade nach vorn, um auf halber Lange des m2/ plotzlich nach innen
umzubiegen und in annihernd gerader Linie zur Mittel-Linie des Schédels zu ziehen.
Von dem Umbiegungs-Punkt aus erstreckt sich ein stumpfer Grat weiter gerade nach
vorn bis annihernd zur palato-maxillaren Sutur, an der er ausklingt ; sein nach innen
gerichteter Abhang ist sanft geneigt, sein nach aussen, gegen die Zahn-Reihe gerichteter
Abhang fillt steil ab. Der kleine erhaltene Abschnitt aus dem Bereich der Choanen ist
mit einer nicht mehr zu identifizierenden Knochenmasse gefiillt. In dem schmalen
Zwickel zwischen dem Endabschnitt des Maxillare aussen und den Choanen innen
eingeklemmt miissen Palatinum und Ectopterygoid aneinanderstossen. Die beide
Knochen trennende Sutur ist nicht eindeutig zu ermitteln. Jedoch ist, eingesenkt
zwischen zwei kurze Lings-Wiilste, hier eine kleine Eintiefung erkennbar, in der das
Foramen palatonasale sensu Kielan-Jaworowska 1971 bzw. das "lesser palatine
foramen" (fpi) sensu Kermack et alii 1981 liegen diirfte ; seine Oberflédche ist mit Matrix
verstopft. Der Processus zygomaticus maxillaris ist nicht auf voller Lange erhalten ; er
ist schlank und erstreckt sich bis neben m1/ nach hinten ; er wird von einem Querbruch
durchzogen. Er gleicht weitgehend dem pzm von Paulchoffatia delgadoi (siehe G. Hahn
1969 : Taf. 6 Fig. 21).

Dorsal-Seite (Taf. 1, Fig. 2 ; Abb. 1)

Die Dorsal-Seite der Gaumenplatte ist im Zentrum annihernd eben, um sodann
gegen die Aussenwand steil aufzusteigen. Vorn neben dem ¢ befindet sich, der
Zahn-Reihe geniihert, eine tiefe Einsenkung im Boden des Maxillare, bei der es sich um
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die rechte Nasolacrimal-Grube (fon) handeln diirfte. Sie ist viel grosser als bei
Morganucodon (siehe Kermack er alii 1981 : Abb. 13), befindet sich aber in dhnlicher
Position wie bei dieser Gattung. Von ihr aus erstreckt sich ein Langsbruch gerade nach
hinten iiber die Gaumenplatte. Eine zweite Einsenkung in den Boden des Maxillare ist
dicht an der Aussenwand an der Wurzel des Jochbogens zu erkennen. Hierbei handelt
es sich um den Sulcus sphenopalatinus (ssp). Auf der Aussenseite neben ihm liegen die
beiden Infraorbital-Foramina (fio/1-2). Hinter dem ssp bricht der Knochen steil ab. In
dieser Region hatte das jetzt weitgehend zerstorte Lacrimale (la) seinen Platz. Jedoch
sind die vordere, dussere und hintere Bregrenzungs-Linie dieses Knochens erkennbar.
Die vordere Bregrenzung folgte dem Hinterrand des ssp. Im vorderen dusseren Winkel,
an der Basis des Jochbogens, befindet sich eine jetzt mit Kunststoff gefiillte
Ausbuchtung. Dariiber ist die die Basis des Foramen maxillare (fm) erkennbar. Die von
dort zu fio/1-2 fithrenden Kanéle sind mit Sediment verstopft. Dahinter verlduft die
Sutur zwischen Lacrimale und Processus zygomaticus maxillaris annidhernd gerade nach
hinten ; ein Processus zygomaticus lacrimalis fehlt. Weiter hinten folgt die dussere
Begrenzungs-Linie des Lacrimale anndhernd der Aussenwand der Orbita ; etwa iiber
ml/ biegt sie sodann in spitzem Winkel nach innen und vorn zuriick, ohne das
Palatinum zu beriihren. Insgesamt entsteht der Eindruck eines relativ langen, annihernd
dreieckigen Lacrimales, dessen spitzer Winkel nach hinten zeigt.

In geringem Abstand hinter dem Hinterrand des Lacrimale, zu diesem parallel
verlaufend, ist eine weitere Sutur-Linie erkennbar ; im Bereich des m2/ biegt sie nach
hinten um, um nahe am Aussenrand der Knochenplatte weiterzulaufen. Hierbei handelt
es sich, wie der Befund auf der Ventral-Seite zeigt, um die Sutur zwischen Maxillare
und Palatinum. Auf dieser Sutur, nahe am inneren Bruchrand, befindet sich ein mit
kleinen Quarz-Kornern verstopftes Foramen, das fpa. Kurz davor, im Bereich des
Maxillare, durch eine schmale Knochen-Aufwolbung vom fpa getrennt, ist ein zweites
Foramen deutlich erkennbar. Er ist ein Foramen palatinum minus (fpi) und fiihrt
wahrscheinlich zu einem kleinen, bei der Beschreibung der Ventral-Seite genannten
Foramen. Vom fpa zieht eine deutlich eingemuldete Rinne nach hinten aussen, bei der
es sich um den "greater palatinal groove" (spm) sensu Kermack et alii 1981 : Abb.
46B, 50 handeln diirfte. Im Gegensatz zu Morganucodon liegt diese Rinne bei den
Multituberculaten nicht im Boden des Palatinums, sondern sie folgt der
palatin-maxillaren Sutur noch im Bereich des Maxillare.

Dementsprechend wird die den Gaumen-Bereich nach aussen begrenzende,
vertikal gestellte Orbital-Platte vor dieser Rinne nicht vom Palatinum, sondern vom
Maxillare gebildet. Insgesamt sind die Verhéltnisse in der hier beschriebenen Region bei
V.J. 455-155 #hnlich wie bei Morganucodon (siehe Kermack er alii 1981 : 53-58) mit
dem einen Unterschied, dass Lacrimale und Palatinum nicht miteinander in Kontakt
treten und der "greater palatinal groove" statt im Palatinum im Maxillare verlduft. Die
Jugal-Facette auf der Innenseite des Proc. zyg. max. (pzm) ist bei V.J. 455-155 nur
undeutlich erkennbar und wird anhand besser erhaltenen Materials gesondert
beschrieben (siehe : 163).

Auf der Aussenseite der vorliegenden Knochenplatte sind 2 ldngliche
Infraorbital-Foraminal (fio/1, fio/2) vorhanden. Das vordere, grossere fio/1 befindet
sich neben den Alveolen des p2/3, das hintere, kleinere fio/2 an der Wurzel des
Jochbogens neben den Alveolen des p3/ ; die Verhiltnisse sind damit dhnlich wie bei
Pseudobolodon oreas (siehe G. Hahn 1985 : Taf. 2 Fig. 1-2). Vor den
Infraorbital-Foramina ist eine Beschédigung in der Knochen-Oberfliche sichtbar. Im
Bereich der Orbita sind keine Foramina erhalten, da der Knochen sogleich iiber der
Basis abgebrochen ist.
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Abb. 1. - Paulchoffatiinae gen. et sp. indet. - Gaumenplatte in
Dorsal-Ansicht (nach V.J. 455-155, vgl. Taf. 1 Fig. 2). -

Erklirung der Abkiirzungen in Tab. 1. - Lusitanien
(Unter-Kimmeridgium) ; Kohlen-Grube Guimarota bei Leiria,
Portugal.

2. DER JOCHBOGEN UND DAS JUGALE
(Taf. 1 Fig. 3-4, Taf. 2 Fig. 2, Taf. 3 Fig. 2-3 ; Abb. 4)

Als Besonderheit im Schiidel-Bau der Multituberculaten galt bisher das Fehlen
des Jugale. Der Jochbogen erschien nur aus dem Processus zygomaticus maxillaris
(pzm, Proc. zyg. max.) und dem Processus zygomaticus squamosi (pzs, Proc. zyg.
squam.) zu bestehen. Zwar schliesst Simpson 1937 : 744 die Anwesenheit eines Jugale
am Schidel von Ptilodus montanus DOUGLASS, 1908 nicht vollig aus, er hilt die
Anwesenheit eines solchen Knochens aber fiir unwahrscheinlich und bildet ihn nicht ab.
Er schreibt : "It is still conceivable that there was also a small jugal ..., and it is tempting
so to identify a small element that lies loose in the matrix near the zygoma in American
Museum No. 35490, but this is so doubtful that is seems unwarranted to introduce it
into the restoration”. Die Revision dieses von Simpson bearbeiteten Materials durch
Hopson (personl. Mitteilung) hat nun ergeben, dass tatsichlich ein Jugale im Jochbogen
von Prilodus vorhanden ist ; auch bei den Multituberculata-Taxa aus der Ober-Kreide
der Gobi konnte es durch Hopson & Kielan-Jaworowska nachgewiesen werden.
Daraufhin stand zu erwarten, dass auch die jurassischen Multituberculaten iiber diesen
Knochen verfiigen wiirden, und eine Sichtung der Paulchoffatiidae durch Hopson und
den Verfasser hat diese Erwartung bestitigt. Der Bau des Jochbogens und des J ugales
bei den Paulchoffatiidae wird hier beschrieben.

Material

Das Jugale ist in situ bei keinem Exemplar erhalten, vielmehr ist stets nur die
Inserations-Fliche dieses Knochens am Processus zygomaticus maxillaris vorhanden.
Folgende Exemplare sind fiir die Untersuchung herangezogen worden :

1. V.J. 399-155, Holotypus von Kuehneodon dryas G. HAHN, 1977 (Taf. 2, Fig. 2)
Der vordere Teil dieses Schidels mit der Bezahnung ist in G. Hahn 1977: 170-172,
Taf. 2, Fig. 4 ; Abb. 5-6, 7b dargestellt worden. Der hintere Teil umfasst den



162

vorderen und den hinteren Bereich des Jochbogens (beide isoliert voneinander
vorliegend) sowie die zerbrochene Ohr-Region. Der Proc. zyg. max. der linken
Seite liegt abgetrennt in Dorsal-Ansicht vor ; er weist 2 Querbriiche auf ; ein
weiteres, wahrscheinlich zugehériges Stiick ist abgebrochen und liegt mitten auf
dem zerstorten hinteren Schidel-Teil. Der Proc. zyg. squam. der rechten Seite liegt
in Ventral-Ansicht vor und ist fast vollstindig erhalten, wie seine distale Zuspitzung
erkennen 1Bt Auf der Aussenseite weist der Knochen neben der Fossa glenoidalis
eine Beschddigung auf. Insgesamt handelt es sich um den am vollstéindigsten
erhaltenen Jochbogen aller Paulchoffatiidae.

2. V.J. 397-155, Holotypus von Pseudobolodon oreas G. HAHN, 1977.
Bezahnung und Erhaltung sind in G. Hahn 1977 : 166-168, Taf. 1, Fig. 1a-b ; Abb.
2 dargestellt worden ; die Infraorbital-Foramina sind in G. Hahn 1985 - 8, Taf. 2,
Fig. 1 beschrieben. Vom Jochbogen ist der proximale Anteil des Proc. Zyg. max.
erhalten, der die Auflage-Fliche des Jugale erkennen 16t

3. V.J. 456-155, ? Pseudobolodon sp. (Taf. 3, Fig. 3).
Es handelt sich um einen in 4 Teile zerbrochenen linken Oberkiefer, bei dem wieder
der proximale Bereich des Proc. zyg. max. mit der Auflage-Fliche des Jugale
erhalten ist. Die zum Teil isoliert vorliegenden Zihne (i1/-p5/) sind stark abgekaut ; ¢
und p1/ sind tricuspid, der p3/ ist tetracuspid. Der Schidel-Rest kann damit zu
Pseudobolodon gehbren.

4. V.J. 457-155, ? Pseudobolodon sp. (Taf. 3, Fig. 2).
Dieses in 2 Teile zerfallenen Bruchstiick eines linken Maxillare zeigt den proximalen
Bereich des Proc. zyg. max. mit der Auflage-Fliche des Jugale sowie 3 Primolaren,
wahrscheinlich p3-5/. Der p3/ hat nur 2 Hocker, p4-5/ tragen jeweils 2 vollig
abgeschliffene Hocker-Reihen. Die beiden Infraorbital-Foramina sind von
annéhernd gleicher Grosse. Aufgrund der Anwesenheit von 2 Hocker-Reihen auf
p4/ kann das Schidel-Fragment zu Pseudobolodon gehéren.

5. V.J. 458-155, ? Pseudobolodon sp. (Taf. 1, Fig. 3).
Es ist ein Bruchstiick eines rechten Maxillare mit dem proximalen Anteil des Proc.
zyg. max. und p2-4/. Die Auflage-Flidche des Jugale ist nur undeutlich erkennbar,
jedoch ist das Exemplar wegen des sehr gut erhaltenen Foramen maxillare von
Bedeutung. Der p2/ trigt 4 Hocker, p3/ 312 Hocker, p4/ hat 2 abgekaute
Hocker-Reihen, weshalb auch dieses Exemplar wahrscheinlich zu Pseudobolodon
gehort.

6. V.J.459-155, Paulchoffatiidae gen. et sp. indet. (Taf. 1, Fig. 4).
Erhalten ist ein Teil des linken Squamosum mit dem proximalen Abschnitt des Proc.
zyg. squam. und der Fossa glenoidalis. Die nihere systematische Stellung dieses
zahnlosen Fragments kann nicht ermittelt werden.

Der Jochbogen der Paulchoffatiidae ist relativ zart gebaut verglichen mit dem
anderer Multituberculaten. Der Proc. zyg. max. ist ein langer, gerade nach hinten
gerichteter Knochen-Stab (siehe Taf. 2, Fig. 2 und G. Hahn 1985 : Taf. 2, Fig. 1, Taf.
3, Fig. 3-4), weniger plump gebaut als von Clemens & Kielan-Jaworowska 1979 :
Abb. 6-5D dargestellt und von G. Hahn 1985 : Abb. 5 iibernommen. Er ist linger als
der Proc. zyg. squam. und bei keinem Exemplar auf volle Linge erhalten. Sein
Querschnitt ist hoch und schmal ; auf seiner Innenseite ist er ausgefurcht zur Aufnahme
des Jugale. Am Beginn des Jochbogens, im vorderen Rand der Orbita, befindet sich das
grole Foramen maxillare (fm, siehe Taf. 1, Fig. 3), nach dem Befund an V.J. 111-155
im Lacrimale gelegen (siehe G. Hahn 1969 : Abb. 10a, dort irrtiimlich als Foramen
lacrimale, fl, bezeichnet). Bei V.J. 458-155 sind Suturen nicht iiberliefert. Das sehr viel
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kleinere Foramen lacrimale muss oberhalb des F. maxillare erwartet werden ; es ist bei
keinem der untersuchten Exemplare erhalten. Der Kontakt-Bereich zwischen dem Proc.
zyg. max. und dem Proc. zyg. squam. ist bei dem ersten stets abgebrochen, bei einem
der letzten, V.J. 399-155 jedoch weitgehend erhalten (siehe Taf. 2, Fig. 2). Die
Kontakt-Fldche zwischen diesen beiden Processi ist lang ; sie verlduft schrig von vorn
oben nach hinten unten. Die Oberkante des Proc. zyg. squam. ist in Seitenansicht
annihernd gerade; die Unterkante ist wie bei Ectypodus und Stygimys (siehe G. Hahn
1985 : Abb. 7-8) neben der Fossa glenoidalis leicht nach unten vorgezogen (Taf. 2,
Fig. 2). Auch der Proc. zyg. squam. ist hoher als breit. Die Innenseite trigt einen an der
Fossa glenoidalis ansetzenden Grat, der sich nach vorn verschmélert und dort endet, wo
der Proc. zyg. max. beginnt (Taf. 1, Fig. 4).

Das Jugale ist bei keinem Exemplar in situ erhalten ; es ist nur durch seine
Inserations-Fliche auf der Innenseite des Proc. zyg. max. bekannt. Diese
Inserations-Fliche beginnt zugespitzt weit vorn anndhernd am Vorderrand der Orbita
nahe am Oberrand des Proc. zyg. max. (Taf. 2, Fig. 2 ; Taf. 3, Fig. 2-3). Schnell
verbreitert sie sich nach unten, um sodann fast die gesamte Innenseite des Proc. zyg.
max. gleichbleidend breit zu bedecken. Ihre genaue Ausdehnung nach hinten ist
unbekannt. Wahrscheinlich reicht sie bis zum Beginn des Proc. zyg. squam. Auf diesen
setzt sie sich nicht mehr fort. Denn der von ihr beanspruchte Platz wird dort von dem
oben erwihnten Grat auf der Innenseite dieses Knochenfortsatzes eingenommen. Das
Jugale ist danach ein sehr diinner, ldnglicher Knochenstab, der auf der Innenseite des
Proc. zyg. max. liegt und mit diesem nicht fest verbunden ist. Von der Aussenseite des
Jochbogens ist er nicht sichtbar, wahrscheinlich auch nicht von dorsal und ventral, weil
er sich vollig in die flache eingemuldete Facette des Proc. zyg. max. schmiegt.

Fiir den Aufbau des Jochbogens ist das Jugale nicht mehr nétig, da Proc. zyg.
max. und Proc. zyg. squam. fest ineinander gefiigt und miteinander verbunden sind.
Jedoch ist der Reduktions-Zustand des Jugale bei den Multituberculaten nicht so weit
fortgeschritten wie bei den Monotremata, wo Tachyglossus diesen Knochen vollig
verloren hat, widhrend bei Ornithorhynchus wahrscheinlich ein kleiner Vorsprung an
der Oberkante des Proc. zyg. max. als Rest vorhanden ist (siehe Kuhn 1971 : 137-138
und Starck 1979 : Abb. 290a). Der Reduktions-Vorgang ist bei Ornithorhynchus auf
anderem Weg vonstatten gegangen als bei den Multituberculaten. Wihrend bei diesen
eine ldngliche Knochenlamelle auf der Innenseite des Proc. zyg. max. iibrig bleibt, ist
es bei Ornithorhynchus ein kurzer, von der Aussenseite her sichtbarer Vorsprung kurz
vor der Sutur zwischen Proc. zyg. max. und Proc. zyg. squam. Damit wird
wahrscheinlich, dass die Reduktion des Jugale bei beiden Ordnungen unabhingig
voneinander eingetreten ist und zu den dargestellten unterschiedlichen Ergebnissen
gefiihrt hat.

3. DIE SCHADEL-BASIS
(Taf. 4 Fig. 3 ; Abb. 2-3)

Im Jahre 1981 beschrieb G. Hahn die Schidel-Basis von Pseudobolodon oreas
G. Hahn 1977. Dabei wurde die Ventral-Ansicht der Sphenoid-Region so interpretiert,
dass die seitlichen Bereiche mit der Fossa scaphoidea (fos) jederseits als Teile der
Pterygoide, der zentrale Bereich jederseits des Vomers aber als Basisphenoid-Platte
angesehen wurde (siehe G. Hahn 1981 : Abb. 1b). Diese Interpretation wurde von
Hopson (personl. Mitteilung) angezweifelt. Er deutet die dicht vor dem Foramen
caroticum (fc) jederseits sichtbaren, grubigen Eintiefungen (siehe G. Hahn 1981 : Taf.
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1, Fig. 1a ; Abb. 1a) als Reste einer Sutur-Linie und kommt zu dem Schluss, dass fast
der gesamte Bereich des Basisphenoids vor den F. carotica von einer Knochenplatte
liberdeckt wurde, die jederseits den Vomer beriihrt hat. Diese Deutung kann jetzt
anhand eines weiteren Schidel-Restes, V.J. 460-155, bestétigt werden. Damit wird eine
Neuinterpretation der Schédel-Basis bei den Paulchoffatiidae notig.

Material

1. Schidel-Rest V.J. 443-155, Pseudobolodon oreas G. HAHN, 1977.
Wie von G. Hahn 1981 beschrieben ; revidierte Abb. 2.

2. Schidel-Rest V.J. 460-155, Pseudobolodon oreas G. HAHN, 1977 (Taf. 4 Fig. 3 ;
Abb. 3).
Vorhanden ist der fast vollstidndige, allerdings stark verdriickte Schidel mit i2/ und
pl-5/; das rechte Petrosum mit dem benachbarten Proc. zyg. squam. und einem Teil
der Schédel-Basis ist abgerissen und liegt isoliert vor.

Abb. 2. - Pseudobolodon oreas G. HAHN, 1977. - Schidel-Fragment V.J. 443-155. - Sphenoid-Region
in Ventral-Ansicht, abgedndert nach G. Hahn 1981 : Abb. 1a durch Einfiigung der Sutur zwischen
Basisphenoid und Pterygoide. - Erklirung der Abkiirzungen in Tab. 1. - Lusitanien
(Unter-Kimmeridgium) ; Kohlen-Grube Guimarota bei Leiria, Portugal.
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Von der Schidel-Basis ist die rechte Hilfte des Basisphenoids (bs) mit dem F.
caroticum, der rechten Fossa scaphoidea und Teilen der oben genannten, das
Basisphenoid iiberdeckenden Knochenplatte erhalten. Diese ziemlich dicke
Knochenplatte erstreckt sich von der Fossa scaphoidea nach innen iiber das
Basisphenoid und bedeckt es bis kurz vor das F. caroticum. Weiter vorn ist ein Teil
dieser Knochenplatte abgebrochen und das Basisphenoid liegt frei. Dass es sich
tatsichlich um diesen Knochen handelt, geht aus der Seitenansicht eindeutig hervor.
Unmittelbar vor dem F. caroticum sind von der iiberdeckenden Knochenplatte 2 kleine
Teile abgesplittert, die jetzt isoliert auf dem Basisphenoid liegen. Der seitliche Kontakt
zur Fossa scaphoidea zeigt an, dass diese und die das Basisphenoid iiberdeckende
Knochenplatte derselben Herkunft sind, da sie ohne Unterbrechung ineinander
iibergehen. Es kann sich dabei nur um das Pterygoid (pt) handeln. Die Diskussion
dieses Befundes wird bei der Rekonstruktion des Schidels in Ventral-Ansicht (S.
169-170) gegeben.

Abb. 3. - Pseudobolodon oreas G. HAHN, 1977. - Rechtes Promontorium und Teil der Schédel-Basis ;
Pterygoid gepunktet (nach V.J. 460-155, vgl. Taf. 4 Fig. 3). - Erkldrung der Abkiirzungen in Tab.
1. - Lusitanien (Unter-Kimmeridgium) ; Kohlen-Grube Guimarota bei Leiria, Portugal.

4. REKONSTRUKTION DES SCHADELS IN VENTRAL-ANSICHT
(Abb. 4 ; Tab. 1)

In G. Hahn 1969 : Abb. 15 wurde der Versuch unternommen, den Schédel von
Paulchoffatia delgadoi in Ventral-Ansicht nach dem damals vorliegenden Material zu
rekonstruieren. Durch die nunmehr bekannten neuen Schidel-Reste ist eine
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Verbesserung und Prizisierung der damals gegebenen Rekonstruktion an mehreren
Stellen moglich. Auch liegen jetzt - abgesehen von Ptilodus und Taeniolabis - moderne
Rekonstruktionen von 4 anderen Multituberculaten-Schideln vor, die zur Diskussion
herangezogen werden konnen. Es handelt sich dabei um die aus der Ober-Kreide der
Gobi stammenden Formen Kamptobaatar kuczynskii KIELAN-J AWOROWSKA,
1970, Sloanbaatar mirabilis KIELAN-JAWOROWSKA, 1970, Chulsanbaatar

vulgaris. KIELAN-JAWOROWSKA, 1974 und Nemegtbaatar gobiensis KIELAN-
JAWOROWSKA, 1974 ; die beiden ersten sind in Kielan-Jaworowska 1971 : Abb. 4
und 9 dargestellt, die beiden anderen in Kielan-Jaworowska er alii 1986 : Abb. 6 und
20c. Ausserdem steht zum Vergleich die Rekonstruktion des Schidels von
Morganucodon aus der Ober-Trias zur Verfiigung (siehe Kermack et alii 1981 : Abb.
98) sowie derjenige von Sinoconodon aus dem Lias (siehe Crompton & Sun 1985 :
Abb. 1), bei dem allerdings die Ventral-Seite nur in groben Ziigen bekannt ist.

Die in Abb. 4 gegebene Schidel-Rekonstruktion bezieht sich auf einen Vertreter
der Paulchoffatiinae - Paulchoffatia oder Pseudobolodon . Das geht hervor aus der
langen Schnauzen-Region, der Anwesenheit von Incisiv-Foramina, der Anwesenheit
von 5 Pramolaren und der Stellung des m2/ am Aussenrand des Maxillare direkt hinter
ml/. Bei den Kuehneodontinae ist - soweit bekannt - die Schnauze kiirzer (siche G.
Hahn 1978c : Abb. 6a-b bzw. Clemens & Kielan-Jaworowska 1979 : Abb. 6-6E-F),
Incisiv-Foramina fehlen, die Anzahl der Backenzihne ist bereits reduziert (¢ bzw. p1/
konnen fehlen), und der m2/ ist gegeniiber dem m1/ nach innen versetzt. Die vorgelegte
Rekonstruktion richtet sich im Bau des Pridmaxillare (pm) nach V.J. 111-155,
Paulchoffatiinae gen. et sp. indet. (siche G. Hahn 1969 : Taf. 7, Fig. 24 ; Abb. 10b, =
? Paulchoffatia delgadoi), im Bau des Maxillare (mx) nach V.J. 455-155,
Paulchoffatiinae gen. et sp. indet. (siehe : Taf. 1, Fig. 1), im Bau des Jochbogens nach
V.J. 399-155, Kuehneodon dryas (siehe : Taf. 2, Fig. 2) und im Bau der
Sphenoid-Region nach V.J. 443-155, Pseudobolodon oreas (siche Abb. 2 bzw. G.
Hahn 1981 : Taf. 1, Fig. 1a). Auf die Darstellung der Ohr-Region wird bis zur
Bearbeitung der nunmehr vorliegenden neuen Petrosa verzichtet.

Die sich nach V.J. 455-155 ergebende Schidel-Linge liegt bei 30 mm, zeigt also
einen dhnlichen Wert wie das in G. Hahn 1969 : Abb. 15b zugrunde gelegte Material.
Von den 4 Gattungen aus der Ober-Kreide der Gobi sind 3 kleiner, eine ist grosser :
Kamptobaatar, Sloanbaatar und Chulsanbaatar haben eine Schidel-Linge von nur et wa
20 mm, wohingegen der Schidel von Nemegtbaatar et wa 40 mm lang ist. Die
Schnauzen-Region der Paulchoffatiinae ist ldnger als bei allen iibrigen
Multituberculaten, ein zweifellos plesiomorph zu bewertendes Merkmal, das mit der
grossten bei dieser Tiergruppe bekannten Zahn-Zahl gekoppelt ist. Die Sutur zwischen
Primaxillare und Maxillare greift zwischen den beiden Zahn-Reihen kriftig nach vorn
vor und folgt dabei stellenweise dem Rand der Incisiv-Foramina (fi). Diese sind ovoid
im Umriss und relativ gross ; sie liegen neben i3/. Der Bau der vorderen
Schnauzen-Region - Verlauf der praemaxillar-maxillaren Sutur, Grosse, Form und Lage
der fi - entspricht damit bei den Paulchoffatiinae viel eher den Verhiltnissen bei
Morganucodon als bei den jiingeren Multituberculaten. Bei allen 4 Gattungen aus der
Gobi sind die Incisiv-Foramina [= palatine fissure sensu Kielan-Jaworowska] kleiner
und mehr gerundet, die praemaxillar-maxillare Sutur greift weniger kriftig nach vorn
vor ; ausserdem ist bei ihnen allen der i3/ nach innen auf die Gaumen-Fliche versetzt.
Bei Ptilodus hingegen sind die fi stark vergrossert ; bei Taeniolabis sind sie linger als
bei den Paulchoffatiinae, sonst aber dhnlich gebaut. Es kann davon ausgegangen
werden, dass der Verlauf der praemaxillar-maxillaren Sutur sowie Grosse und Lage von
fi bei den Paulchoffatiinae ebenso wie bei Morganucodon als plesiomorph zu bewerten
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sind und dass von dieser Grundlage aus die modernen Multituberculaten sich in
unterschiedliche Richtungen entwickelt haben. Das véllige Fehlen der fi bei
Kuehneodon dryas stellt wahrscheinlich bereits eine friilhe Autapomorphie und kein
urspriingliches Verhalten dar.

Abb. 4. - Paulchoffatiinae gen. et sp. indet. - Rekonstruktion der Ventral-Seite des Schidels ; die
Ohr-Region und die Hinterhaupts-Region sind nicht dargestellt. Darstellung der Gaumen-Region
nach V.J. 455-155 (vgl. Taf. 1 Fig. 1). - Erkldrung der Abkirzungen in Tab. 1. - Lusitanien
(Unter-Kimmeridgium) ; Kohlen-Grube Guimarota bei Leiria, Portugal.

Die Gaumen-Fldche hinter dem Primaxillare wird unterteilt durch die
palato-maxillare Sutur. Diese - 1969 bei den Paulchoffatiidae noch unbekannt - setzt
unmittelbar hinter dem m2/ ein und verlduft dicht neben dem Innenrand dieses Zahnes
nach vorn. Neben dem Hinterrand des m1/ biegt sie in gewelltem Lauf nach vorn innen,
kriimmt sich sodann in ihrem weiteren Verlauf etwas zuriick, um das Foramen
palatinum majus (fpa) buchtartig einzufassen, und zieht von dort, nicht weiter
verfolgbar, weiter nach vorn. Das kleine fpa liegt, umrandet von der geschilderten
Sutur, damit wieder in ganz dhnlicher Lage wie bei Morganucodon, wo allerdings die
buchtartige Umfassung durch die Sutur noch deutlicher entwickelt ist. Bei
Kamptobaatar und bei Chulsanbaatar liegen dhnlich kleine fpa gleichfalls auf oder in
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enger Nachbarschaft zur palato-maxillaren Sutur, sind jedoch nicht wie bei den
Paulchoffatiinae und Morganucodon buchtartig von ihr umschlossen. Bei
Nemegtbaatar, Sloanbaatar und Ptilodus sind sie durch grosse hintere Gaumen-Liicken
ersetzt [= palatal vacuities sensu Kielan-Jaworowska], die zumeist als ein Paar léngliche
Offnungen, bei Sloanbaatar aber als 2 Paar lingliche Offnungen ausgebildet sind. Sie
befinden sich entweder nur auf dem Maxillare oder greifen von dort auf das Palatinum
liber.

Kleine Palatinal-Foramen (fpi) finden sich bei den jiingeren Multituberculaten in
einem oder in mehreren Paaren auf dem Palatinum. Ein grosseres, schlitzartig
spezialisiertes derartiges Foramen [= palatonasal notch sensu Kielan-Jaworowska] liegt
bei Kamptobaatar, Nememgtbaatar und Chulsanbaatar auf der palato-maxillaren Sutur
zwischen m2/ und dem Rand der inneren Choanen. Bei den Paulchoffatiidae und bei
Morganucodon tritt nur ein Paar kleiner Palatinal-Foramina auf, und zwar in Form einer
kleinen, von Knochenaufwolbungen eingefassten Offnung jederseits in der Position des

"palatinal notch". Bei diesem diirfte es sich also um ein abgewandeltes fpi im Sinne von
Morganucodon handeln. Wieder dhneln in diesem Merkmal die Paulchoffatiinae mehr
Morganucodon als ihren jiingeren Verwandten. Wahrscheinlich ist ein zweites kleines
Paar von fpi bei den Paulchoffatiinae neben den Alveolen des m1/ kurz vor der
palato-maxillaren Sutur vorhanden, also in aussergewohnlicher Lage auf dem Maxillare.
Dafiir spricht die eindeutige Anwesenheit von 2 eng benachbarten Foramina in diesem
Bereich auf der Dorsal-Seite der Gaumenplatte bei V.J. 455-155 (siche Abb. 1). Die
Palatina erstrecken sich bei den Multituberculaten aus der Ober-Kreide der Gobi bis
etwa zur Vorderkante des m1/ nach vorn. Bei Ptilodus sind sie 1dnger und bis neben p5/
ausgedehnt. Bis mindestens neben p5/ reichen sie auch bei den Paulchoffatiinae.
Allerdings ist ihre Begrenzung im Median-Bereich noch unbekannt.

Der Rand der inneren Choanen liegt wie bei allen jiingeren Multituberculaten und
auch bei Morganucodon zwischen den letzen Molaren; sein exakter Verlauf ist bei den
Paulchoffatiinae bisher nur teilweise, ndmlich in der dusseren Region, bekannt. Von der
Stelle aus, wo dieser Rand nahe am m?2/ nach hinten umbiegt, zieht bei den
Paulchoffatiinae jederseits ein schwacher Grat iiber das Palatinum nach vorn bis zur
palato-maxillaren Sutur. Er wird bei anderen Multituberculaten nicht beschrieben und
fehlt auch bei Morganucodon . Die Sutur zwischen Palatinum und Ectopterygoid ist
nicht erhalten.

Die Zahn-Reihe der Paulchoffatiinae unterscheidet sich von derjenigen aller
jlingeren Multituberculaten durch das Fehlen eines Diasthemas im Bereich der Incisivi
und die grosse Zahn-Zahl ; die Zahn-Formel des Oberkiefers lautet 3.1.5.2. Die
Zahn-Reihen divergieren von vorn bis in den Bereich des Proc. zyg. max. schwach
nach aussen, um sich weiter hinten etwas kriftiger wieder einwérts zu kriimmen. Damit
unterscheiden sie sich in ihrem Verlauf sehr deutlich von denen der
Oberkreide-Multituberculaten aus der Gobi, bei denen die Backenzihne 2 gerade,
parallel zueinander stehende Reihen bilden. Eine dhnliche Kriimmung der Zahn-Reihen
wie bei den Paulchoffatiinae zeigt jedoch Ptilodus. Der m2/ steht, wie auf S. 157-159
eingehend diskutiert ist, direkt hinter m1/ und ist diesem gegeniiber nicht nach innen
versetzt.

Der Jochbogen setzt bei den Paulchoffatiinae neben den p3-4/ an ; p5/ liegt,
zumindest mit seiner hinteren Wurzel, schon wieder dahinter. Der Proc. zyg. max. ist
schlank und in gleichmissigem Bogen nach hinten gekriimmt. Der Kontakt zum Proc.
zyg. squam. liegt in Hohe des m2/. Unter den jiingeren Multituberculaten zeigen
Ptilodus und Sloanbaatar einen dhnlich schlanken und gekriimmten Proc. zyg. max.,
withrend er bei Kamptobaatar und vor allem bei Chulsanbaatar sehr viel plumper






































































































