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1. Einleitung: Die mio-
zänen Menschenaffen in 
„Evolution. Ein kritisches 
Lehrbuch“
Zu den miozänen Menschenaffen wie Sivapi-
thecus (Titel-Abb. ) gehören fossilen Funde von 
Großaffen aus dem Miozän, das man auf 23 bis 
5 MrJ (Millionen radiometrische Jahre) datiert. 
Häufig werden sie als Vorfahren der heutigen 
Menschenaffen (Gibbons, Orang-Utans, Go-
rillas, Schimpansen) und des Menschen disku-
tiert. Doch welche Standpunkte zu diesen fos-
silen Funden vertreten eigentlich die Autoren 
des evolutionskritischen Werkes „Evolution. Ein 
kritisches Lehrbuch“ aus Sicht einer biblischen 
Schöpfungslehre?

Im Jahr 2013 stellten Hartwig-Scherer und 
Brandt im Grundlagenwerk Evolution: Ein kri-
tisches Lehrbuch die evolutionäre Herkunft der 
Menschenaffen und des Menschen in der For-
schergemeinschaft als äußerst umstrittenen und 
sich ständig wandelnden Wissenschaftszweig mit 
kaum gesicherten Erkenntnissen dar (ebd., 277, 
279). Die spannende Frage etwa ein Jahrzehnt 
später lautet, ob dieser Stand der Forschung 
auch generell noch seine Gültigkeit behalten hat.

Sergio Almécija und Kollegen vom American 
Museum of Natural History haben es sich 2021 in 
einer neuen Studie in der Fachzeitschrift Science 
zur Aufgabe gesetzt, den aktuellen Forschungs-
stand zur Evolution von Menschen und Men-
schenaffen zusammenzustellen. Ihre Ergebnisse 
sowie weitere Studien zeigen, wie es – entge-
gen den gängigen Darstellungen in Schulbü-
chern und populären Medien – tatsächlich um 
den Forschungsstand der vermeintlichen men-
schenaffenartigen Vorfahren des Menschen be-
stellt ist.

„Totales Chaos“
Unklare Abstammungsverhältnisse bei Menschenaffen und Menschen

Neue Überblicksstudien über die mutmaßlichen fossilen Vorfahren der Menschen-
affen und des Menschen erhärten die Zweifel an einer evolutionär gut belegten 
Evolutionsgeschichte von Menschenaffen und Menschen. 

Benjamin Scholl (2022)

Abb. 1  Eine Darstellung der systematischen Beziehungen der heutigen Menschenaffenartigen (Hominoidea). Die Hominidae (Menschenaffen) werden auch 
als Große Menschenaffen in der Abgrenzung zu den verschiedenen Gattungen der Hylobatidae, d. h. den Gibbons bzw. Kleinen Menschenaffen, bezeichnet. Der 
Begriff Hominini* wird im englischsprachigen Raum zum Teil anders verwendet als im deutschen Sprachraum. Im vorliegenden Artikel wird er als die gemein-
same Gruppe von Mensch (Homo, hier Charles Darwin) und Schimpanse (Pan) gebraucht. Sind explizit nur die Vorfahren des Menschen ohne die des Schimpan-
sen gemeint, wird in dieser Arbeit der mehr informelle Begriff Homininen* verwendet.1 (Eigene Darstellung nach: Wikimedia: Fred the Oyster, CC BY-SA 4.0)

Abb. 2  Kontrovers diskutierte 
phylogenetische* Positionen 
der miozänen Menschen-
affen im Stammbaum. Die 
Punkte zeigen an, welche 
phylogenetischen Positionen 
für die einzelnen Gattungen 
diskutiert werden (teilweise 
bis zu vier verschiedene Posi-
tionen). Abkürzungen: 
An Ankarapithecus
D Dryopithecus
G Graecopithecus („Ourano-
pithecus“);
K Kenyapithecus
Mo Morotopithecus
Pi Pierolapithecus
O Otavipithecus
Op Oreopithecus
Or Orrorin
S Sivapitheciden
Sa Sahelanthropus. (Hartwig-
ScHerer & BranDt 2013, 277, 
280)
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2.1  Zwei gegensätzliche Denk-
schulen der Paläoanthropologie
Bereits Charles Darwin schlug vor, dass der 
evolutive Übergang zur Zweibeinigkeit mit 
Änderungen bei anderen Merkmalen einher-
ging: Die Hände wären frei geworden zur Her-
stellung von Werkzeugen sowie deren Benut-
zung. Daher wurden nun keine großen Eckzäh-
ne mehr benötigt, was schließlich zur Mensch-
werdung führte (Almécija et al. 2021). Aller-
dings sind die Reihenfolge und damit auch die 
Kausalzusammenhänge der jeweils postulierten 
Entwicklungsschritte bis heute heiß umstritten 
(vgl. Hartwig-Scherer 2011, SOM). 

Es gibt in der Paläoanthropologie bis heu-
te ganz verschiedene Erklärungsmodelle und 
Denkansätze, wie die vorliegenden Fossilien 
im Rahmen einer Evolutionsgeschichte zu in-
terpretieren sind. Auch über die Vorstellungen 
des letzten gemeinsamen Vorfahren (LCA = 
Last Common Ancestor) von Menschen und 
Schimpansen2 konkurrieren zwei inkompati-
ble Denkschulen miteinander (Almécija et al. 
2021).

Die erste Sichtweise ist ein „Top-down-
Ansatz“, weil man von den heute lebenden Af-
rikanischen Menschenaffen und vor allem den 
Schimpansen3 als „lebenden Fossilien“ ausgeht. 

Daher will man ausgehend von deren heutigen 
Körperbauplänen den letzten gemeinsamen 
Vorfahren (LCA) in der Zurückschau rekon-
struieren (ebd.). Das würde dann heißen, dass 
sich die Zweibeinigkeit des Menschen aus dem 
Knöchelgang schimpansenähnlicher Vorfahren 
entwickelt hätte. Allerdings ist der Top-Down-
Ansatz doch ziemlich spekulativ, da man nicht 
sicher weiß, welche der heutigen Merkma-
le bei Schimpansen ursprünglich und welche 
modern (abgeleitet) sind. Außerdem könnte 
es auch bei Gorillas und Schimpansen paralle-
le Entwicklungen gegeben haben. Almécija et 
al. (2021; vgl. auch Wood & Harrison 2011) 
stehen dem Top-Down-Ansatz daher kritisch 
gegenüber: „Die derzeitigen Erkenntnisse deu-
ten darauf hin, dass die Homininen* in Afrika 
aus miozänen Affenvorfahren entstanden sind, 
die mit keiner anderen lebenden Art vergleich-
bar sind.“ Auch Peter Andrews (2020) meint: 
„Es ist jedoch ein Fehler, sich vorzustellen, dass 
der LCA einem Schimpansen ähnelte“. Wenn 
diese Aussagen wirklich stimmen, dann sollte 
man aus der Ähnlichkeit von Schimpansen und 
Menschen besser überhaupt keine gemeinsame 
Evolutionsgeschichte ableiten, weil man nie 
weiß, welche Gemeinsamkeiten eine gemeinsa-
me Entwicklungsgeschichte widerspiegeln und 
welche nicht.

2. Unterschiedliche  Ansätze der Paläo anthropologie

Eine Überblicksstudie von almécija und Kollegen 
aus dem Jahr 2021 in der Wissenschaftszeitschrift 
 Science fasst den Forschungsstand der evolutio-
nären Einordnung der fossilen Menschenaffen 
zusammen. 

Dabei zeigt sich, dass die Herkunft der Men-
schenaffen und des Menschen nach wie vor un-
geklärt bleibt und durch neue Fossilfunde noch 
unübersichtlicher geworden ist. Über die Einord-
nung der miozänen Menschenaffen gibt es bisher 
keinen Konsens, weil viele kontroverse Sichtweisen 
und auch entgegengesetzte Denkschulen in der 
Paläoanthropologie existieren. Aber auch die blo-
ße Datengrundlage erschwert die Deutungen: Es 
gibt oft nur sehr fragmentarische Fossilfunde mit 
evolutionär nicht widerspruchsfrei aufzulösenden 
Merkmalsmosaiken, die zur Annahme häufiger 
paralleler Evolutionsereignisse (Konvergenzen) 
zwingen. Des Weiteren erschweren empirisch un-
klare funktionsmorphologische* Zusammenhänge 
sowie das Fehlen lebender Analogien begründete 
Schlussfolgerungen über die Lebensweise ausgestor-

bener Großaffen und Menschen. Obwohl man die 
aktuellen Daten alternativ gut aus der Perspektive 
getrennt geschaffener Grundtypen* deuten kann, 
wird medial oft das Bild einer in sich stimmigen und 
wissenschaftlich anerkannten Evolutionsgeschichte 
von Menschenaffen und Menschen vermittelt. Nach 
den Autoren um almécija (2021) stellt das „Erzählen“ 
hypothetischer „Geschichten“ im Rahmen der evo-
lutionären Menschwerdung (anstelle des klaren 
Benennens unklarer Daten) ein Grundproblem in der 
Paläoanthropologie dar.

In Wirklichkeit besteht also gar kein wissen-
schaftlicher Konsens über die Reihenfolge der 
Merkmalsänderungen, die in einer postulierten 
Evolutionsgeschichte von fossilen Menschenaffen 
zu heutigen Menschenaffen und Menschen stattge-
funden haben müssten. Ebenso besteht Unklarheit 
über die Ursachen der Veränderungen. Die Arbeit von 
almécija et al. (2021) und andere neuere Studien zeigen 
deutlich: Bis heute besteht ein „totales Chaos“ bei der 
vermuteten evolutionären Entstehungsgeschichte 
von Menschenaffen und Menschen.

kompakt

Mit einem  Stern* 
versehene Begriffe 
werden im Glossar 
(Seite 27) erklärt.
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Wenn die Homininen aus Affenvorfah-
ren entstanden sein sollen, die keiner 
heute lebenden Art gleichen, weckt 
dies Zweifel am Darwin‘schen Ähnlich-
keitsargument.

Nach der zweiten Sichtweise, dem „Bottom-
up-Ansatz“, versucht man weiter unten im 
vermuteten evolutionären Stammbaum – also 
auf der Ebene alter Fossilien –, den LCA zu 
rekonstruieren. Trotz ihrer Bevorzugung die-
ses Modells beklagen Almécija et al. (2021) die 
Schwierigkeiten des „äußerst unvollständigen“ 
sowie „fragmentarischen“ Fossilberichtes. Ein 
weiteres Problem dieses Ansatzes ist, dass immer 
weltanschauliche Vorannahmen einfließen, zu 
welcher Zeit und an welchem Ort sich welches 
Fossil hinsichtlich welcher konkreten Merkma-
le als Modell für den LCA eignen könnte. So 
stellt Andrews (2020) beim Bottom-up-An-
satz außerdem die Frage, ob man die früheren 
miozänen Menschenaffen oder späteren Ho-
mininen als Ausgangspunkt der LCA-Rekon-
struktionen nehmen sollte. Die Interpretation 
basierend auf den Homininen (wie z.B. Ardipi-
thecus) hat nach Andrews (2020) aber „keinen 
klaren Konsens über die Merkmale des LCAs 
ergeben“. Daher bevorzugt er die Analyse der 
36 bekannten Arten der miozänen Menschen-
affen als Modelle des LCAs. Dennoch konsta-
tiert Andrews (2020): „Es gibt keine Beweise 
dafür, dass eine dieser 36 Spezies der Vorfahr der 
lebenden Affen oder Menschen war“.

„Es gibt keine Beweise dafür, dass 
eine dieser 36 Arten [von miozänen 
Affen] der Vorfahr der lebenden  Affen 
oder Menschen war.“

Weitere Meinungsverschiedenheiten über 
die Fossilien resultieren Almécija et al. (2021) 
zufolge daraus, dass die Fossilien häufig „ein 
Mosaik aus primitiven und abgeleiteten Merk-
malen darstellen, was wahrscheinlich an einer 
parallelen Evolution (d. h. Homoplasie) liegt.“ 
Mit Homoplasie* meinen die Autoren ei-
ne unabhängige Evolution, die zum falschen 
Eindruck von Homologie* führt, also sehr 
ähnliche Merkmale, die eine gemeinsame evo-
lutionäre Abstammung nur vortäuschen.4 Dies 
bezeichnet man auch als Homoplasie-Problem 
der Evolutionsmodelle. Homoplasien bzw. 
Konvergenzen erschweren die Rekonstruk-
tion einer postulierten Evolutionsgeschichte, 
weil sie dem eigentlichen Hauptargument der 
Darwin‘schen Evolutionstheorie – dass Ähn-
lichkeit für gemeinsame Abstammung spricht 
– diametral entgegenlaufen. Sie treten aber 
nicht nur in evolutionären Rekonstruktionen 
der Geschichte des Menschen, sondern generell 
sehr häufig in Stammbaumrekonstruktionen 
auf (vgl. Junker 2014; 2016; Scholl 2022c). 

Bei Wood & Harrison (2011) zeigt sich das 
Ringen mit diesen beiden Ansätzen deutlich. 
Einerseits halten sie den LCA für mehr schim-
pansenähnlich; andererseits vermuten sie aber, 
dass die heutigen Menschenaffen und Men-
schen hochspezialisierte Produkte eines reich-
haltigen Aufspaltungsprozesses (Radiation*) 
gewesen seien. Angebliche Merkmale mensch-
licher Zweibeinigkeit wie Beckenanatomie, 
körpernahe Lage des Oberschenkelknochens, 
Lage des Hinterhauptlochs, Kopfhaltung und 
Gesichtslänge könnten Wood & Harrison 
(2011) zufolge auch als ursprüngliche Merk-
male von Affen betrachtet werden. Dies liegt 
daran, dass diese auch bei vierfüßigen Gibbons 
und sogar Tieraffen auftreten. Außerdem gibt es 
in diesen Merkmalen auch Überschneidungen 

Abb. 3  Fundorte miozäner 
Menschenaffen vor ca. 23 
bis 5,3 MrJ (z. T. werden 
mehrere nahe Fundorte 
zusammenfasst) und heutige 
Verbreitung des Menschen 
(Homo sapiens) und der 
Großen Menschenaffen 
Schimpanse (Pan), Gorilla und 
Orang-Utan (Pongo). Über 
Stammbaumrekonstruktionen 
der vielen miozänen Men-
schenaffen besteht kein 
Konsens. (Eigene Darstellung 
nach: Wikimedia: Jordan 
Engel, CC BY-SA 4.0; almécija et 
al. 2021, Fig. 1 – wobei sich die 
heutige Verbreitung beider 
Quellen v. a. in Südostasien 
unterscheidet)
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bei Zwergschimpansen und den (umstrittenen) 
Homininen Sahelanthropus und Ardipithecus. Da-
her unterscheide sich der LCA laut Wood & 
Harrison (2011) anatomisch und vermutlich 
auch im Verhalten deutlich von heute leben-
den Menschenaffen (und Menschen). Da sich 
die beiden Autoren aber auch der Problematik 
vielfältiger Homoplasien* bei Fossilien sehr 
bewusst sind, ergibt sich die logische Schluss-
folgerung, dass die Rekonstruktion des LCAs 
letztlich im spekulativen Bereich verbleiben 
muss (s. o.).

Im Grunde müsste Almécija und Kollegen 
(2021) zufolge ein solide begründetes Evolu-
tionsmodell der Menschenaffen und des Men-
schen sowohl heutige Merkmale (Top-down) 
als auch die jeweiligen Fossilien (Bottom-up) 
miteinander vereinen – also beide Modelle in 
Übereinstimmung miteinander bringen. Dies 
ist aber nach Almécija et al. (2021) bisher nicht 
gelungen und „bleibt der Kern des Problems 
der menschlichen Ursprünge.“ Daher ist es 
auch logisch, dass es nicht nur zwischen den 
beiden Ansätzen, sondern auch innerhalb der-
selben viele widersprüchliche Evolutionshypo-
thesen gibt, wie die Autoren schreiben: „Es be-
steht kein Konsens über die phylogenetische* 
Stellung der vielfältigen und weit verbreiteten 
miozänen Menschenaffen“.

„Es besteht kein Konsens über die 
phylogenetische Stellung der vielfäl-
tigen und weit verbreiteten miozä-
nen Menschenaffen“.

2.2  Sind Schimpansen näher mit Go-
rillas oder mit Menschen verwandt?

Als ein konkretes Beispiel für die Herausforde-
rung einer widerspruchsfreien Evolutionsge-
schichte der Menschenaffen und des Menschen 
stellt sich die Frage, mit wem denn Schimpansen 
eigentlich näher verwandt sind: mit Gorillas oder 
mit Menschen? Hier zeigt sich wie in vielen an-
deren Fällen, dass Morphologie* und Moleku-
largenetik in verschiedene Richtungen weisen, 
und daher evolutionär das Postulieren unter-
schiedlicher Homoplasien notwendig machen.5 

Almécija et al. (2021) weisen darauf hin, dass 
bis in die 1980er-Jahre die Beziehungen zwi-
schen Schimpansen, Gorillas und Menschen 
noch kontrovers diskutiert wurden. Aus Sicht der 
Morphologie (Körperbau) war man ursprüng-
lich der Meinung gewesen, dass Gorillas und 
Schimpansen eine gemeinsame Gruppe bilden, 
die sich vom Menschen abgrenzen lässt (s. u.; vgl. 
Anhang Tab. 2).6 Darwin und sein Gefolgsmann 
Thomas Huxley (1863) kamen aufgrund der 
morphologischen Unterschiedlichkeit zwischen 
Menschenaffen und Menschen jedenfalls zu 
dem Schluss, den Menschen als von den Men-
schenaffen unabhängige Familie zu betrachten 
(nach Almécija et al. 2021).7 Andere Koryphäen 
der Vergleichenden Anatomie und Paläoonto-
logie wie zum Beispiel Georges Cuvier oder 
Richard Owen im 19. Jahrhundert gingen sogar 
davon aus, „dass die ‚Einzigartigkeit‘ des Men-
schen seine Einordnung in eine eigene Ordnung 
rechtfertige“ (nach Almécija et al. 2021).8 Auch 
heutigen Paläoanthropologen sind die körper-
lichen Unterschiede zwischen Menschen und 
Menschenaffen durchaus bewusst: „Es gibt ei-
ne beeindruckende Anzahl von Unterschieden 
zwischen der Morphologie von Schimpansen/
Bonobos und modernen Menschen“ (Wood & 
Harrison 2011 und genauso Macchiarelli et 
al. 2020). Auch Almécija et al. (2021) nennen 
folgende einzigartige Kriterien des Menschen9: 
„Der moderne Mensch ist jedoch ein extremer 
Ausreißer, was die verzögerte Reifung, die En-
zephalisierung [relative Gehirngröße], die fort-
geschrittene Kognition und die manuelle Ge-
schicklichkeit angeht, die schließlich zu symbo-
lischer Sprache und Technologie führten“ (vgl. 
auch Scholl [2018] zu verhaltensbiologischen 
Unterschieden). Andrews (2020) formuliert 
sehr pointiert: „[…] es gibt so gut wie keine 
morphologischen Merkmale, die ausschließlich 
Schimpansen und Menschen [und keine ande-
ren fossilen Menschenaffen] gemeinsam haben. 
Die Beweise für eine gemeinsame Abstammung 
beruhen ausschließlich auf DNA-Beweisen 
mit Divergenzdaten [Trennungszeitpunkt] von 
9–5 Mio. Jahren […], aber mit einer möglichen 
Spanne von bis zu 4 Millionen Jahren aufgrund 
von Variationen in der Divergenz in verschie-
denen Teilen des Genoms“.10 Nach Andrews 
(2020) sind also ausschließlich DNA-Vergleiche 
als Verwandtschaftsbelege entscheidend; diese 
weisen jedoch je nach Bereich auf eine ganz 
unterschiedliche Trennungsdauer hin. Dies gilt 
insbesondere für das Y-Chromosom. Hughes et 
al. (2010) schreiben in Nature sogar, dass beim Y-
Chromosom über 30 % Unterschied zwischen 
Mensch und Schimpanse besteht, was man mit 
einem Trennungszeitraum von über 300 Mio. rJ 
statt nur ca. 6 MrJ vergleichen kann (vgl. Binder 
2010).11

Im zwanzigsten Jahrhundert argumentier-
te man dann wie bereits angeführt vor allem 

Abb. 4  Vergleichende Ana-
tomen von Weltruhm wie 
Georges cuvier (1769–1832), 
Sir Richard Owen (1804–1892) 
und Thomas Huxley (1825–
1895) erkannten die morpho-
logische Unterschiedlichkeit 
von Menschenaffen und 
Menschen an. Sie kamen 
nicht auf die Idee, Schimpan-
se und Mensch derselben 
Familie zuzuordnen – wie es 
aktueller Konsens ist, oder 
gar zur gleichen Gattung, 
wie manche Wissenschaftler 
oder Tierschutzaktivisten 
diskutieren (vgl. cOllarD & 
wOOD 2015; nakOt 2020).
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aufgrund von molekulargenetischen Verfahren12 
für eine gemeinsame Gruppe von Schimpansen 
und Menschen. Man spricht also der Mole-
kulargenetik und nicht Morphologie oder 
Verhaltensbiologie die stärkste Aussagekraft zu 
und hält daher den Menschen und nicht den 
Gorilla für den nächsten lebenden Verwandten 
des Schimpansen. Dabei geht man meist von 
einer prozentual hohen genetischen Überein-
stimmung von ca. 98,5 % zwischen Schimpan-
se und Mensch aus (siehe aber unten). Dabei 
gibt es aber drei Probleme, die zwar moleku-
largenetisch nicht hinreichend für eine engere 
Verwandtschaft von Gorilla und Schimpanse 
sind, aber doch Fragen aufwerfen: Erstens ist 
diese Einteilung nach Scally et al. (2012) vom 
Standpunkt des Schimpansen (anders als vom 
Standpunkt des Menschen) aus nicht ganz so 
eindeutig: Der Schimpanse teilt 1,81 % der un-
tersuchten genetischen Übereinstimmungen 
mit dem Menschen – exakt genau so viel wie 
auch der Gorilla mit dem Schimpansen teilt 

(vgl. Anhang Tab. 1). Zweitens haben Schimpan-
se, Gorilla und Orang-Utan alle 48 Chromoso-
men und der Mensch besitzt nur 46. Dies ist an 
sich kein Ausschlusskriterium einer gemeinsa-
men Abstammung und wird evolutionär mit-
tels Fusionsereignissen erklärt. Doch Terborg 
(2017) kritisierte diese Deutung unter anderem 
aufgrund eines mehrfach funktionalen Gens an 
der angeblichen Fusionsstelle im menschlichen 
Chromosom Nr. 2. Und drittens existiert nach 
Terborg (2019) ein deutlich größerer geneti-
scher Unterschied zwischen Schimpanse und 
Mensch als gemeinhin publiziert wird: Näm-
lich 5 bis 16 %, wenn man auch sogenannte In-
dels13 sowie Duplikationen (nicht eins zu eins 
vergleichbare Sequenzbereiche) miteinbezieht. 
Würde man solch detaillierte Vergleiche auch 
beim Gorilla im Vergleich zu Schimpanse und 
Mensch durchführen, ließe sich eindeutiger 
klären, wo tatsächlich die größten genetischen 
Verwandtschaften bestehen. Hier besteht offen-
sichtlich noch Forschungsbedarf.14

3.1  Die Einordnung der miozänen 
Menschenaffen

Gegenüber den drei heutigen Gattungen von 
Großen Menschenaffen ist fossil eine viel grö-
ßere Anzahl an Menschenaffen bekannt. An-
drews (2020, Tab. 1) zählt ca. 30 ausgestorbene 
Gattungen aus dem Miozän auf. Diese liegen 
aber häufig nur fragmentarisch vor, wie in An-
hang Tab. 3 ersichtlich wird. 

„Trotz intensiver Studien sind viele 
Aspekte der Evolutionsgeschichte 
von Menschenaffen und Menschen 
(Hominidae) noch nicht gut verstan-
den.“

Kelsey D. Pugh (2022), die sich nach ihrer 
Dissertation nun auch in einem Überblicksarti-
kel mit der Vielfalt der miozänen Menschenaf-
fen beschäftigt hat, schreibt über die Probleme 
aus der evolutionären Perspektive: „Trotz inten-
siver Studien sind viele Aspekte der Evolutions-
geschichte von Menschenaffen und Menschen 
(Hominidae) noch nicht gut verstanden. Ins-
besondere die phylogenetischen Beziehungen 
vieler fossiler Taxa sind nach wie vor unzurei-
chend geklärt.“ 

Besonders gravierend treten die Proble-
me der Stammbaumrekonstruktionen zutage, 
wenn man die Merkmale des Körperskeletts 
und des Schädels sowie des Gebisses15 getrennt 

untersucht (vgl. auch Hartwig-Scherer 2011, 
SOM). Dieses Phänomen wird auch in der um-
fassenden cladistischen Analyse der miozänen 
Menschenaffen von Pugh (2022, Suppl. Tab. 
7) sichtbar. Die genannte Analyse enthält 358 
quantifizierte Merkmale (179 pro Geschlecht) 
und füllt damit eine große Lücke in quantita-
tiven phylogenetischen Analysen in Bezug auf 
die miozänen Affen. Die Ergebnisse der Analyse 
nach Pugh (2022, Fig. 5) sind in Abbildung 5 
dargestellt. In der Gruppe der miozänen Men-
schenaffen widersprechen sich die aus Körper-
skelett- bzw. Schädelmerkmalen resultierenden 
Stammbaumrekonstruktionen massiv. 

Es fällt außerdem auf, dass bis auf Oreopithe-
cus bambolii (Abb. 5, rote Linie) und Sivapithecus 
sivalensis (Abb. 5, orange Linie) kein anderer un-
tersuchter miozäner Affe hinsichtlich der Merk-
male des Körperskeletts überhaupt zu den Gro-
ßen Menschenaffen gerechnet werden würde. 
Solche Probleme treten sogar innerhalb meh-
rerer Gattungen der miozänen Menschenaffen 
auf (vgl. Anhang Tab. 4). Diese Befunde stellen 
die Vorstellung massiv in Frage, dass die Evolu-
tionsgeschichte der Menschenaffen rekonstru-
ierbar oder gar gut belegt sei. Auch Almécija 
et al. (2021) stellen fest, dass „phylogenetische 
Signale“ von Körperskelett und Schädel in 
verschiedene Richtungen weisen können, und 
dass beide Körperbereiche bei miozänen Men-
schenaffen davon betroffen sind: „In der Tat ha-
ben mehrere Studien ergeben, dass Homoplasie 
beide anatomische Bereiche in ähnlicher Weise 
betrifft“.  

3. Die fossilen miozänen Menschenaffen
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Die Körperskelettmerkmale schließen 
alle untersuchten miozänen Affen 
außer Oreopithecus und Sivapithecus 
sivalensis von den Großen Menschen-
affen aus.

Noch chaotischer wird dieses Bild, wenn 
man 13 verschiedene cladistische Analysen von 
Pugh (2022) hinsichtlich der Frage vergleicht, 
wo in Bezug auf die heutigen Menschenaffen 
die miozänen Fossilfunde einzuordnen sind 
(s. u. Tab. 1). Von 27 miozänen Menschenaffen-
Arten sind nur zwei in ihrer evolutionären Ein-
ordnung völlig eindeutig: Hispanopithecus crusa-
fonti, Anoiapithecus brevirostris und Lufengpithecus 
hudienensis lassen sich klar vor der Abspaltung 
der Orang-Utans einordnen. Dennoch be-
schreibt Pugh (2022) im Fließtext Anoiapithe-
cus, Pierolapithecus, Dryopithecus, Hispanopithecus 
und Rudapithecus als typische Stammarten der 
Großen Menschenaffen – was aber den meisten 
bisherigen cladistischen Analysen ihrer Kolle-
gen widerspricht, wie sie selbst angibt.

Auch Almécija et al. (2021, Fig. 3) haben ei-
ne Abbildung erstellt, die ihrer Meinung nach 
die Verwandtschaftsbeziehungen der miozä-
nen Menschenaffen angibt, die aber auf keinen 
quantitativen Analysen basiert. In Abbildung 6 
(s. u.) wird deutlich, dass die Autoren lediglich 
grobe Gruppenzugehörigkeiten verwendet ha-
ben, ohne die konkreten Beziehungen inner-
halb dieser Gruppen anzugeben. Auch sonst ha-
ben sie sich mit Verwandtschaftsverhältnissen zu 

heutigen Menschenaffen sehr zurückgehalten 
und lediglich Nakalipithecus als Verwandten der 
Gorillas angegeben (vgl. Pugh 2022), sowie die 
fossile Gruppe der Ponginae als Verwandte der 
Orang-Utans einsortiert. 

In Abbildung 6 fällt auf, dass es auch bei 
Almécija et al. (2021) eine Reihe von Gat-
tungen gibt, deren Einordnung umstritten ist 
(hellblaue, graue und rote Gattungen). Bei den 
braun markierten Gattungen ist die Zuordnung 
sogar völlig unklar – nämlich bei Oreopithecus, 
Otavipithecus und Chororapithecus. 

3.2. Oreopithecus mit völlig unklarer 
Einordnung
Oreopithecus hat aufgrund vieler mutmaßlich 
menschenähnlicher Merkmale eine große me-
diale Aufmerksamkeit erfahren. Almécija et al. 
(2021) schreiben über Oreopithecus, der ca. 7 
MrJ alt ist und aus Italien stammt, dass er ein 
„Beispiel für widersprüchliche phylogeneti-
sche [stammesgeschichtliche] und funktiona-
le Signale“ darstellt. Er wird als zugehörig zu 
den Homininen, der Stammgruppe* der Gro-
ßen Menschenaffen, den Menschenaffenar-
tigen oder sogar den Meerkatzenverwandten 
bzw. den Nyanzapithecinen aus der Gruppe der 
Proconsulidae diskutiert (Almécija et al. 2021; 
vgl. Brandt 1999; Pugh 2022). Almécija et al. 
(2021) sprechen sich aufgrund neuerer Studi-
en für eine Zuordnung von Oreopithecus zu den 
ursprünglichen Großen Menschenaffen aus. Sie 

Abb. 5   PugH (2022, Fig. 5) 
hat hunderte Merkmale 
untersucht, um damit 
die Verwandtschaftsver-
hältnisse der miozänen 
Affen zu erhellen. Allerdings 
unterscheiden sich die 
Cladogramme deutlich, 
wenn man einerseits die 
Merkmale des Körperskeletts 
(links) und andererseits die 
Merkmale der Zähne und 
des Schädels zugrunde legt 
(rechts). Die farbigen Linien 
auf der linken Seite zeigen 
Abweichungen des Körper-
skeletts von den Zahn- und 
Schädelmerkmalen. (Eigene 
Darstellung basierend auf 
PugH 2022, Fig. 5)
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sehen am Körperskelett eine alternative (also 
konvergente) Form der Orthogradie (einer auf-
gerichteten Körperhaltung). Dazu gehören Do-
minanz der Fortbewegung mittels Armen sowie 
terrestrische* Zweibeinigkeit. Allerdings sind 
laut Almécija und Kollegen weitere Untersu-
chungen notwendig, um den damit einherge-
henden Selektionsdruck17 zu verstehen, der die-
se gegebenenfalls unabhängige Evolution der 
Zweibeinigkeit begünstigt haben könnte.

Hammond et al. (2020) haben das zertrüm-
merte Becken (IGF 11778) von Oreopithecus 
bambolii neu rekonstruiert und bewertet (Abb. 
7). Sie sind interessanterweise der Meinung, 
dass er weder in gleicher Art und Weise klet-

terte wie Menschenaffen, noch so zweibeinig 
aufrecht ging wie Menschen. Auch Brandt 
(1999) schreibt, dass der Bau des Fußes und die 
kurzen Beine kaum ein schnelles Gehen (wie 
beim Menschen) ermöglicht haben.

Hammond et al. (2020) kommen zu dem 
Schluss, dass Oreopithecus eine Reihe von Merk-
malen besaß, die gibbonähnlich und men-
schenunähnlich waren.18 Damit unterscheidet 
sich die Becken- und Lendenanatomie von 
allen bisher bekannten Arten von miozänen 
Menschenaffen und Homininen; aber auch von 
vorherigen Interpretationen (Überblick bei 
Brandt 1999), die wohl aufgrund der Quet-
schung und Verdrehung der Fossilfragmente 

Tab. 1  Eine vom Verfasser 
durchgeführte Einordnung 
der miozänen Menschen-
affen in 13 cladistischen 
Analysen nach PugH 2022 
(Fig. 2+3+5) hinsichtlich ihrer 
evolutionären Position. Die 
Abkürzung „v. A.“ heißt: „vor 
der Abspaltung von …“. Die 
Zahlen wie z. B. „13 *“ geben 
an, in wie vielen Cladogram-
men diese Einordnung zu-
trifft. Wenn eine gemeinsame 
Clade mit einer heutigen 
Menschenaffen-Gattung 
besteht, wird es als „…-Clade“ 
bezeichnet. (Eigene Darstel-
lung basierend auf den Daten 
von Pugh 2022 Fig. 2+3+5 
sowie Fig. S1+S2i)
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fehlgeleitet wurden. Daher vermutet das Auto-
renteam um Hammond (2020) bei Oreopithecus 
eine andere Form des Kletterns19 und eine an-
dere „bizarre“ Form des zeitweilig aufrechten 
Ganges, als dies bei heute lebenden Menschen-
affen bzw. Menschen der Fall ist. 

In beiden multimetrischen Vergleichen des 
Beckens von Hammond et al. (2020, Fig. 2) 
hinsichtlich Höhen- und Breitenverhältnis des 
Darmbeins zu den Hüftgelenkspfannen stel-
len weder Australopithecus noch miozäne Men-
schenaffen wie Oreopithecus (Fossil IGF 11778) 
passende Übergangsformen von den Großen 

Menschenaffen (orange, rot & grün) zum Men-
schen (grau) dar (s. u. Abb. 8).20

Hammond et al. (2020, Fig. 4) diskutieren 
für Oreopithecus drei ganz verschiedene Stamm-
baumpositionen: Eine an der Basis zu allen 
Menschenaffen, eine als zugehörig zu den Klei-
nen Menschenaffen21, und eine an der Basis der 
Großen Menschenaffen.22 Pugh (2022) wiede-
rum schreibt, dass laut Fachliteratur die Positi-
on von Oreopithecus „unsicher bleibt“ und auch 
nach ihrer Analyse noch nicht abschließend ge-
klärt sei – obwohl sie diesen als Stammart der 
Kleinen Menschenaffen vorschlägt.23

Abb. 6  Phylogenetische 
Beziehungen von lebenden 
und fossilen Menschenaffen 
und Menschen nach almécija 
et al. (2021). Der phyloge-
netische Baum von heute 
lebenden Hominoidea ist 
mit gestrichelten Linien 
zeitlich anhand sogenannter 
molekularer Uhren kalibriert. 
Hochgestellt werden die 
Kontinente der Funde ange-
geben: Af = Afrika, As = Asien, 
Eu = Europa. Viele Einord-
nungen sind umstritten. 
(Eigene Darstellung mit 
systematischen deutschen 
Bezeichnungen, basierend 
auf almécija et al. 2021, Fig. 3)

Abb. 7  Das von HammOnD et 
al. (2020) neu rekonstruier-
te Becken von Oreopithecus 
bambolii. (HammOnD et al. 
2020, Fig. 1, CC BY-NC-ND 
4.0)
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Abb. 8  Multimetrische 
Analysen des neu rekon-
struierten Beckens von 
Oreopithecus bambolii (IGF 
11778) zeigen, dass dieses 
nicht im Bereich der Großen 
Menschenaffen oder des 
Menschen lag. (HammOnD et 
al. 2020, Fig. 2, CC BY-NC-ND 
4.0)

Insgesamt bringt Osborne (2019) auf 
newsweek.com die Erkenntnisse über Oreopithe-
cus wohl am besten auf den Punkt: „Aufgrund 
seiner ungewöhnlichen körperlichen Merkma-
le ist jedoch nicht bekannt, wo er im evolutio-
nären Stammbaum einzuordnen ist. Er scheint 
mit keiner lebenden Affenart eng verwandt zu 
sein.“

3.3  Die Sivapithecinen
Bei Sivapithecus und anderen miozänen Men-
schenaffen aus Asien wie z. B. Khoratpithecus 
und Ankarapithecus scheint die Zugehörigkeit 
zur Gruppe der Orang-Utans (Ponginae) nach 
Almécija et al. (2021) aufgrund der cranio-
dentalen* Merkmale relativ eindeutig. Die-
sen Autoren zufolge ist diese Zuordnung der 
miozänen Menschenaffen aus Asien zu der 
Orang-Utan-Verwandtschaft nur bei Lufengpi-
thecus sowie bei Sivapithecus aufgrund einiger 
ursprünglicher Merkmale des Oberarms nicht 
ganz klar. Andrews (2020) sieht zwar bei Siva-
pithecus und Ankarapithecus einen Orang-Utan-
ähnlichen Schädel, betont aber auch bei beiden 
Arten Skelettanpassungen, die sich sowohl von 
heutigen Tieraffen als auch Menschenaffen un-
terscheiden.24 

Pugh (2022) gibt an, dass die Kombination 
primitiver und abgeleiteter Merkmale „zu einer 
anhaltenden Unsicherheit“ über die phylogene-
tische Position von Ankarapithecus und Lufengpi-
thecus geführt hat. Sie schlussfolgert aufgrund 
ihrer cladistischen Analysen, dass alle großen 
miozänen Affen aus Asien zu der Orang-Utan-
Gruppe der Ponginae gehörten – mit Ausnah-
me von Lufengpithecus hudienensis, weil dieser 
zwar im Gebiss, aber nicht im Schädelbereich 
passende Merkmale besitzt. Die internen Bezie-
hungen der Ponginae beinhalten aber „erheb-
liche Unsicherheiten“, welche zum Teil durch 
die schlechte Fundsituation und die schwer (z. 
T. nur über Fotos) zugänglichen Fossilien be-
dingt sind (ebd.). Insbesondere Gigantopithecus, 
Indopithecus und Khoratpithecus sind nur „durch 
isolierte Zähne und/oder partielle Unterkiefer 
repräsentiert […]“ und auch von Sivapithecus 
parvada fehlen aussagekräftige Schädelfossilien, 
obwohl einige isolierte Körperskelett-Fossilien 
vorliegen (ebd.). Ankarapithecus besitzt hingegen 
eine schwer zu deutende Mischung aus Merk-
malen, die einerseits mit der Linie der Orang-
Utans und andererseits mit der der Dryopithe-
cinen (insbesondere Ouranopithecus) in Verbin-
dung gebracht werden (ebd.). 

Bei Gigantopithecus spricht die Analyse fos-
siler Proteinreste des Zahnschmelzes für eine 
Zuordnung zu den Ponginae (Almécija et al. 
2021; vgl. Pugh 2022). Allerdings fehlen Gigan-
topithecus sonst „robuste morphologische Syn-
apomorphien“ – also sichere gemeinsame ab-
geleitete Merkmale der Ponginae (Pugh 2022). 

Hartwig-Scherer (1989) hatte die paläoan-
thropologischen Interpretationen des miozänen 
Affen namens Ramapithecus aus Asien im Über-
blick diskutiert. Heutzutage wird Ramapithecus 
in die Gattung Sivapithecus eingeschlossen (Al-
mécija et al. 2021). Allerdings schlugen Bhan-
dari et al. (2018) sogar vor, den ehemaligen 
Ramapithecus punjabicus aufgrund der Zahnva-
riabilität* statt als eine eigene Art Sivapithecus 
punjabicus komplett in die Sivapithecus indicus zu 
integrieren.25 

Viele Jahre lang wurde Ramapithecus in Fach-
literatur und populären Medien als potenzieller 
Hominine und Menschenvorfahre gehandelt. 
Hartwig-Scherer (1989, 26) führt zwanzig 
Merkmale an, die über viele Jahre als Argu-
mente verwendet worden sind, um Ramapi-
thecus als Menschenvorfahren (Homininen) zu 
deklarieren. Diese zwanzig Merkmale wurden 
allerdings in der Kritik der 1970er-Jahre völ-
lig neu bewertet. Bei manchen Merkmalen 
wurde die ursprüngliche Rekonstruktion bzw. 
Deutung kritisiert.26 Andere angeblich homi-
nine Merkmale wurden als „nichtspezifisch“ 
für Homininen erkannt, weil sie auch bei an-
deren heutigen Menschenaffen oder Fossilien 
auftreten.27 Das bedeutet: Rekonstruktionen 
von Ramapithecus wurden vom Wunschdenken 
geprägt, einen Homininen nachweisen zu kön-
nen, was zu einer Unterbetonung von ebenfalls 
bei Menschenaffen auftretenden Merkmalen 
führte (Hartwig-Scherer 1989). Dieses Mus-
ter scheint sich bis heute bei miozänen Men-

A

B
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schenaffen und Homininen öfter zu wiederho-
len (vgl. Wood & Harrison 2011; Almécija et 
al. 2021; Scholl 2021; 2022a).

3.4  Affen aus dem frühen und mitt-
leren Miozän Afrikas
Die phylogenetische Stellung der Affen aus dem 
frühen Miozän (z. B. Ekembo, Morotopithecus) 
und mittleren Miozän (Kenyapithecus, Nachola-
pithecus, Equatorius) in Afrika ist „nach wie vor 
sehr umstritten“ (Almécija et al. 2021). Eini-
ge Wissenschaftler halten diese mosaikartigen 
Funde sogar hinsichtlich der Rekonstruktion 
des letzten gemeinsamen Vorfahren (LCA) von 
Schimpanse und Mensch komplett für „irrele-
vant“ – eine Sicht, die Almécija et al. (2021) 
ebenfalls als wahrscheinlich einstufen.  

Einige Wissenschaftler sprechen sich für Ek-
embo als Stammart der Großen Menschenaffen 
aus; aber es gibt auch mehrere Forscher, die al-
ternative Hypothesen vertreten (Pugh 2022). 
Bei Almécija et al. (2021, Review Summary) 
wird Ekembo mit unsicherer Kennzeichnung 
ganz am Ursprung der Menschenaffenarti-
gen positioniert. Andrews (2020) ordnet Ek-
embo den Proconsuliden zu (wie auch Procon-
sul, Rangwapithecus und Nyanzapithecus) und 
schreibt: „Tatsächlich gibt es nur wenig, was 
eine der proconsuliden Arten allein aufgrund 
des Schädels und des Gebisses als Menschen-
affen ausweist.“ Er kommt nach der Diskussi-
on einiger Gemeinsamkeiten (möglicherweise 

Abb. 9  Miozäne Men-
schenaffen Asiens, die als 
Verwandte der Großen 
Menschenaffen und des 
Orang-Utans diskutiert 
werden, auch wenn längst 
nicht alle Details geklärt sind. 
Oben: Schädel von Sivapithe-
cus sivalensis, Unterkiefer von 
Lufengpithecus und Schädel-
fragment von Ankarapithecus 
meteai. Unten: Unterkiefer 
von Gigantopithecus, Indo-
pithecus und Khoratpithecus 
ayeyarwadyensis.  (Wikime-
dia: Kippelboy, CC BY-SA 4.0; 
Jean-Jacques Jaeger et al., 
CC BY 2.5; Ghedoghedo, CC 
BY-SA 3.0; Wilson44691, CC 
BY-SA 3.0; 瑞丽江的河水, CC 
BY-SA 4.0)

Gehirngröße ähnlich kleinhirniger Gibbons) 
und Unterschiede von Proconsuliden mit den 
Menschenaffen zu dem Schluss, dass der Status 
dieser Gruppe als Menschenaffen „immer noch 
fraglich ist“. 

Der Status der Proconsuliden als Men-
schenaffen ist „immer noch fraglich“.

Pugh (2022) zufolge sind die Paläoanthro-
pologen unsicher, ob Nacholapithecus und Equa-
torius Teil dieser Gruppe sind. Andrews (2020) 
zählt sie zu den Afropitheciden wie auch Af-
ropithecus und Heliopithecus und beschreibt vor 
allem ihre Ähnlichkeit zu den Proconsuliden 
sowie zu Griphopithecus (von welchem nur Fin-
ger-/Zehenglieder vom Körperskelett vorlie-
gen) und auch Kenyapithecus (wobei Letzterer 
ein einzigartiges Vordergebiss besitzt; und post-
cranial ist nur ein Oberarmknochen fossil be-
kannt). 

Morotopithecus (vor ca. 20 oder 17 MrJ) 
könnte seinen Wirbeln zufolge im Gegensatz 
zu anderen ursprünglichen Hominoidea eine 
aufrechte (orthograde) Körperhaltung gehabt 
haben – so wie die heutigen Menschenaffen 
(Almécija et al. 2021). Dies stellt ihn entwe-
der in „engere Verwandtschaft“ mit modernen 
heutigen Hominoidea, „oder weist auf eine 
unabhängige Entwicklung der Orthogradie 
[Aufrichtung der Körperhaltung] hin“ (ebd.). 
Aufgrund potenzieller Konvergenzen ist Moro-
topithecus somit nicht klar einzuordnen.
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Nach Almécija et al. (2021) werden Ke-
nyapithecus und Nacholapithecus „gemeinhin als 
Vorläufer“ der heutigen Großen Menschenaf-
fen vor der Abspaltung der Orang-Utan-Linie 
angesehen, obwohl ihnen viele Merkmale der 
heutigen Großen Menschenaffen fehlen. In 
diesem Fall würden viele empirische Merkmale 
einer postulierten Evolutionsgeschichte entge-
genstehen. Außerdem sind sich Almécija et al. 
(2021, Review Summary) bei Nacholapithecus 
unsicher, ob dieser der Vorfahre der Menschen-
affenartigen oder der Großen Menschenaffen 
sein könnte. 

3.5 Die kontrovers diskutierten 
Dryopithecinen aus Europa
3.5.1  Die Dryopithecinen

Die großwüchsigen Affen aus dem mittleren 
Miozän in Europa werden informell Dryopi-
thecinen genannt. Almécija et al. (2021) rech-
nen folgende Gattungen zu den Dryopithe-
cinen: Graecopithecus, Ouranopithecus, Hispano-
pithecus, Rudapithecus, Danuvius, Pierolapithecus 
und Dryopithecus. Andrews (2020) hingegen 
sieht Ouranopithecus und Graecopithecus als Arten 
unbekannter Zuordnung an, und zählt anstelle 

Abb. 10  Die evolutionäre 
Einordnung der Affen des 
frühen und mittleren Mio-
zäns in Afrika ist umstritten: 
Skelett von Ekembo nyanzae 
und Kiefer von Morotopithe-
cus bishopi aus dem frühen 
Miozän. (Wikimedia: Ghe-
doghedo, CC BY-SA 3.0)

von Danuvius die Gattung Anoiapithecus zu den 
Dryopithecinen. 

Andrews (2020) sieht Ouranopithecus 
und Graecopithecus als Arten unbe-
kannter Zuordnung an.

Die Dryopithecinen „stehen im Mittelpunkt 
der Diskussion über die Evolution“ der Men-
schenaffen, weil sie aufgrund des vermuteten 
Zeitraums der Abspaltung der Orang-Utan-
Linie im mittleren Miozän eine Schüsselrolle 
in der Stammbaumdeutung haben (Almécija 
et al. 2021). Einige Wissenschaftler sehen die 
Dryopithecinen als ursprüngliche Formen der 
Großen Menschenaffen an. Manche halten sie 
für nach Afrika eingewanderte Vorfahren der 
Homininae, also der Afrikanischen Menschen-
affen und des Menschen. Und wieder andere 
sehen in den Dryopithecinen Angehörige der 
der Orang-Utan-Verwandtschaft (vgl. Pugh 
2022 und Andrews 202028) oder gar eine „evo-
lutionäre Sackgasse“ (Almécija et al. 2021)29.

Es ist nicht einmal klar, ob die Dryopithe-
cinen überhaupt „eine monophyletische* 
Gruppe oder eine paraphyletische* Ansamm-
lung von Stamm- und Kronen*-Hominoiden 

Abb. 11  Diese beiden mio-
zänen Affen gelten als 
Vorfahren der Großen Men-
schenaffen, obwohl sie viele 
von deren Merkmalen nicht 
teilen; sie haben ein primiti-
veres Körperskelett. Links das 
Kieferfragment von Kenyapi-
thecus wickeri und rechts das 
Skelett von Nacholapithecus 
kerioi. (Wikimedia: Ghedog-
hedo, CC BY-SA 3.0; Daderot, 
CC0)
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[Menschenaffenartigen] darstellen“ (Almécija 
et al. 2021). Dementsprechend unterscheiden 
sich auch die Zuordnungen vieler Autoren, 
welche Arten zu den Dryopithecinen gehören 
und welche nicht (s. o.). Dies liegt auch daran, 
dass jede Gattung einen innerhalb der Dryopi-
thecinen einzigartigen Bau des Schädels und 
des Körperskeletts aufweist und nur die Zahn-
merkmale als konservativ gelten. 

Pugh (2022) zufolge ist eher davon auszu-
gehen, dass die Dryopithecinen paraphyletisch 
sind, da Hispanopithecus, Rudapithecus, Dryopithe-
cus und Pierolapithecus Stamm-Arten der Gro-
ßen Menschenaffen gewesen seien, die aber mit 
keiner der heutigen Arten näher verwandt wa-
ren.30 Sie gibt allerdings zu bedenken, dass sich 
ihre Einordnung der meisten Dryopithecinen 
als Stamm-Arten der Großen Menschenaffen 
von den meisten bisherigen cladistischen Ana-
lysen unterscheidet.31 Aufgrund ihrer cladisti-
schen Analysen kommt Pugh (2022) außerdem 
zu dem Schluss, dass eine enge Beziehung zwi-
schen Dryopithecinen und Orang-Utan-Ver-
wandtschaft bzw. Afrikanischen Menschenaffen 
„nicht unterstützt wird“. Wenn die späteren 
Dryopithecinen Hispanopithecus laietanus und 
Rudapithecus in die engere Verwandtschaft des 

Orang-Utans gehören sollten, müsste man auch 
die Frage beantworten, warum ihre Merkmals-
mischung ähnlich wie beim „rätselhaften“ Ore-
opithecus auf eine Fortbewegungsweise hinweist, 
„die sich von allen lebenden Primaten unter-
scheidet“ (Andrews 2020).

Für den Namensgeber dieses Taxons* 
Dryopithecus (ca. 12 bis 11 MrJ) gilt nach Al-
mécija et al. (2021), dass seine Fossilfunde „zu 
spärlich sind, um seine Gesamtanatomie zu 
rekonstruieren“. Pierolapithecus (ca. 12 MrJ) ist 
fossil besser vertreten und besitzt klare Belege 
für eine menschenaffenartig orthograde Auf-
richtung der Körperhaltung (Schlüsselbein, 
Rippen, Lendenwirbelsäule und Handgelenk). 
Allerdings fehlen Pierolapithecus und dem Go-
rilla die Anpassungen ans Hangeln von Orang-
Utan und Schimpansen, was die Einordnung als 
Vorfahre der heutigen Großen Menschenaffen 
erschwert.

Hispanopithecus aus Spanien, Rudapithecus aus 
Ungarn und Danuvius aus Deutschland besitzen 
mit 9 bis 12 MrJ Alter die ältesten Belege für 
spezialisierte Anpassungen ans Hangeln. Dazu 
zählen beispielsweise lange und stark gebogene 
Fingerglieder (Phalangen). Hispanopithecus und 
Rudapithecus, deren Funde früher Dryopithecus 
zugeordnet worden waren (Pugh 2022), waren 
wohl noch stärker an das Hangeln angepasst als 
heutige Afrikanische Menschenaffen (Almécija 
et al. 2021). Somit stellt sich die immer noch 
offene Frage, ob die starke Anpassung der Af-
rikanischen Menschenaffen an das Bodenleben 
evolutionär als abgeleitet oder ursprünglich zu 
betrachten ist. 

3.5.2  Danuvius als Menschenvorfahr?

Der Dryopithecine Danuvius wurde erst im Jahr 
2019 in Deutschland in der Hammerschmiede 
im Ostallgäu entdeckt und auf 11,6 MrJ datiert. 
Von Böhme et al. (2019) wurde er mit gewis-
sen Anpassungen an den „gewohnheitsmäßigen 
zweibeinigen Gang“ beschrieben. Sie werteten 
ihn als „Vorfahren für den gewohnheitsmäßen 

Abb. 12  Die kontrovers 
diskutierte Gruppe der 
Dryopithecinen: Kiefer von 
Dryopithecus fontani und 
Schädel von Pierolapithecus 
catalaunicus. (Wikimedia: 
CC0)

Abb. 13  Noch ein Dryopi-
thecine: Eine Rekonstruk-
tion von Hispanopithecus 
laietanus, der stark an das 
Hangeln in Bäumen an-
gepasst war. (Wikimedia: 
Mauricio Antón, CC BY 3.0)
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zweibeinigen Gang“ und als Modell des letz-
ten gemeinsamen Vorfahren von Großen Men-
schenaffen und Menschen. 

Brandt (2020) hatte aber Widerspruch er-
hoben und viele funktionsmorphologische 
Schlüsse hinsichtlich der Fortbewegung auf-
grund mangelnder empirischer Belege oder 
fehlender lebender Analogien als Spekulatio-
nen zurückgewiesen. So stellt beispielsweise ein 
potenziell gestrecktes Knie bei Danuvius noch 
keinen Beleg für einen gewohnheitsmäßig auf-
rechten Gang dar, weil auch heutige Orang-
Utans beim zweibeinigen Stehen auf Ästen in 
90 % der Fälle die Knie durchstrecken (wenn 
auch meist mit abgestützten Händen). 

Almécija et al. (2021) betonen, dass Danu-
vius mit seinen mosaikartigen Merkmalen eine 
besondere Herausforderung für die Rekons-
truktion der Funktionsmorphologie darstellt. 
Dass die Erstbeschreiber einige Merkmale 
(lange flexible Wirbelsäule, Bau der Hüft- und 
Kniegelenke und Knöchelausrichtung) im Zu-
sammenhang mit Zweibeinigkeit in Kombina-
tion mit Hangeln deuten, stößt laut Almécija 
und Kollegen aber auch auf Kritik: Angebliche 
Anpassungen an Zweibeinigkeit bei Danuvius32 

hängen nämlich bei heutigen Großaffen oder 
gar Meerkatzenartigen mit deren vierbeinigen 
statt zweibeinigen Fortbewegungsweisen zu-
sammen. Die gewohnheitsmäßigen Kletteran-
passungen bei Danuvius (lange, gekrümmte 
Finger) sind hingegen unbestritten. 

3.5.3  Homininenzähne aus dem Miozän in 
Deutschland?
Lange Zeit vor Danuvius wurden in Deutsch-
land weitere Fragmente und Zähne von mio-
zänen Affen gefunden, welche ganz verschie-
denen Gattungen zugeordnet waren, und von 
denen die meisten im Zweiten Weltkrieg leider 
verloren gegangen sind. 

Allerdings wurden zwei neu entdeckte 
Zähne aus Eppelsheim in Rheinland-Pfalz im 
Jahr 2017 von Lutz und Kollegen mit „über-
raschender Ähnlichkeit“ zu Homininen aus 

Afrika beschrieben. Es handelt sich um einen 
oberen linken Eckzahn (C1, Epp. 30.16) und 
einen oberen rechten ersten Backenzahn (M1, 
Epp 13.16). Die beiden Zähne werden auf 9,7 
MrJ datiert und stammen aller Wahrscheinlich-
keit nach von demselben Individuum. Die Ar-
gumente für eine Homininenähnlichkeit bezie-
hen sich lediglich auf den oberen Eckzahn, da 
der Backenzahn sowohl miozänen Menschen-
affen als auch frühmiozänen Affen, aber eben 
keinen Homininen gleicht.33 Die Form des 
Eckzahns soll den Autoren zufolge wie bei den 
Homininen sein und die Abwesenheit eines Af-
fenlückenkomplexes zur Folge haben (obwohl 
kein Unterkiefer vorliegt). 

An dieser Behauptung lässt sich vielfältige 
Kritik üben. Erstens fehlt die Affenlücke nicht 
bei allen vermeintlichen Homininen (wie bei 
Ardipithecus kadabba) und außerdem besitzen 
auch heutige Menschenaffenweibchen manch-
mal keine Affenlücke (Saywer & Deak 2008, 13, 
19).34 Zweitens halten andere Paläoanthropo-
logen wie Begun, Viola, McCrossin und Al-
mécija die Zähne aus verschiedenen Gründen 
für nicht hominin und bezweifeln sogar eine 
Verwandtschaft mit den Menschenaffen gene-
rell, weil sie eine Zugehörigkeit zu den Pliopi-
thecoiden vermuten (ebd.; vgl. Dockrill 2017; 
Greshko 2017; Hecht 2017).35 Und drittens 
hatten die Autoren um Lutz (2017) in Bezug 
auf eine Überblicksstudie von Pickford (2012) 
über miozäne Affenfunde in Deutschland selbst 
festgestellt, dass diese Studie zeigt, „wie schwie-
rig oder sogar unmöglich es ist, ‚isolierte Zäh-
ne und Schädelknochen zu analysieren. [...] die 
kleine Stichprobe von Hominoidenfossilien der 
Schwäbischen Alb wurde einer verwirrenden 
Vielfalt von Arten zugeordnet‘. Das gilt leider 
auch für die Zähne aus Eppelsheim und Wiss-
berg.“ 

Zwei einzelne Zähne, deren Zugehörigkeit 
sowohl widersprüchlich als auch kontrovers ist, 
können also den Medienrummel um eine „ver-
blüffende Homininen-Ähnlichkeit“ angeblich 
„beider“ [sic!] Zähne (Lutz et al. 2017)36 oder 
gar ein „Umschreiben“ der Menschheitsge-

Abb. 14  Skizze des rekonstru-
ierten Schädels von Danuvius 
guggenmosi mit braunen 
Bereichen als originalen 
Fundstücken. In welcher Art 
und Weise Danuvius aufrecht 
gehen konnte, ist unter den 
Wissenschaftlern umstritten. 
(Eigene Darstellung)

Abb. 15  Bei dem fossilen Da-
nuvius wurde aufgrund von 
Knochenmerkmalen auf ein 
durchgestrecktes Bein und 
damit auf eine aufrechte 
zweibeinige Fortbewegung 
geschlossen. Doch auch 
Orang-Utans strecken ihr 
Bein beim Klettern häufig 
durch. (Wikimedia: shankar 
s., CC BY 2.0; Pixabay)
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schichte (vgl. Bechly 2017; Greshko 2017; 
Hecht 2017; Gillian  2017) nicht im Ansatz 
rechtfertigen. Stattdessen wäre es besser, das 
zu beherzigen, was Herbert Lutz selbst in ei-
nem Interview gesagt hatte: „Wir wollen uns 
mit Spekulationen zurückhalten. Was uns diese 
Funde auf jeden Fall zeigen, ist, dass die Lü-
cken in unserem Wissen und im Fossilbericht 
viel größer sind als bisher angenommen“ (nach 
Greshko 2017). 

3.5.4  Ouranopithecus und Graecopithecus

Nahezu jede beliebige Position der Dryopi-
thecinen wurde im evolutionären Stammbaum 
der Menschenaffenartigen in der Vergangenheit 
vorgeschlagen (Almécija et al. 2021).37 Gege-
benenfalls kann man sie nach neueren phylo-
genetischen Analysen als ursprüngliche Große 
Menschenaffen betrachten – obwohl Almécija 
et al. (2021) sich bei Ouranopithecus (ca. 9 bis 8 
MrJ) sowie Graecopithecus (ca. 7 MrJ) da nicht si-
cher sind. Die Autoren schreiben, dass Ouranopi-
thecus schon an drei verschiedene Stammbaum-
positionen eingeordnet wurde: als Stammart 
der Afrikanischen Menschenaffen, als Kronen-
Art näher zur Gorilla-Linie oder als Mitglied 
der Menschen-Linie (Homininen). Aber auch 
diese Zuordnungen sind nach Gierlinski et al. 
(2017) umstritten. 

Böhme hatte Graecopithecus in der FAZ 
(2017) gar als „Vormensch“ (d. h. Hominine) 
tituliert, doch ist diese Aussage aufgrund der 
folgenden Argumente als spekulativ zu be-
zeichnen. Im entsprechenden Fachartikel von 
Böhme et al. (2017; vgl. Fuss et al. 2017) war 
auch nur von einem potenziellen Homininen 
(„possible hominin“) die Rede.

Von dem ca. 7,2 MrJ alten Graecopithecus frey-
bergi wurden ein beschädigter und teilweise ver-
formter Unterkiefer in Griechenland bei Athen 
sowie ein ebenso alter Zahn aus Bulgarien ge-
funden, der möglicherweise ebenso zu dieser 

Art gehört. Es liegt also insgesamt nur wenig 
Fossilmaterial vor; und es fehlt das Körperske-
lett (vgl. Fuss et al. 2017). Die Funde wurden 
von Fuss et al. (2017) aufgrund von Mikro-
CT-Analysen neben anderen phylogenetischen 
Positionen bevorzugt als mögliche Homini-
nenfossilien diskutiert, weil 1) eine partielle 
P4-Wurzelfusion beim zweiten Vorbackenzahn 
vorliegt und weil 2) eine mögliche Reduktion 
der Eckzahnwurzel als Gemeinsamkeit zu den 
Homininen besteht (vgl. Boehme et al. 2017; 
vgl. Kirscher et al. 2021). 

1) Eine partielle P4-Wurzelfusion ist laut 
Fuss et al. (2017) ein Merkmal, das fossil nur 
für die Homininen vorkommt, obwohl die 
Autoren einräumen, dass das fossile Vergleichs-
material zu gering für definitive Aussagen ist. 
Außerdem kommt es auch heute bei wenigen 
Schimpansen (2–5 %) vor und tritt bei Austra-
lomorphen auch nicht häufig auf, weil es sehr 
variabel ist.38 Graecopithecus freybergi hat im Ge-
gensatz zu Ouranopithecus turkae39 beim zweiten 
Backenzahn (M2) eine dickere Schmelzschicht, 
wie sie auch bei Menschen vorkommt (vgl. 
ebd., Fig. 5). Dieses Merkmal tritt auch beim ca. 
12 MrJ alten Griphopithecus darwini, aber nicht 
beim Gattungsgenossen Griphopithecus alpani 
auf – was Fragen in der Zuordnung aufwirft. 

2) Die Eckzahnwurzellänge ist gar kein gu-
tes Argument: Die absolute Zahnwurzellänge 
überlappt von Graecopithecus bei allen sechs un-
tersuchten Zähnen sowohl mit Menschen als 
auch mit den Großen Menschenaffen; ist aber 
bei zwei Backenzähnen (M2 und M3) länger als 
bei Schimpansen (vgl. ebd., Fig. 6).40 

Andere Merkmale sprechen eher für ei-
ne Zugehörigkeit zu den Menschenaffen als 
zu den Homininen: Der Unterkiefer-Körper 
(Corpus mandibulae) von Graecopithecus ist gra-
ziler als bei anderen Homininen (inkl. der Aus-
tralopithecinen und des „frühen Homo“); die 
Anzahl der Wurzeln und Wurzelhöhlen (Pulpa) 
entspricht der Situation bei den Menschenaffen, 
und zwei Wurzelmerkmale passen zu den Afri-

Abb. 16  Weitere kontroverse 
Dryopithecinen: Unterkiefer 
und linker Prämolar von 
Graecopithecus freybergi; 
Schädelfragment von Oura-
nopithecus macedoniensis. 
(Wikimedia: Fuss J, Spassov 
N, Begun DR & Böhme M, 
CC-BY 4.0; 120, CC BY 2.5)

1 cm
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Fußspuren von Graecopithecus?
Auf Kreta wurden bei Trachilos ca. 6,05 
MrJ alte42 zweibeinige Fußspuren mit 
einer anliegenden Großzehe43, mit 
Fußballen sowie kontinuierlich kür-
zeren Seitenzehen gefunden. Diese 
Fußspuren haben populär relativ viel 
Bekanntheit als Fußspuren potenzi-
eller Homininen oder als Fußspuren 
von Graecopithecus erfahren. Der 
Sohlenabdruck und die Fußgröße wa-
ren aber nicht sehr homininenähnlich 

(gierlinSki et al. 2017). Außerdem bleibt 
die Zuordnung der Fußspuren ohne 
Körperskelettfunde und in einer geo-
grafischen Entfernung von 250 km und 
einem geologisch-zeitlichen Abstand 
von 1 MrJ zu Graecopithecus freybergi 
(kirScHer et al. 2021; vgl. Uni Tübingen 
2021) bisher pure Spekulation und ist 
somit ungeklärt (vgl. gierlinSki et al. 
2017).44

kanischen Menschenaffen.41 Daher geben Fuss 
et al. (2017) aktuell vier verschiedene denkba-
re phylogenetische Positionen für Graecopithe-
cus an, auch wenn sie die letztere bevorzugen: 
Stammart der Homininae (Afrikanische Men-
schenaffen), Gorillini, Panini oder Hominine. 

Es herrscht bei Ouranopithecus 
und Graecopithecus keine Einigkeit 
 bezüglich des Homininen-Status.

Fuss et al. (2017) verweisen darauf, dass es 
bei Ouranopithecus eine ähnliche Debatte wie 
bei der Graecopithecus-Debatte gibt: Einige 
Wissenschaftler sehen bei Ouranopithecus bzw. 
Graecopithecus Ähnlichkeiten zu Homininen, 
andere Forscher nur Homoplasien. Kurz gesagt: 
Es herrscht bei Ouranopithecus und Graecopithe-
cus keine Einigkeit bezüglich des Homininen-
Status.

Eine ähnliche Diskussion findet sich bei 
Pugh (2022). Sie erwähnt unter den Dryopi-
thecinen nur Ouranopithecus und Graecopithecus 
(neben dem asiatischen Indopithecus) als Gat-
tungen, bei denen von Wissenschaftlern Ähn-
lichkeiten zu den Homininen diskutiert wur-
den.45 Der Einordnung als Homininen schließt 
sich Pugh (2022, Fig. 1, 5) aber nicht an, son-
dern sie ordnet Ouranopithecus und Graecopithe-
cus (sowie Indopithecus) als Große Menschen-
affen („Great apes“) vor der Abspaltung der 
heutigen Afrikanischen Menschenaffen ein.46 
Im Fließtext schreibt Pugh (2022), dass ihre 
cladistische Analyse zu einer Einordnung von 
Ouranopithecus und Graecopithecus als Stammar-
ten der Afrikanischen Menschenaffen passen 
würde. Allerdings hält sie die meisten gemein-
sam abgeleiteten Merkmale (Synapomorphien) 
zwischen diesen beiden Gattungen und den 
Afrikanischen Menschen für „nicht eindeu-
tig“, da sie auch mit anderen miozänen Affen 
außerhalb dieser Gruppe geteilt werden. Bei 
Ouranopithecus macedoniensis würde die Positi-
on als Verwandter der Gorillas bzw. Homininen 
nach Pugh (2022) außerdem die Annahme von 
Konvergenzen bei anderen Merkmalen der Af-
rikanischen Menschenaffen erfordern (wie z. 
B. in der supraorbitalen Region).47 Des Wei-
teren fehlen Ouranopithecus macedoniensis typi-
sche Zahnanpassungen von Schimpanse und 
Mensch. 

Es muss an dieser Stelle betont werden, dass 
die umfassenden cladistischen Daten von Pugh 
(2022), wie sie in Anhang Tab. 2 zusammenge-
stellt wurden, eine Stellung von Graecopithecus 
bzw. Ouranopithecus als Homininen nicht un-
terstützen. Graecopithecus weist 75,0 % Über-
einstimmung mit dem Gorilla auf (der höchste 
Wert aller miozänen Menschenaffen) und nur 
37,5 % mit dem Menschen (etwas mehr als die 
Hälfte des Schimpansen mit 63,3 %). Bei Oura-

nopithecus macedoniensis sind es 66,4 % Überein-
stimmung mit dem Gorilla und nur 46,5 % mit 
dem Menschen.

Pugh (2022) konstatiert: „Eine ausschließli-
che Verwandtschaft mit Homininen wird nicht 
unterstützt; Ähnlichkeiten mit Australopithe-
cus in der dentognathen Morphologie [Zahn-
Kiefer-Merkmale] sind besser als unabhängig 
abgeleitet in Reaktion auf die Ernährung zu 
interpretieren […].“ Auch bei Ouranopithecus 
turkae werden Zahnähnlichkeiten zu Australopi-
thecus als „Konvergenzen aufgrund von starkem 
Kauen“ interpretiert (ebd.; vgl. Wood & Har-
rison 201148). Obwohl von Fuss und Kollegen 
(2017; s. o.) sowie Böhme und Kollegen (2017; 
s. o.) einige Ähnlichkeiten an Unterkiefer und 
Zahnwurzeln von Graecopithecus und den Ho-
mininen beschrieben wurden, hält Pugh (2022) 
dessen phylogenetische Position aufgrund der 
Beschädigung des Typusunterkiefers auch in 
Zukunft für „wahrscheinlich schwierig“ be-
stimmbar (vgl. Almécija et al. 2021). 

Dieser Sichtweise schließt sich auch An-
drews (2020) an. Er ist der Meinung, dass Ou-
ranopithecus und Graecopithecus insgesamt eine 
„ungewisse“ taxonomische Zuordnung haben 
und dass bei den Merkmalen, die Fuss und 
Kollegen (2017) vorgeschlagen haben, „derzeit 
nicht klar ist, welche Merkmale Homoplasien 
und welche Homologien sind.“49

Insgesamt ist somit auch die Einordnung von 
Ouranopithecus und Graecopithecus als potenziel-
le Homininen nicht mehrheitsfähig. Ganz all-
gemein kann daher mit Almécija et al. (2021) 
festgehalten werden: „Diese gegensätzlichen 
Ansichten über Dryopithecinen resultieren aus 
der unvollständigen und fragmentarischen Fos-
silüberlieferung in Verbindung mit der weit ver-
breiteten Homoplasie.“ 

Die gegensätzlichen Ansichten über 
Dryopithecinen resultieren aus der 
unvollständigen Fossilüberlieferung 
sowie der weit verbreiteten Homo-
plasie.
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3.6 Die umstrittenen Kenyapithe-
cinen aus Afrika
Die Gattungen Kenyapithecus und Griphopithe-
cus aus der Türkei bzw. aus Mitteleuropa sind 
mit ca. 16,5 bis 14 MrJ die ältesten miozänen 
Affen außerhalb von Afrika. Griphopithecus wird 
häufig in eine Gruppe mit Kenyapithecus gestellt 
(Almécija et al. 2021). Dies gilt teilweise auch 
für Nacholapithecus und Equatorius – was aber 
den dann als abgeleitet zu betrachtenden Merk-
malen bei Kenyapithecus widersprechen würde 
(Pugh 2022).  Almécija et al. (2021) bezeich-
nen diese Gruppe daher informell als Kenya-
pithecinen, „weil es keinen Konsens über ihre 
Verwandtschaft gibt“. 

Bei den Kenyapithecinen gibt es 
keinen Konsens über die Verwandt-
schaft.

 
Leider wurden die genannten vier poten-

ziellen Kenyapithecinen bisher selten in phylo-
genetische Analysen einbezogen (Pugh 2022). 
Deren Ergebnisse variieren, zeigen aber allge-
mein Kenyapithecus als Großen Menschenaffen 
und Griphopithecus und Equatorius als Stamm-
Arten. Angesichts der unterschiedlichen Posi-
tionen in den Analysen von Pugh (2022; vgl. 
Tab. 1) „ist es nicht möglich, mit Gewissheit 
zu sagen, welches fossile Taxon den frühes-
ten verzweigten Stamm-Hominiden (Große 
Menschenaffen) darstellt“ (ebd.). Die Autorin 
hält Kenyapithecus und Griphopithecus trotzdem 
noch für gute Kandidaten als frühe Stamm-
Hominiden. Bei Nacholapithecus und Equatorius 
besteht aber in der Fachwelt „insgesamt wenig 
Konsens“ für diese Position (ebd.). Außerdem 
gibt Pugh (2022, Fig. 1) auch an, dass unklar 
ist, in welcher Beziehung zu den heutigen 
Großaffen Kenyapithecus und der sehr frag-
mentarische Griphopithecus (sowie Oreopithecus, 
Chororapithecus und Samburupithecus) überhaupt 
stehen. 

Einige konkurrierende Modelle stimmen 
nach Almécija et al. (2021) zwar darin über-
ein, dass die Kenyapithecinen die Vorfahren 
der europäischen Dryopithecinen waren. Den-
noch bleibt der Ursprung der Afrikanischen 
Menschenaffen „umstritten“ (ebd.). Außerdem 

müssen die genannten Modelle von einem 
mehrfachen und bisher nicht nachgewiesenen 
Hin- und Herwandern zwischen den Konti-
nenten ausgehen (ebd.). 

Letztlich hängt die Einordnung der Kenya-
pithecinen davon ab, wie man die Stamm-For-
men der Kleinen und der Großen Menschen-
affen genau rekonstruieren müsste; doch dies 
ist generell sehr kompliziert (vgl. Pugh 2022). 
Der letzte Vorfahr der Großen Menschenaffen 
ist „nicht bekannt“ und es ist „derzeit unklar“, 
ob der letzte gemeinsame Vorfahr der Men-
schenaffenartigen den Gibbons, den Großen 
Menschenaffen oder keinem von beiden äh-
nelte (Pugh 2022). Auch Almécija et al. (2021) 
hoffen, dass zukünftige Fossilien von Kleinen 
Menschenaffen helfen, zu klären „was die Fa-
milie der Großaffen und Menschen wirklich 
definiert“. Insbesondere die Frühzeit der Men-
schenaffen und sogar ihre eigentliche Definiti-
on sind somit nicht wirklich bekannt.

Der letzte Vorfahr der Großen Men-
schenaffen ist „nicht bekannt“ und 
es ist „derzeit unklar“, welchen Affen 
der letzte gemeinsame Vorfahr der 
Menschenaffenartigen ähnelte.

3.7  Spätmiozäne Affen aus Afrika
In Afrika fand man Menschenaffen aus endmio-
zänen Ablagerungen, die auch schon als Vorfah-
ren der Afrikanischen Menschenaffen (Homi-
ninae) diskutiert wurden. Dies sind Chororapi-
thecus, Nakalipithecus und Samburupithecus; „aber 
die verfügbaren fragmentarischen Überreste 
lassen keine eindeutige Bewertung zu“ (Almé-
cija et al. 2021; vgl. Pugh 2022).50 Auch Pugh 
(2022) diskutiert Nakalipithecus (neben Ouran-
opithecus und Graecopithecus) als Mitglieder der 
Afrikanischen Menschenaffen. In ihrer Figure 
1 hatte sie aber angeführt, dass Nakalipithecus 
sowie Chororapithecus und Samburupithecus ei-
ne „unsichere Position“ im Verhältnis zu den 
Großaffen besitzen. 

Bei Chororapithecus, Nakalipithecus 
und Samburupithecus lassen die ver-
fügbaren fragmentarischen Überre-
ste „keine eindeutige Bewertung zu“.

Samburupithecus wurde schon an verschiede-
nen evolutionären Positionen diskutiert, näm-
lich als Stammart von Großen Menschenaffen, 
Homininae oder Gorillas oder sogar eine Ähn-
lichkeit zu den Proconsuliden (Pugh 2022). 
Samburupithecus bleibt in der Fachwelt hinsicht-
lich seiner Zugehörigkeit somit „ungewiss“; au-
ßerdem ist von ihm nur ein einziges Oberkie-

Abb. 17  Bei den Kenyapithe-
cinen (hier Kenyapithecus 
wickeri) gibt es keinen 
Konsens über die Verwandt-
schaft. (Wikimedia: Ghedog-
hedo, CC BY-SA 4.0)
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Abb. 18  Das wenige Fos-
silmaterial – die Unterkiefer 
von Nakalipithecus naka-
yamai, Samburupithecus 
kiptalami und Otavipithecus 
namibiensis – erlaubt keine 
eindeutige Bewertung. 
(Wikimedia: Nikhil Iyengar, 
CC BY-SA 4.0; Ghedoghedo, 
CC BY 3.0)

ferfragment vorhanden (ebd.). In Pughs (2022) 
cladistischer Analyse bekommt er eine „un-
gewöhnliche“ Position: Er ist demnach nicht 
einmal ein Großer Menschenaffe und könnte 
gemeinsam mit Oreopithecus zur Stammgruppe 
der Kleinen Menschenaffen gehören. 

Die Zuordnung von Nakalipithecus zu den 
Homininae hält Pugh (2022) für konsistent. 

Allerdings gibt sie zu bedenken, dass der ge-
ringe Fossilbefund (ein fragmentarischer Un-
terkiefer und isolierte Zähne) es „schwierig 
macht, alternative Möglichkeiten auszuschlie-
ßen“, und dass daher neue Funde für eine Be-
stätigung ihrer Hypothese notwendig wären 
(ebd.).

Es gibt im Wesentlichen nach Almécija et al. 
(2021) die drei nachfolgend genannten kon-
kurrierenden Modelle über die Herkunft der 
Großen Menschenaffen.

Das erste Evolutionsmodell setzt die 
Dryopithecinen als Vorfahren der heutigen 
Großen Menschenaffen (Hominidae) voraus. 
Pugh (2022) konstatiert hingegen: „Das Taxon, 
das das früheste bekannte Mitglied der Homi-
nidengruppe [der Großen Menschenaffen] dar-
stellt, ist derzeit unklar.“

Ein zweites Szenario nimmt als Vorfahre 
der Großen Menschenaffen die Kenyapitheci-
nen in Afrika an und postuliert dann in Europa 
ein Aufspaltungsereignis zwischen Dryopitheci-
nen und Ponginae, also der Orang-Utan-Ver-
wandtschaft (Almécija et al. 2021). Das Prob-
lem daran ist aber, dass dann die Dryopitheci-
nen keine „derzeit anerkannten“ gemeinsamen 
abgeleiteten Merkmale mit den Ponginae auf-
weisen würden, nachdem sich diese Gruppe ab-
gespalten hätte (ebd.). Dieses Szenario ist nicht 
nur „schwer zu testen“, es würde auch noch 
„ein noch höheres Maß an Homoplasie [Par-
allelentwicklungen] implizieren“, als ohnehin 
evolutionär schon notwendig ist (ebd.). Dazu 
würde auch gehören, dass die Kenyapitheci-
nen die aufrechte (orthograde) Körperhaltung 

4. Die Deutung der fossilen Daten aus evolutionärer Sicht
4.1 Abstammungshypothesen 
über den Ursprung der Großen 
Menschen affen

Abb. 19  Die pronograde 
(waagerechte) Körperhal-
tung der sonstigen Alt-
weltaffen („Tieraffen“) am 
Beispiel von Schopfmakake 
unten und die orthograde 
(aufgerichtete) Körperhal-
tung der Großen Menschen-
affen und Menschen oben. 
(Wikimedia: Bói Miguel 
Mendez, CC BY 2.0; DeFacto, 
CC BY-SA 4.0)

konvergent („unabhängig“) entwickelt hätten. 
Je mehr Konvergenzen aber angenommen wer-
den müssen, desto unplausibler wird ein evolu-
tionäres Szenario.
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Eine dritte Möglichkeit ist, „dass keines 
der oben genannten [miozänen] Taxa eng mit 
der afrikanischen Affen- und Menschenclade 
verwandt ist“ (Almécija et al. 2021). Die Au-
toren gehen in diesem Fall davon aus, dass man 
fossile Vorfahren der nichthomininen Afrikani-
schen Menschenaffen noch in den mehrheit-
lich unerforschten Regionen Afrikas finden 
könnte. Ihre Begründung offenbart, dass sie 
diese Vorfahren lediglich aufgrund des evolu-
tionären Paradigmas vermuten: „Die größte 
Herausforderung besteht darin, Hominoidea-
Fundstellen aus dem Mio-Pliozän außerhalb 
Ost- und Südafrikas zu finden, obwohl wir 
wissen, dass sie existieren“ (ebd., Hervorh. d. 
Verf.). Wenn man stattdessen nur von den em-
pirischen Belegen ausgeht, wäre die alternative 
Annahme genauso legitim, dass es diese pos-
tulierten gemeinsamen Vorfahren der Afrikani-
schen Menschenaffen und des Menschen nie 
gegeben hat. Dies gilt insbesondere, da bereits 
ca. 40 fossile und lebende Gattungen poten-
zieller Menschenaffen bekannt sind, die sich 
eben nicht widerspruchsfrei in einen Stamm-
baum einfügen lassen.

Folgende Zitate untermauern diese Prob-
lematik: Andrews (2020) weist beispielswei-
se auf das „Fehlen von Anpassungen an den 
Knöchelgang im Fossilbericht“ hin – dabei ist 
der Knöchelgang ein markantes Merkmal von 
Afrikanischen Menschenaffen. Und doch wird 
eine konvergente Entstehung eines so mar-
kanten Merkmals diskutiert und seine Her-
kunft bleibt laut Almécija et al. (2021) letztlich 
unklar: „Warum, wann und wie oft sich der 
Knöchelgang entwickelt hat, ist schwieriger 
zu erklären als der Ursprung des Homininen-
Bipedalismus.“ Die FAZ (2017) zitiert den 
berühmten Paläoanthropologen Jean-Jacques 
Hublin, Direktor der Abteilung Human Evo-
lution am Max-Planck-Institut für Evolutionäre 
Anthropologie in Leipzig, folgendermaßen: „Die 
Aufspaltung der Hominiden-Vorfahren des 
Menschen und der Menschenaffen ist schlecht 
dokumentiert“. Und Böhme et al. (2017) kon-
statieren: „Das späte Miozän war eine Zeit der 
großen Hominiden-Radiation (Afrikanische 
Affen und Menschen), aber wann, wo und wa-
rum sich die Linien aufspalteten, wird heftig 
diskutiert.“ 

Vielleicht bietet ja die neue umfangreiche 
Analyse von Pugh (2022, Suppl. Tab. 7) neue 
Anhaltspunkte für eine vermeintliche Evoluti-
onsgeschichte der Großen Menschenaffen? Die 
folgende Abb. 20 gibt eine Analyse des Verfas-
sers hinsichtlich der quantifizierten Merkmale 
wieder, die bei Pugh (ebd.) exakt den mensch-
lichen Merkmalen entsprechen. 

Es fällt beim Betrachten der Daten von Pu-
gh (2022) in Abb. 20 auf, dass es lediglich für 
die Linie des Orang-Utans eine größere Zahl 
von möglichen Vorfahren bzw.  Verwandten 

gibt. Für eine plausible Evolution hin zu den 
Afrikanischen Menschenaffen leisten sie aber 
kaum einen Beitrag, da genau diese Arten kei-
ne höhere prozentuale Ähnlichkeit hin zu den 
Gorillas oder Schimpansen aufweisen (vgl. An-
hang Tab. 2). Außerdem besitzen unter allen 
Arten von miozänen Menschenaffen lediglich 
Indopithecus giganteus und Ouranopithecus turkae 
einen relativen Anteil an menschenähnlichen 
Merkmalen, der mindestens so hoch ist wie 
der von Schimpansen bzw. Gorillas. Und selbst 
Australopithecus, der als der Vormensch schlecht-
hin gehandelt wird, ist dem modernen Men-
schen nur ein paar Prozentpunkte näher als der 
Schimpanse und überbrückt damit nur wenig 
mehr als ein Viertel der evolutionär notwendi-
gen Merkmalsänderungen hin zum modernen 
Menschen. Ansonsten herrscht eine gähnende 
Leere zwischen dem Auftreten der Gorillas und 
der Schimpansen sowie der modernen Men-
schen. Außerdem liegt von Indopithecus gigan-
teus und Ouranopithecus turkae nur sehr wenig 
fossiles Material vor (jeweils unter 11 bzw. 15 
% der Vergleichsmerkmale; vgl. Anhang Tab. 2); 
und somit ist auch deren verwandtschaftliche 
Einordnung nicht sehr aussagekräftig. Noch 
gravierender ist, dass Ouranopithecus turkae den 
Altweltaffen noch deutlich ähnlicher ist als 
den Menschen bzw. Menschenaffen, und dass 
Indopithecus giganteus den Kleinen Menschenaf-
fen – nicht aber den Afrikanischen Menschen-
affen – beinahe genauso stark ähnelt wie den 
Menschen (vgl. Anhang Tab. 2). Alle anderen 
Funde haben noch weniger relative mensch-
liche Anteile und zeigen damit keinen evolu-
tionären „Fortschritt“ innerhalb der Afrikani-
schen Menschenaffen. 

„Noch schlimmer ist, dass relativ voll-
ständige fossile Affen, die unbestrit-
ten frühen Mitgliedern der Gorilla- 
und Schimpansen-Linien zugeordnet 
werden können, noch nicht gefunden 
wurden.“

Diese Ergebnisse bestätigen letztlich, wie 
groß unser Nichtwissen über die Verwandt-
schaft und Herkunft der Afrikanischen Men-
schenaffen eigentlich ist. Auch Almécija et al. 
(2021) sind skeptisch hinsichtlich der Herkunft 
der Afrikanischen Menschenaffen im Fossilbe-
richt: „Noch schlimmer ist, dass relativ vollstän-
dige fossile Affen, die unbestritten frühen Mit-
gliedern der Gorilla- und Schimpansen-Linien 
zugeordnet werden können, noch nicht gefun-
den wurden.“ 
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Abb. 20  Übersicht über 
338 Vergleichsmerkmale, 
entnommen aus den Ana-
lysen von PugH (2022), die 
exakt den bei Homo sapiens 
quantifizierten Merkmalen 
entsprechen. In Klammern 
sind die Prozentzahlen 
angegeben, die anteilig von 
den vorhandenen Daten 
den menschlichen Kriterien 
entsprechen. Die grau ge-
kennzeichneten Merkmale 
sind nicht bestimmbar und 
zeigen, wie groß unser Nicht-
wissen bei den meisten Fos-
silien ist. (Eigene Darstellung 
basierend auf den Daten von 
PugH 2022, Suppl. Tab. 7)

4.2  Die subjektiven Komponenten 
in der Stammbaumrekonstruktion
Wie beschrieben, liegt ein wesentliches Pro-
blem bei der Bewertung der miozänen Men-
schenaffen beim geringen fossilen Datenmate-
rial. Dieses Material besteht bei manchen Arten 
sogar nur aus einem einzigen fossilen Zahn, 
aus dem dann aber eine ganze neue Art ab-
geleitet wurde: „Viele miozäne Affentaxa sind 
nur durch fragmentarische dentognathische 
[Zahn-Unterkiefer-] Fossilien vertreten, und 
die Nützlichkeit von Mandibeln [Unterkiefern] 
und Molaren [Backenzähnen] für Rückschlüsse 
auf die Stammesgeschichte der Affen wurde in 
Frage gestellt“ (Almécija et al. 2021; vgl. Pugh 
2022). 

Die widersprüchlichen Stammbaum-
rekonstruktionen beruhen auf Unter-
schieden in den Analysen und subjek-
tiven Interpretationen.

Almécija et al. (2021) sehen als weitere Ur-
sachen für ganz widersprüchliche Stammbaum-
modelle der Menschenaffen in der Paläanthro-
pologie auch analytische Unterschiede in der 
Vorgehensweise der Wissenschaftler wie zum 
Beispiel „bemerkenswerte Unterschiede der 
subjektiven Definition und Bewertung kom-
plexer Morphologien (z. B. ‚beginnender sup-
raorbitaler Torus‘).“ Auch Pugh (2022) schließt 
sich der Kritik an, dass die Bewertung bzw. 
Quantifizierung von Merkmalen, der Einbezug 
bzw. der Ausschluss gewisser Taxa oder Merk-
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male sowie die Wahl des cladistischen Verfahrens 
einen entscheidenden Einfluss auf unterschied-
liche Stammbaumrekonstruktionen haben.51 

Entscheidend ist also die Interpretation der 
Merkmale von fossilen Menschenaffen und 
Homininen durch die Wissenschaftler in ihrem 
von vornherein an die Daten herangetragenen 
Denkrahmen. 

Dieser Streit spielt sich nicht nur bei den bei-
den Schulen bezüglich der Rekonstruktion des 
letzten gemeinsamen Vorfahren ab (Top-down 
vs. Bottom-up, vgl. Abschnitt 2.1), sondern auch 
in der Deutung möglicher Funktionen auf-
grund des fossilen Datenmaterials. In der Paläo-
anthropologie gibt es nämlich zwei widerstrei-
tende funktionsmorphologische Denkschulen: 
die „totalistische“ und die „direktionalistische“ 
Sichtweise. Diese unterscheiden sich darin, wel-
che Bedeutung sie den ursprünglichen (primi-
tiven) Merkmalen bei der Rekonstruktion von 
Verhalten und Bewegung beimessen. 

Die „Totalisten“ konzentrieren sich auf 
„das gesamte morphologische Muster“ einer 
Art zur Rekonstruktion ihrer Fortbewegungs-
weise. Sie leiten zum Beispiel von gekrümm-
ten Fingern eine andauernde Klettertätigkeit 
in den Bäumen ab. Finden sie bei einem Fossil 
Kletteranpassungen gemeinsam mit potenziel-
len Anpassungen an einen zweibeinigen Gang, 
dann vermuten sie, dass bestimmte nicht men-
schenähnliche Merkmale (z. B. die Hüfte) auf 
eine andere Art der Zweibeinigkeit hindeuten 
als beim Menschen (Almécija et al. 2021). 

„Direktionalisten“ hingegen fokussieren 
sich auf die abgeleiteten (modernen) Merkmale, 
denen sie die eine bestimmte Funktion zuwei-
sen und konzentrieren sich dann „ausschließ-
lich auf zweibeinige Anpassungen“ (ebd.). Dies 
ist aber zwangsläufig sehr spekulativ, wenn man 
alle Merkmale ignoriert, die nicht in die Rich-
tung des gewünschten evolutionären Trends hin 
zur menschlichen Zweibeinigkeit weisen. 

Die Folgen der unterschiedlichen Denkvor-
aussetzungen zeigen Almécija et al. (2021) am 
Beispiel von Danuvius (vgl. Abschnitt 3.5.2; 4.3) 
auf. Aus „totalistischer“ Perspektive würde man 
argumentieren, dass es bei Danuvius ein „hohes 
Maß“ an vierfüßiger Fortbewegung in Kom-
bination mit hangelnden Verhaltensweisen gab 
(ebd.). Für „Direktionalisten“ hingegen gilt, 
dass sie „die primitiven Merkmale zugunsten 
der neu abgeleiteten adaptiven [angepassten] 
Merkmale (d. h. das Hangeln) herunterspielen“ 
würden (ebd., Hervorh. d. Verf.). Die zitierte 
Beschreibung spricht nicht gerade für ein evi-
denzbasiertes Argumentieren der „Direktiona-
listen“, sondern mehr für ein „Sehen wollen“ 
von passenden evolutionären Deutungen – das 
dann dem uneingeweihten Betrachter als „Fak-
tum“ verkauft wird.

Auch die Paläoanthropologen Wood & Har-
rison (2011; vgl. Andrews 2020) warnen davor, 

von gemeinsamen Merkmalen sofort auf eine 
gemeinsame Evolution zu schließen, wie es die 
Direktionalisten tun. Insbesondere aufgrund der 
vielfältigen Homoplasien sollte man bei neu-
en Funden erst eine Verwandtschaft mit heute 
lebenden Formen belegen, statt sie einfach als 
gegeben vorauszusetzen.  Es spricht Bände, dass 
solche Selbstverständlichkeiten wissenschaftli-
chen Arbeitens überhaupt betont werden müs-
sen. Wood & Harrison (2011) argumentieren 
nämlich, dass viele Konvergenzen auch bei an-
deren afrikanischen Säugergruppen als bei den 
Homininen auftreten – wie bei Hornträgern 
(Bovidae), Einhufern (Equidae), Rüsseltieren 
(Proboscidea), Fleischfressern (Carnivora) und 
Altweltaffen. Ein Ignorieren dieser Problematik 
bei den Homininen bzw. Menschenaffen kann 
daher nur weltanschaulich bedingt sein und 
nicht empirisch begründet sein.

Angesichts dieser massiven Unklarheiten bei 
der Einordnung und der evolutionären Bedeu-
tung der miozänen Menschenaffen ist es nicht 
verwunderlich, wenn diese selten in phyloge-
netischen Studien über die evolutionäre Ab-
stammung der Homininen, also der mutmaß-
lichen Vorfahren des Menschen seit Abspaltung 
der Schimpansen-Linie, herangezogen werden. 
Trotzdem plädiert das Autorenteam um Almé-
cija (2021) für eine viel stärkere Betrachtung 
der miozänen Menschenaffen bei Merkmals-
vergleichen, um ursprüngliche (primitive) von 
abgeleiteten (modernen) Merkmalen bei Ho-
mininen besser unterscheiden zu können. Die-
ser Wunsch ist absolut berechtigt. Viel zu selten 
werden phylogenetische Vergleiche auf brei-
ter Datenbasis verschiedener Arten aufgestellt. 
Selbst ein Einbezug verschiedener lebender 
Menschenaffen und Altweltaffen ist in phyloge-
netischen Studien selten – ein Einbezug mio-
zäner Menschenaffen aber noch viel seltener. 
Dies trifft, wie Anhang Tab. 5 zeigt, leider auf 
einen Großteil der phylogenetischen Studien 
unserer Zeit zu, was sicher auch am enormen 
Aufwand der Datenbeschaffung liegt. Solan-
ge aber phylogenetische Studien nicht breiter 
aufgestellt werden, muss festgehalten werden, 
dass unsere heutigen phylogenetischen quan-
titativen Merkmalsvergleiche häufig leider auf 
Vergleiche außerhalb der postulierten engen 
evolutionären Verwandtschaft verzichten. Dies 
führt dazu, dass man schwer erkennen kann, ob 
gemeinsame Merkmale eines Homininen zu 
Schimpanse oder Mensch tatsächlich von evo-
lutionärer Aussagekraft sind, oder ob nur Kon-
vergenzen vorliegen. 

Heutige phylogenetische quantita-
tive Merkmalsvergleiche verzichten 
leider häufig auf Vergleiche außer-
halb der postulierten engen evolutio-
nären Verwandtschaft.
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Allgemeine Probleme bei der Verhaltensrekonstruktion von Fossilien 
(basierend auf almécija et al. 2021 und BranDt 2017, 30, 38–44)

Es gibt eine ganze Reihe von Problemen 
bei der Verhaltensrekonstruktion aufgrund 
funktionsmorphologischer Schlussfolgerun-
gen bei Fossilien:

1. Es wird häufig bei den Verhaltensweisen 
der Homininen nur über das spekuliert, was 
entsprechend den evolutionären Paradig-
men gut passen könnte. Wissenschaftliche 
Hypothesen brauchen aber empirisch 
überprüfbare Daten, um verifizierbar bzw. 
falsifizierbar zu sein.

2. Es gibt oft keine lebenden Analogien, 
sodass wir nicht sicher wissen, wie Austra-
lopithecinen und andere frühe Homininen 
mit heute unbekanntem Merkmalsmix sich 
wirklich verhalten und bewegt haben.

3. Es gibt auch von heutigen Affen und Men-
schen bei einigen Merkmalen nur wenige 
Messdaten, sodass viele funktionsmorpho-
logische Zusammenhänge von Bau und 
Funktion immer noch nicht eindeutig belegt 
sind. In diesen Fällen werden den Lesern 

dann häufig nur funktionsmorphologische 
Spekulationen angeboten.

4. Da viele paläoanthropologische Unter-
suchungen zu funktionsmorphologischen 
Zusammenhängen in der Vergangenheit 
oft nur auf kleinen Stichproben beruhten, 
ergeben neue Untersuchungen immer wie-
der, dass angeblich „affenartige“ Merkmale 
auch bei gesunden Menschen auftreten 
und dass „menschenartige“ Merkmale auch 
bei heutigen Menschenaffen vorkommen. 
Damit können in diesen Fällen kaum valide 
Zuordnungen zu einer eher affenartigen 
oder menschenartigen Funktionsmorpho-
logie vorgenommen werden. Dennoch 
werden solche überlappenden Merkmale in 
der Fachliteratur und vor allem in populären 
Medien oft als klar „menschentypisch“ bzw. 
„affenartig“ gedeutet (z. B. DunmOre et al. 
2020; williamS et al. 2021; vgl. ScHOll 2022a).

5. Verschiedene Verhaltensweisen in der 
Fortbewegung können „ähnliche mechani-

sche Anforderungen“ besitzen (almécija et 
al. 2021). Dies bedeutet, dass mechanische 
Belastungsmuster bei ganz verschiedenen 
Tätigkeiten ähnlich aussehen können und 
die Rückschlüsse zum Beispiel auf Fortbe-
wegungsweisen dann nicht eindeutig sind. 
„So können beispielsweise Merkmale, die 
funktionell mit Vierbeinigkeit oder Ortho-
gradie [aufrechter Köperhaltung] zusam-
menhängen, als zweibeinige Anpassungen 
fehlinterpretiert werden.“ (ebd.)

6. Außerdem hat die Knochenbildung eine 
stark individuelle Komponente und vieles 
„deutet darauf hin, dass unregelmäßige Be-
lastungen [wie bei einer Verletzung], selbst 
wenn sie gering sind, osteogener [Knochen 
beeinflussender] sein können als stereotype 
Belastungen“ (ebd.). Somit gilt: „Die Zuver-
lässigkeit, mit der interne Knochenstruk-
turen für Rückschlüsse auf das Verhalten 
fossiler Spezies herangezogen werden 
können, ist noch ausbaufähig.“ (ebd.)

4.3  „Storytelling“: Wenn ausge-
dachte Evolutionsgeschichten die 
Datenlücken überspielen
Angesichts von mehr als 40 fossilen Gattungen 
der Menschenaffen und frühen Homininen in 
„einer weiten geografischen Verbreitung“ ist es 
kein Wunder, dass Almécija et al. (2021) die fol-
gende Überschrift als Zusammenfassung vieler 
Ergebnisse gewählt haben: „Die verworrenen 
Äste der Evolution der Menschenaffen“. 

Almécija et al. (2021) machen, wie beschrie-
ben, neben dem fragmentarischen Fossilbefund 
auch das Fehlen heutiger funktionsmorpho-
logischer Vorbilder für diese „verworrenen“ 
Stammbaumrekonstruktionen verantwortlich. 
Ein weiteres relevantes Problem ist „das phy-
logenetische Rauschen, das die Homoplasie in 
phylogenetische Schlussfolgerungen einbringt“ 
und widersprüchliche Stammbäume je nach 
Merkmalen von Körperskelett bzw. Schädel 
ergibt (ebd.; vgl. die Abschnitte 2.1 und 3.1). 
Das in der Literatur stets wiederkehrende Argu-
ment, „dass scheinbare Ähnlichkeiten unabhän-
gig voneinander entwickelte biomechanische 
Lösungen für ähnlichen Selektionsdruck bei 
der Fortbewegung darstellen könnten“ (Almé-
cija et al. 2021), ist auch nicht wirklich hilf-
reich, solange nicht konkrete Schritte hinsicht-
lich Selektionsdruck, Genveränderungen und 
Ontogenese der Merkmale aufgezeigt werden 
können. Zudem sind Selektionsdrücke allenfalls 
notwendige Voraussetzungen für evolutive Än-
derungen, erklären aber nicht den Formenwan-
del. Streng genommen verschleiern die Begrif-

fe „Rauschen“ bzw. „Homoplasie“ sprachlich 
nur, dass widerspruchsfreie Stammbaumrekon-
struktionen schlichtweg scheitern. Würde man 
intellektuell ergebnisoffen arbeiten, sollte dies 
als Indiz dafür ernst genommen und diskutiert 
werden, dass es einen solchen evolutionären 
Stammbaum gar nicht gegeben haben könnte.

Streng genommen verschleiern die 
Begriffe „Rauschen“ bzw. „Homo-
plasie“ sprachlich nur, dass wider-
spruchsfreie Stammbaumrekonstruk-
tionen schlichtweg scheitern.

Doch woher kommen trotz aller Unsicher-
heiten der Paläoanthropologie dann die medial 
präsenten Sichtweisen, die eine fertige und gut 
belegte Evolutionsgeschichte des Menschen 
vermitteln?

Solange die Datenbasis zu gering und die 
Schlussfolgerungen daraus so umstritten sind, 
ist man natürlich bestrebt, die Beweislücken 
im Evolutionsmodell anderweitig auszufüllen. 
Auch dazu haben Almécija et al. (2021) etwas 
zu sagen: „Der Mensch ist ein Geschichtener-
zähler: Theorien über die menschliche Evolu-
tion ähneln oft ‚anthropogenen Erzählungen‘, 
die die Struktur einer Heldenreise aufgreifen, 
um wesentliche Aspekte wie die Ursprünge der 
aufrechten Körperhaltung, die Befreiung der 
Hände oder die Vergrößerung des Gehirns zu 
erklären. Interessanterweise haben sich solche 
Erzählungen seit Darwin nicht grundlegend 
geändert.“ 
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Dort, wo die empirischen Fakten fehlen, 
wird also die evolutionäre Methode des „story-
tellings“ eingesetzt, um eine Geschichte zu er-
zählen, wie es hätte gewesen sein können – un-
ter Voraussetzung einer Darwin‘schen Evoluti-
on natürlich. Leider landen viele dieser „storys“ 
dann als wissenschaftliche Fakten in populären 
Medien sowie in Klassenzimmern und werden 
ungefiltert als gut belegter Stand der Wissen-
schaft dargestellt. 

Das Autorenteam um Almécija (2021) hat 
eine interessante psychologische Erklärung für 
dieses „storytelling“ anzubieten: „Evolutions-
szenarien sind verlockend, weil sie plausible Er-
klärungen auf der Grundlage des aktuellen Wis-
sens liefern, aber solange sie nicht auf überprüf-
baren Hypothesen beruhen, sind sie nicht mehr 
als ‚Geschichten, die man sich eben so erzählt‘“. 
Auch der private Forscherehrgeiz kann eine 
Rolle spielen: „Wir müssen uns über Bestäti-
gungsfehler und Ad-hoc-Interpretationen von 
Forschern im Klaren sein, die darauf abzielen, 
ihrem neuen Fossil die Hauptrolle in einer be-
reits bestehenden Erzählung zu geben.“ (ebd.) 

Viele Interpretationen von Forschern 
zielen nur darauf ab, ihrem neuen 
Fossil die Hauptrolle in einer evolu-
tionären Erzählung zu geben.

Almécija et al. (2021) haben einen deut-
lichen Aufruf an ihre Kollegen, der ganz im 
Sinne exakten wissenschaftlichen Arbeitens ist: 
„Wir müssen auch damit aufhören, jeder neuen 
fossilen Entdeckung eine Hauptrolle zuzuwei-
sen, damit sie in evolutionäre Szenarien passt, 
die nicht auf überprüfbaren Hypothesen beru-
hen.“ Treffender hätte man das Problem in der 
Paläanthropologie kaum zusammenfassen kön-
nen, in der ständig neue Funde als „Revolution 
der Menschheitsgeschichte“ oder „unser neuer 
Vorfahre“ vorgestellt werden (z. B. „Homo“ lu-
zonensis bei Scholl 2021; 2022b). 

Die wissenschaftliche Realität ist aber eine 
ganz andere: „Bei fossilen Menschenaffen be-
stehen nach wie vor viele Unklarheiten, und 
der Tag, an dem die Paläobiologie ausgestor-

bener Arten zweifelsfrei rekonstruiert werden 
kann, ist noch weit entfernt.“ (Almécija et 
al. 2021) Diese Problematik bestätigt die The-
se von Sigrid Hartwig-Scherer (2011), dass 
es deswegen mehr potenzielle Menschen- als 
Menschenaffenvorfahren gibt, weil „jeder For-
scher gerne den ältesten und vollständigsten“ 
Homininen entdecken möchte.

Ein Beispiel für dieses „storytelling“ in den 
Medien ist der Umgang mit dem Fund des 
miozänen Menschenaffen Danuvius (vgl. Ab-
schnitt 3.5.2). Die Erstbeschreiberin Madelaine 
Böhme war daran nicht ganz unschuldig, sagte 
sie doch wörtlich in einem Video-Interview: 
„Danuvius ist ein Vertreter der Afrikanischen 
Menschenaffen und des Menschen. Das heißt, 
[…] er wäre der letzte gemeinsame Vorfahre 
von Gorilla, Schimpanse und Mensch. Oder er 
ist ein direkter Vorfahre und der letzte gemein-
same Vorfahre von Schimpanse und Mensch. Ja, 
ich möchte sogar nicht ausschließen, dass Danu-
vius auch ein Vormensch war.“52 

Allerdings regte sich auch Widerspruch zu 
diesem Hype um Danuvius. So schrieb Illinger 
(2019), Physiker und Wissenschaftsjournalist der 
Süddeutschen Zeitung, einen Artikel über das 
Danuvius-Fossil namens Udo mit dem Titel 
„Menschenaffe Udo ist nicht Ur-Opa“. In die-
sem Artikel heißt es: „Einzelne Knochenfunde, 
wie jüngst im Allgäu, reichen nicht, um die Ge-
schichte der Menschheit neu zu schreiben. Das 
Getrommel des Paläo-Pop nervt.“ (vgl. auch 
Hartwig-Scherer 2011, SOM) Weiter schreibt 
Illinger (2019) ziemlich treffend über den pa-
läoanthropologischen Stand generell: „Doch 
der genaue Weg dorthin [vom Affen zum Men-
schen], so ehrlich sollten Paläontologen sein, ist 
noch längst nicht geklärt. Das liegt auch an der 
insgesamt spärlichen Menge an Fundstücken, 
aus denen man das riesige Puzzle zusammen-
setzen könnte. Ein großer Paläontologe hat die 
Herausforderung seines Fachs mit einer wun-
derbaren Metapher beschrieben: Es sei wie der 
Versuch, aus einem Schuh Karls des Großen 
und einer Coladose den Übergang vom Mittel-
alter zur Neuzeit zu erklären.“

Auch Tracy Kivell (2019), Anthropolo-
gin an der University of Kent, charakterisiert 
in der Fachzeitschrift Nature die Probleme des 
„Bottom-up-Ansatzes“, bei dem man versucht, 
aus den Fossilien der miozänen Affen den letz-
ten gemeinsamen Vorfahren zu rekonstruieren: 
„Diese [ca. 30 Gattungen von miozänen] Men-
schenaffen zeigen jedoch ein Sammelsurium 
von Skelettanpassungen, wobei Merkmale in 
Kombinationen vorkommen, die wir bei le-
benden Primaten nicht kennen, und die uns oft 
rätseln lassen, wie diese Tiere sich fortbewegt 
haben, und wie viel Zeit sie in Bäumen oder 
auf dem Boden verbrachten.“ Es bleiben also 
nach wie vor viele „Rätsel“ im evolutionären 
Modell des Menschen offen.

Abb. 21  Ein Paläoanthropo-
loge verglich die Deutungen 
von Fossilien folgenderma-
ßen: „Es sei wie der Versuch, 
aus einem Schuh Karls des 
Großen und einer Coladose 
den Übergang vom Mittelal-
ter zur Neuzeit zu erklären“. 
(Symbolbild: eigene Darstel-
lung nach Pixabay)
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„Die Frage nach den Ursprüngen des 
Menschen ist bei weitem noch nicht 
geklärt“.

Günter Bechly, ehemaliger Prokurator für 
fossile Insekten am Staatlichen Museum für 
Naturkunde Stuttgart, veröffentlichte auf evolu-
tionsnews.org eine Reaktion zu der hier disku-
tierten Studie von Almécija et al. (2021). Bech-
ly (2021) ist mittlerweile zu der Überzeugung 
gekommen, dass „sich die Forschung über den 
Ursprung des Menschen in einem lächerlichen 
Zustand ständiger größerer ‚Umschreibungen‘ 
und Widerlegungen vermeintlich unbestreit-
barer Lehrbuchweisheiten befindet“. Er führt 
diese ständigen Umschreibungen auch auf die 
häufigen Neuentdeckungen von Fossilien zu-
rück. Dennoch ist er der Meinung: „Die Situ-
ation geht weit über den gesunden, normalen 
Fortschritt der Wissenschaft hinaus. Vielmehr 
deutet sie darauf hin, dass etwas mit dem allge-
meinen Narrativ nicht stimmt […]. Somit zeigt 
diese Vielzahl alternativer Interpretationen, dass 
sie [die Evolutionsbiologen] in Wahrheit keine 
Ahnung vom evolutionären Weg zur mensch-
lichen Fortbewegung haben“ (Bechly 2021). 
Auch Bechly (2021) folgt der Sichtweise, dass 
spekulatives „storytelling“ ein Problem darstellt: 
„Phantasievolles Geschichtenerzählen […] ist in 
der Tat ein Markenzeichen der Soft Science der 
modernen Evolutionsbiologie im Allgemeinen 
und der Paläoanthropologie im Besonderen.“ 
Wer trotzdem auf der Grundlage solcher „Ge-
schichten“ Evolutionskritik mit „grandiosen 
Behauptungen von angeblich geklärter Wissen-
schaft“ wegwischen will, der übertreibe nicht 
nur „gewaltig“, sondern kenne vielleicht nicht 
einmal den aktuellen Stand der wissenschaftli-
chen Debatten (ebd.). Somit gilt nach Bechly 
(2021): „Die Frage nach den Ursprüngen des 
Menschen ist bei weitem noch nicht geklärt“.

Studienautor Sergio Almécija konstatierte 
selbst in einer Pressemitteilung des American 
Museum of Natural History: „Wenn man sich 
die Entstehungsgeschichte der Homininen 
anschaut, ist das ein totales Chaos – es gibt 
keinerlei Konsens“53 (nach American Muse-
um of Natural History 2021; Hervorh. d. Verf.). 
Dort heißt es außerdem, dass sich seit Darwin 
nicht nur „die Zahl der Arten im Stammbaum 
des Menschen explosionsartig vergrößert hat, 
sondern auch die Zahl der Streitigkeiten über 
die frühe menschliche Evolution.“ Almécija 
erklärt dieses Problem mit den ganz „unter-
schiedlichen Paradigmen“, die so in anderen 
Wissensbereichen nicht zu sehen seien (ebd.). 
Die Mitautorin der Studie, Ashley Hammond, 
gibt in der Pressemitteilung auch zu bedenken, 
dass „eine menschliche Evolutionsgeschichte, 
die sich auf die wenigen derzeit lebenden Af-
fenarten stützt, einen Großteil des Gesamtbildes 
außer Acht lässt“ (ebd.). Dies gilt, wie in Ab-

schnitt 4.2 aufgezeigt, leider für einen Großteil 
der heutigen Homininen-Studien.

„Wenn man sich die Entstehungsge-
schichte der Homininen anschaut, ist 
das ein totales Chaos – es gibt keiner-
lei Konsens.“

5. Fazit
Der Ausgangspunkt dieses Special Papers war 
die Einschätzung von Hartwig-Scherer & 
Brandt (2013), dass die Evolution der Men-
schenaffen ohne Konsens und widerspruchs-
freie Stammbaumrekonstruktionen sei. Die hier 
vorgestellten Daten bestätigen diesen Befund; 
er scheint sich durch eine Vielzahl neuer Fos-
silfunde und Analysen sogar noch verschärft zu 
haben.

Almécija et al. (2021) bringen den aktuel-
len Forschungsstand auf den Punkt: „[…] die 
phylogenetische und geographische Herkunft 
der Homininae [Afrikanischen Menschenaf-
fen] bleibt umstritten“. Dies liegt nicht nur am 
sehr fragmentarischen Fossilbefund, der hin-
sichtlich der Herkunft von Schimpanse und 
Gorilla sogar beinahe komplett fehlt. Auch 
die Deutungen der Fossilien werden „durch 
das Fehlen aktueller Analogien erheblich er-
schwert.“ (ebd.) Almécija et al. (2021) ge-
hen sogar davon aus, dass unter den vielfälti-
gen miozänen Affenarten „keine die gesamte 
Palette von Bewegungsanpassungen aufweist, 
die bei den heutigen Verwandten vorhanden 
sind“ (vgl. Andrews 2020). Analogien sind also 
schwer bis unmöglich zu rekonstruieren, wenn 
nicht eine einzige fossile Art ein noch leben-
des Vorbild in der gleichen Art und Weise der 
Fortbewegung besitzt (vgl. Abschnitt 4.2). „Es 
ist nicht möglich, die Vergangenheit ins Labor 
zu bringen. Keiner kann einen gehenden Aus-
tralopithecus ansehen“ (Washburn nach Almé-
cija et al. 2021). Um diese Lücke wenigstens 
etwas zu schließen, sind noch mehr experi-
mentelle Daten aus der Biomechanik heuti-
ger Menschenaffen erforderlich. Auch auf neu 
zu entdeckende Fossilien von Menschenaffen 
dürfen wir weiterhin gespannt sein. Dann wird 
sich zeigen, ob diese stetig weitere evolutionär 
nicht einzuordnende Merkmalsmosaike zuta-
ge fördern – und damit die Lücken einer an-
geblich gut belegten Evolutionsgeschichte nur 
noch weiter aufreißen.

Aber auch die Reihenfolge und die Kausal-
zusammenhänge verschiedener Anpassungen 
in der menschlichen Evolution wie aufrechter 
Gang, Werkzeuggebrauch und Gehirnwachs-
tum sind bis heute umstritten. Zudem sind die 
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unterschiedlichen Paradigmen in der Paläoan-
thropologie zur Rekonstruktion des vermute-
ten letzten gemeinsamen Vorfahren (LCA) von 
Schimpanse und Mensch nicht miteinander 
vereinbar. Der „Top-down-Ansatz“ (ausge-
hend von heutigen Menschenaffen) und der 
„Bottom-up-Ansatz“ (ausgehend von fossilen 
Homininen) sind bisher noch nicht zufrieden-
stellend in einem evolutionären Modell mitein-
ander vereint worden. Beide Sichtweisen haben 
mit Problemen zu kämpfen und bringen wider-
sprüchliche evolutionäre Stammbäume hervor. 
Letztlich erscheint die Auswahl der zugrunde 
gelegten Paradigmen in der Paläoanthropologie 
im Vergleich zu anderen Forschungsbereichen 
erstaunlich subjektiv – insbesondere, wenn es 
um die eigenen Funde der Paläoanthropologen 
geht. 

Aufgrund all der genannten Umstände gibt 
es bis heute keinen wissenschaftlichen Kon-
sens über die evolutionäre Stellung der mio-
zänen Menschenaffen. Die meisten Arten und 
Gruppen sind in ihrer evolutionären Einteilung 
entweder unklar oder werden unter mehreren 
Alternativen kontrovers diskutiert, ohne dass ei-
ne Einigung der Wissenschaftler in Sicht wäre. 
Somit sind die fossilen Formen, die den letzten 
gemeinsamen Vorfahren (LCA) nicht nur des 
Menschen, sondern auch der einzelnen Grup-
pen der Menschenaffenartigen – insbesondere 
der Kleinen und der Afrikanischen Menschen-
affen – darstellen könnten, immer noch um-
stritten bzw. unbekannt. 

Die fossilen Vorfahren der Gruppen 
heutiger Menschenaffen sind immer 
noch umstritten bzw. unbekannt.

Sowohl Überblicksstudien wie die von An-
drews (2020) oder Almécija und Kollegen 
(2021) als auch umfassende cladistische Analy-
sen wie die von Pugh (2022) brachten bisher 
bei den meisten Arten der miozänen Men-
schenaffen vor allem widersprüchliche Einord-
nungen hervor. Insbesondere Körperskelett und 
Schädelmerkmale sind eigentlich nicht in einen 
gemeinsamen Stammbaum zu bringen und zei-
gen unterschiedliche „evolutionäre Signale“ 
bzw. „Rauschen aufgrund von Homoplasie“, 
wie Almécija et al. (2021) es verharmlosend 
ausdrücken. 

Almécija et al. (2021) gehen jedenfalls von 
einer Reihe von Homoplasien in der mensch-
lichen Stammesgeschichte aus (vgl. Wood & 
Harrison 2011; Andrews 2020) und bestrei-
ten sogar, dass man generell aus den Merkma-
len heutiger Menschenaffen auf eine gemein-
same Abstammung dieser Merkmale mit dem 
Menschen schließen kann. Auch Pugh (2022) 
spricht von einem „offensichtlich hohen Maß 
an Homoplasie“ bei den Menschenaffen54 und 

vermutet zum Beispiel, dass die Kleinen Men-
schenaffen ihre Hangelanpassungen konvergent 
zu den Großen Menschenaffen entwickelt ha-
ben. Almécija et al. (2021) und Prang et al. 
(2021) legen bei der Fortbewegungsweise noch 
viele weitere Parallelenwicklungen nahe, wäh-
rend Andrews (2020) von einem LCA von 
Schimpanse und Mensch ausgeht, der keinem 
heutigen Menschenaffen in der Fortbewe-
gungsweise ähnelte. Ein weiteres Konvergenz-
Beispiel nach Hammond et al. (2020) lautet: 
„Mehrere Belege deuten darauf hin, dass sich 
das verlängerte untere Darmbein der heutigen 
Schimpansen und Orang-Utans unabhängig 
voneinander entwickelt hat“. 

Allerdings ist Pugh (2022) der Meinung, 
dass Merkmale, die bei miozänen Menschen-
affen als Konvergenzen identifiziert werden, 
dennoch eine „sehr diagnostische“ Funkti-
on haben können, wenn diese Merkmale bei 
systematisch nahe verwandten Gruppen von 
Menschenaffen auftreten. Eine solche Aussa-
ge ist aber ein Zirkelschluss, da ja diese dia-
gnostischen Kriterien überhaupt erst eine 
engere Verwandtschaft belegen müssten, die 
hier schlichtweg als gegeben postuliert wird. 
Auch Hartwig-Scherer (2002) wies schon 
vor zwanzig Jahren auf dieses Problem hin: 
„Typisch menschliche Schlüsselmerkmale wie 
aufrechter Gang, großes Gehirn, Rechtshän-
digkeit etc [sic] könnten mehrfach entstanden 
sein. Damit verlieren viele, wenn nicht alle 
sogenannten ‚hominiden‘ [heute homininen] 
Merkmale ihren evolutionär bedeutsamen di-
agnostischen Wert. Konvergenzen und Paral-
lelevolution als normale Phänomene werfen 
die Frage auf, welche der Merkmale überhaupt 
noch diagnostisch nutzbar zu machen sind, 
wenn alles möglich, aber nichts notwendig ist 
und nirgendwo hinweist.“

Zugespitzt gesagt, sind Almécija et al. (2021) 
sich letztlich nicht einmal sicher, was genau die 
Menschenaffenartigen bzw. Menschenaffen ei-
gentlich definiert, solange nicht weitere Fossil-
funde gemacht werden. Dementsprechend sind 
auch Merkmale, die als gemeinsames evolutio-
näres Erbe (Homologien) interpretiert werden, 
bisher nicht klar von Konvergenzen zu unter-
scheiden. 

Die Merkmalsmosaike und die daraus abge-
leiteten Konvergenzen durch vermutete paral-
lele Evolution stellen an sich ein viel grundle-
genderes Problem der Darwin‘schen Evolution 
generell dar. Sie sind nämlich in vielen Berei-
chen der Evolutionsgeschichte häufig und nicht 
immer klar als solche erkennbar. Damit stellen 
die häufigen Konvergenzen das Darwin‘sche 
Hauptargument in Frage, dass Ähnlichkeit 
auf Abstammungsverwandtschaft schließen 
lässt. Ein Beispiel dafür ist, dass man bis in die 
1970er-Jahre aufgrund der Morphologie (des 
Körperbaus) die Gorillas als nächste Verwand-
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te des Schimpansen sah, bis man molekularge-
netisch eine größere Ähnlichkeit von Schim-
pansen mit Menschen vermutete und man den 
molekularen Daten den Vorzug zur Stamm-
baumrekonstruktion gab. Doch auch hier ist 
molekulargenetisch das letzte Wort noch nicht 
gesprochen, und neue Forschungsergebnisse 
mit detaillierteren Vergleichen von Menschen-
affen und Menschen könnten überraschende 
Wendungen ergeben.

Wenn man also heute lebende Arten und 
Fossilien der Menschenaffen nicht wider-
spruchsfrei in einen Stammbaum einordnen 
kann, und gemeinsame Merkmale genauso gut 
Konvergenzen wie Homologien (gemeinsame 
Abstammungsmerkmale) sein können, ist es 
wissenschaftlich nur logisch, sich nach Erklä-
rungsalternativen zur etablierten evolutionären 
Hypothese umzusehen. Denn dass die Evoluti-
on des Menschen aus miozänen Menschenaffen 
heraus alles andere als wasserdicht begründet ist, 
zeigt auch folgendes Zitat von Almécija et al. 
(2021) über die bisherige Geschichte der Pa-
läoanthropologie: „Nach 150 Jahren kontinu-
ierlicher Entdeckungen sind wesentliche Infor-

mationen über die Ursprünge des Menschen 
aufgrund von Debatten über die Interpretati-
on fossiler Menschenaffen immer noch schwer 
fassbar“. 

„Nach 150 Jahren kontinuierlicher 
Entdeckungen sind wesentliche In-
formationen über die Ursprünge des 
Menschen […] immer noch schwer 
fassbar“.

Wenn sich also die Evolutionsgeschichte 
des Menschen von den Menschenaffen allein 
aufgrund von naturalistischen Mechanismen 
nicht gut belegen lässt, kann das Grundtypen-
modell* eine mögliche Erklärungsalternative 
darstellen. Im Grundtypenmodell geht man 
davon aus, dass Gott unterschiedliche Grup-
pen von Menschenaffen einerseits und Men-
schen andererseits geschaffen hat. Beide konn-
ten sich in ihrem schöpfungsgemäß genetisch 
programmiertem Rahmen an ihre Umwelt in 
Form von Mikroevolution* anpassen, ohne sich 

Glossar

Cladogramm: Dichotomes (gabeliges) 
Verzweigungsmuster, das die stammes-
geschichtlichen Beziehungen zwischen 
verschiedenen Gruppen (Taxa) von Lebe-
wesen darstellen soll. Es wird auf der Basis 
gemeinsamer als „abgeleitet“ interpretier-
ter Merkmale erstellt; jede Abzweigung ist 
mithilfe mindestens eines abgeleiteten 
(autapomorphen) Merkmals, also einer 
evolutionären Neuheit, zu begründen.

Craniodental: Merkmale des Schädels und 
des Gebisses
Grundtyp: Alle Individuen, die direkt oder 
indirekt durch Kreuzung verbunden sind, 
werden zu einem Grundtyp gerechnet; 
dabei spielt die Fruchtbarkeit der Hybriden 
keine Rolle, ebenso wenig, ob die Hybriden 
unter natürlichen Bedingungen oder in 
Gefangenschaft (Züchtung) entstanden 
sind (junker & ScHerer 2013, 44). Grundtypen 
werden im biblischen Grundtypmodell 
als Entsprechung für die geschaffenen 
„Arten“ im Schöpfungsbericht (Genesis 1) 
betrachtet.
Homininen: Vermutete Vorfahren des Men-
schen im Rahmen des Evolutionsmodells 
seit Aufspaltung von den Schimpansen-
vorfahren vor ca. 5 bis 7 MrJ bzw. 9 MrJ (vgl. 
anDrewS 2020)
Hominini: Der Begriff Hominini wird im 
englischsprachigen Raum zum Teil anders 
verwendet als im deutschen Sprachraum. 
Hier wird er verwendet zur Bezeichnung 
der gemeinsamen Gruppe von Mensch und 

Schimpanse. Sind explizit nur die Vorfahren 
des Menschen ohne die des Schimpansen 
gemeint, wird in dieser Arbeit der mehr 
informelle Begriff Homininen verwendet.
Homologie: Gemeinsames Merkmal ver-
schiedener Taxa, die durch gemeinsame 
Abstammung bedingt sind.
Homoplasie: Der Begriff Homoplasie wird 
hier im Sinne einer unabhängigen Evolution 
verwendet, die zum falschen Eindruck von 
Homologie führt, also sehr ähnliche Merk-
male, die eine gemeinsame evolutionäre 
Abstammung nur vortäuschen. Manche 
Autoren verwenden diesen Begriff nur 
für evolutionär nahe verwandte Arten im 
Sinne von Konvergenz, andere benutzen 
Homoplasie hingegen als Überbegriff für 
Konvergenzen, Parallelentwicklungen und 
Reversionen. 
Kronengruppe:  Ist im Gegensatz zur 
Stammgruppe eine monophyletische 
Gruppe, die aus dem letzten gemeinsamen 
Vorfahren aller lebenden Formen und aller 
seiner Nachkommen besteht (ZHuravlev & 
wOOD 2018).
Makroevolution: Entstehung neuer, bisher 
nicht vorhandener Organe, Strukturen und 
Bauplantypen, damit verbunden auch die 
Entstehung qualitativ neuen genetischen 
Materials (junker & ScHerer 2013, 44).
Mikroevolution: Evolution innerhalb vor-
gegebener Organisationsmerkmale; quan-
titative Veränderung bereits vorhandener 
Organe, Strukturen oder Baupläne (junker 

& ScHerer 2013, 44). 
Monophyletische Gruppe: Eine Gruppe 
mit gemeinsamer Abstammung und mit 
gemeinsamen abgeleiteten Merkmalen 
(Apomorphien)
Morphologie: den Körperbau betreffend
Paraphyletische Gruppe: Eine Gruppe 
ohne gemeinsame Abstammung und 
ohne gemeinsame abgeleitete Merkmale 
(Apomorphien).
Phylogenie: Evolutionäre Stammesge-
schichte
Postcranium: Körperskelett (mit Ausnahme 
des Schädels)
Radiation: Ein Prozess schneller Art-Auf-
spaltung
Stammgruppe: Eine paraphyletische Grup-
pe, der die definierenden morphologischen 
Merkmale der Kronengruppe fehlen und 
deren Mitglieder alle ausgestorben sind. 
Der letzte gemeinsame Vorfahre gehört 
dementsprechend nicht zur Stammgruppe 
(ZHuravlev & wOOD 2018).
Taxon: Gruppe von Lebewesen (z. B. Art oder 
Gattung), die eine Einheit in der biologi-
schen Systematik bildet.
Taxonomie: Der Bereich der Systematik, 
welcher Lebewesen in systematische Kate-
gorien einordnet.
Terrestrisch: Am Boden lebend
Variabilität: Vielfalt
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durch Makroevolution* in andere Grundtypen 
weiterzuentwickeln. Dementsprechend hätte 
sich beispielsweise der geschaffene Grundtyp 
Mensch in verschiedene Menschenformen wie 
Homo erectus, Heidelberger Mensch, Neander-
taler, Denisova-Mensch, Flores-Mensch sowie 

Abb. 21  Gegenüberstellung 
des Evolutionären Stamm-
baummodells und des 
Grundtypenmodells mit se-
paraten Schöpfungseinheiten 
bei Menschenaffen und Men-
schen (eigene Darstellung 
nach Evolution: Ein kritisches 
Lehrbuch 2013, Abb. 1-6).

den modernen Menschen aufgespalten, wobei 
sie alle echte Menschen waren und blieben (vgl. 
Brandt 2017; 2018; Scholl 2022e). 

Allerdings mahnen all die Unsicherheiten 
in den evolutionären Modellen auch bei der 
Zuweisung von Grundtypen bei den miozä-
nen und späteren Menschenaffen (wie Austra-
lopithecus und andere) zu einer demütigen Hal-
tung. Eine solche Zuordnung wäre aufgrund 
aktuell in der Paläoanthropologie herrschen-
den genannten Rahmenbedingungen eben-
falls nur „storytelling“, also äußerst spekulativ 
und wenig zielführend. Somit ist auch 
weiterhin im Grundtypenmodell von einem 
geschaffenen Grundtypen Mensch sowie einem 
oder mehreren geschaffenen Grundtypen von 
Großaffen auszugehen, bis klarere molekula-
re und fossile Belege über die Zuordnung der 
Fossilien zu konkreten Grundtypen vorliegen. 
Die Forschung im Bereich der miozänen Men-
schenaffen bleibt also auch aus schöpfungsthe-
oretischer Perspektive eine lohnende und span-
nende Aufgabe.

Anmerkungen
1 Der Begriff „hominins“ wird deutsch mit dem Wort 

Homininen wiedergegeben, während „hominines“ im 
vorliegenden Artikel mit Homininae bzw. Afrikanische 
Menschenaffen übersetzt wird, da dies die Gorillas mit-
einschließt. Vgl. Pugh (2022): „Gorillas (Gorilla), chim-
panzees and bonobos (Pan), and humans (Homo) are the 
living hominines“; Almécija et al. (2021): „african great 
apes and humans (hominines)“ sowie Fuss et al. (2017): 
„In the present study, we define ‚hominoid‘ as ‚apes‘; 
‚hominid‘ as ‚great apes and humans‘; ‚hominine‘ as ‚Af-
rican apes and humans‘; and ‚hominin‘ as ‚humans and 
their non-ape ancestors‘.

2 Dieser soll nach der Berechnung mittels molekularer 
Uhren vor 6,5 bis 9,3 MrJ gelebt haben.

3 Dazu gehören Gemeiner Schimpanse (Pan troglodytes) 
und Zwerg-Schimpanse (Pan paniscus).

4 Wood & Harrison (2011) und andere verwenden den 
Begriff „Homoplasie“ für Konvergenz vor allem bei 
Schwester-Taxa, also eng verwandten Gruppen. [siehe 
Glossar zu „Homoplasie“]

5 Vgl. Foley et al. (2016) zur selben Problematik bei Säu-
getier-Gruppen.

6 Pugh (2022) berichtet davon, dass ihre cladistischen 
Analysen durch ein „molekulares Rückgrat“ geeicht 
wurden. Wird dieses entfernt, bildet sich anhand der 
quantifizierten Skelettmerkmale in ihren diskontinu-
ierlichen (nicht aber in den kontinuierlichen) Clado-
grammen ebenfalls eine Schimpanse-Gorilla-Clade statt 
einer Schimpanse-Mensch-Clade. Dies wird aber auf-
grund der Eichung in den für den Leser abgebildeten 
Cladogrammen nicht deutlich und zeigt, dass bei Clado-
grammen auch schwer ersichtliche Vorentscheidungen 
passend zu den geltenden Paradigmen mit eingeflossen 
sein können.

7  Huxley schrieb (nach Almécija et al. 2021): „The 
structural differences between Man and the Man-like 
apes certainly justify our regarding him as constituting 
a family apart from them; though, inasmuch as he differs 

less from them than they do from other families of the 
same order, there can be no justification for placing him 
in a distinct order.”

8 Im Artikel über Menschenaffen auf wikipedia.de wird 
auch implizit angedeutet, dass es mehr die postulierte 
Evolutionsgeschichte als die tatsächliche Morphologie 
war, die der heutigen Systematik der Menschenaffen zu-
grunde liegt: „Ende des 20. Jahrhunderts [...], als Mensch 
und Menschenaffen aufgrund der gemeinsamen Abstam-
mung in einer Familie vereinigt wurden“ (Hervorh. d. 
Verf.). Außerdem heißt es dort: „Mit der Entwicklung 
der phylogenetischen Systematik in der zweiten Hälf-
te des 20. Jahrhunderts war nicht mehr nur die Anatomie, 
sondern wurden vielmehr die Entwicklungslinien für die 
systematische Klassifizierung relevant.“ (Hervorh. d. 
Verf.) Wikipedia.de (2022) Menschenaffen, https://
de.wikipedia.org/w/index.php?title=Menschenaffen&
oldid=217807764.

9 Dennoch deuten Almécija et al. (2021) die Zunahme 
des Gehirns im Allgemeinen und des Neocortex im Be-
sonderen, verbesserte Seh- und Greiffähigkeiten, zuneh-
mende Körpergröße, erhöhte kognitive Fähigkeiten und 
auch langsamere Ontogenese (Individualentwicklung) 
kurzerhand als im „Primatentrend“ liegend. Allerdings 
basiert diese Argumentation auf einem Zirkelschluss: 
Denn natürlich ist die heutige Primaten-Systematik 
entsprechend der postulierten evolutionären Verwandt-
schaft hinsichtlich einer Zunahme dieser Eigenschaften 
bis hin zum Menschen entsprechend des Trends ange-
ordnet. Somit hat man die Primaten in abgestufter Ähn-
lichkeit zum Menschen aufgereiht und widersprechen-
de Merkmale als Konvergenzen abgetan. Statt durch die 
Systematik müsste man aber anhand jeweils jüngerer 
Fossilien einen solchen Trend belegen.

10 „These aspects of fossil apes provide background for 
human origins to set against evidence from chimpan-
zee morphology for there are next to no morphologi-
cal characters shared uniquely by chimpanzees and hu-
mans. The evidence for shared ancestry is based entirely 
on DNA evidence, with divergence dates of 9–5 Ma 

6. Anmerkungen – Literatur
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[Rogers and Gibbs, 2014] but with a potential range 
of dates up to 4 million years because of variations in 
divergence in different parts of the genome [Patterson 
et al., 2006].“

11 „Surprisingly, however, > 30% of chimpanzee MSY se-
quence has no homologous, alignable counterpart in the 
human MSY, and vice versa [...]. Indeed, at six million 
years of separation, the difference in MSY gene content 
in chimpanzee and human is more comparable to the 
difference in autosomal gene content in chicken and hu-
man, at 310 million years of separation.” (Hughes et al. 
2010)

12 Diese begannen mit Chromosomenvergleichen, DNA-
Hybridisierung und Hämoglobin-Sequenzvergleichen; 
später folgten Buchstaben-für-Buchstaben-Vergleiche 
der DNA.

13 Definition Indels nach Terborg (2019): „Sammelbegriff 
für Insertion (Einfügung) oder Deletion (Verlust) von 
Basen in der DNA. […] Indels sind einzigartige DNA-
Abschnitte, die man entweder nur im Menschen oder 
nur im Schimpansen antrifft“.

14 Diesen Forschungsbedarf verdeutlicht auch eine Mel-
dung vom 31. März 2022 in der Zeitschrift Science 
unter dem Titel „Filling the gaps“, die von der Entde-
ckung bisher unbekannter 200.000.000 Basenpaare des 
menschlichen Erbgutes berichtet (Zahn 2022).

15 Scholl (2022c) zeigt viele Konvergenzen bei vermeint-
lich diagnostischen Zahnmerkmalen innerhalb von Säu-
getieren auf.

16 Die Qualität der 5 Cladogramme aus Fig. S1+S2 wird 
von Pugh (2022) als schlechter eingestuft als die der acht 
Cladogramme aus Fig. 2+3+5. Lässt man die fünf Cla-
dogramme des Supporting Materials weg, wirkt das Bild 
der Zuordnung auch nicht wesentlich eindeutiger.

17 Der Klimawandel in Afrika wird häufig als Ursache des 
Selektionsdrucks bei der Menschwerdung angesehen. 
Almécija et al. (2021) sehen – wie viele andere Evolu-
tionsbiologen – den Rückgang des bewaldeten Lebens-
raums und die größer werdenden Abstände zwischen 
den Bäumen als Ursache des Selektionsdrucks, der die 
Zweibeinigkeit hervorgerufen haben soll. Allerdings er-
klärt der Klimawandel hin zu einer trockeneren Savan-
nenumgebung erst einmal nur, warum ein menschlich-
ausdauernder Gang in einem weit ausgereiften Stadium 
in der Selektion von Nutzen ist – und nicht wie er 
genetisch und morphologisch entstand. Das gleiche gilt 
für die (eventuell später evolvierte) freie Nutzung von 
Händen für Transport sowie Werkzeug- und Waffennut-
zung samt Präzisionsgriff und einem größeren Gehirn. 
Stattdessen müsste man evolutionär nachweisen, dass alle 
Zwischenschritte stets eine positive statt einer negati-
ven Selektionswirkung hatten. Dies stellt sich angesichts 
eines ineffektiv watschelnden zweibeinigen Ganges in 
schrittweiser Entwicklung in der Anwesenheit großer 
afrikanischer Großkatzen (z. B. Säbelzahnkatzen im Le-
bensumfeld von Australopithecus anamensis, vgl. Sawyer 
& Deak 2008, 27) aber als schwierig dar. Denn sicher-
lich hätten unbeholfen zwischen Obstbäumen hin- und 
her watschelnde frühe Homininen mit unausgereiftem 
und nicht ausdauerndem aufrechtem Gang – noch dazu 
ohne selbstgebaute Waffen – eine sehr einfache Beute 
für Raubtiere dargestellt.

18 Im Gegensatz zu Ardipithecus ramidus weist Oreopithecus 
nach Hammond et al. (2020) keine Wirbelsäulenkrüm-
mung und auch keine Beckenstabilisierung auf (dies war 
Brandt [1999] und Hartwig-Scherer [2011] noch 
nicht bekannt, deutete sich aber schon bei Russo & 
Shapiro [2013] bezüglich der Wirbelsäule an). In eini-
gen Rumpfaspekten ähnelt er sogar eher den großen 
Gibbons als den Großen Menschenaffen. Die seitliche 
Verbreiterung des Darmbeins passt aber sowohl zu Sia-
mangs als auch zu Großen Menschenaffen. Ein mensch-
licher Hüftabduktionsmechanismus (Abspreizen des 
Beines) sei laut Hammond et al. (2020) auszuschließen, 
da die Darmbeinschaufeln zu sehr koronal (nach oben) 
ausgerichtet seien, was den mittleren Gesäßmuskel (M. 
gluteus medius) eher zum Rücken als zur Seite hin po-
sitioniert hätte.

19  Z. B. weisen die langen Vorderextremitäten und das ge-
rade lange Sitzbein auf Klettern hin.

20 Im multimetrischen Raum verglichen Hammond et al. 
(2020, Fig. 2A) die Höhe des unteren Darmbeins mit 
dem Hüftpfannendurchmesser: Mensch und Große 
Menschenaffen liegen im multimetrischen Raum ge-
trennt, wobei ausgerechnet zwei Gorillas dem menschli-
chen Variationsbereich nahekommen. Neandertaler und 
Homo erectus liegen im Variationsbereich des Menschen 
und weitab von den Großen Menschenaffen, wo auch 
Oreopithecus, Proconsul und Sivapithecus indicus zu finden 
sind. Die untersuchten Australopithecinen liegen isoliert 
von Großen Menschenaffen und Menschen – aber auch 
nicht in einer Übergangsposition. Im multimetrischen 
Vergleich von Breite des Darmbeins und Hüftpfannen-
durchmesser (Hammond et al. 2020, Fig. 2B) ergibt sich 
folgendes Ergebnis: Die Großaffen und die Menschen 
haben einen Überlappungsbereich, in dem auch Homo 
erectus liegt. Die Australopithecinen liegen etwas au-
ßerhalb vom Gemeinen Schimpansen, und Oreopithecus 
bambolii ist noch stärker isoliert.

21 Es gibt einige Gemeinsamkeiten, wie eventuell Sitzbein-
schwielen – „ischial callosities“ –, die außer Gibbons 
sonst nur Altweltwaffen haben (vgl. McGraw 2017).

22 In jedem der drei Szenarien ist es aber überraschend, 
dass Oreopithecus im Gegensatz zu den heutigen Men-
schenaffen so wie die meisten Menschen, Homininen 
und Siamangs fünf Lendenwirbel statt drei bis vier auf-
weist und auch menschenähnlich große Sitzbeinhöcker 
(„ischial spines“, die auch bei Gibbons und fossilen Le-
muren vorkommen) hatte, was evolutionär nur durch 
Konvergenzen oder Rückentwicklungen innerhalb der 
Menschenaffen deutbar ist. Auch beim verlängerten un-
teren Darmbein vermuten Hammond et al. (2020) eine 
Konvergenz bei Schimpansen und Orang-Utans.

23 Leider geht Pugh (2022) nicht auf die Arbeit von Ham-
mond et al. (2020) ein.

24 „Their postcrania are distinct from both monkeys and 
great apes, with quadrupedal and pronograde adapta-
tions in Sivapithecus […] and terrestrial adaptations in 
Ankarapithecus”.

25 „Sivapithecus specimens from Chinji, nominally assigned 
to S. indicus would appear to be no more variable than 
expected for a single moderately to highly dimorphic 
ape like Pongo. Extending these observations to the lo-
wer teeth […], the S. indicus sample (which has name 
priority) would include Sivapithecus punjabicus at the 
smaller end.“

26 Bei folgenden Merkmalen: Wenig vorstehendes Unter-
gesicht, parabolischer Zahnbogen, keine Affenlücke na-
mens Diastema, unterer erster Vorbackenzahn P3 nicht 
sektorial, Schneidezähne eher vertikal als nach vorne 
stehend, tiefer und robuster Unterkiefer, parabolischer 
Unterkiefer, leicht reduzierte Körpergröße.

27 Zu diesen Merkmalen gehören: gewölbter Gaumen, 
reduzierte Eckzähne, reduzierte Schneidezähne, relative 
Verbreiterung der Backenzähne, differentielle Backen-
zahnabnutzung wegen verlängerter Entwicklung, Grö-
ße der ersten oberen Backenzähne ähnlich, ausgeprägte 
Eckzahngrube, Wurzel eines Oberkieferknochenfortsat-
zes namens Processus zygomaticus maxillae auf Höhe 
des Backenzahns M1, Einwärtsbiegung des Unterkiefer-
randes auf Höhe von M1 und dicker Zahnschmelz. Der 
Zahnschmelzwulst namens Cingulum wiederum schei-
det als gemeinsames Merkmal mit den Homininen aus, 
weil er bei den angeblichen Vorfahren des Menschen, 
den Australopithecinen, fehlt.

28 Andrews (2020) leitet aus dem Muster, dass einige 
Dryopithecinen auch Merkmale haben, die abgeleiteten 
Orang-Utan-Merkmalen ähneln, einfach eine mosaik-
artige („mosaic fashion“) Entwicklung der Merkmale 
der Menschenaffenarten ab. Konsequent zu Ende ge-
dacht, könnte man diese Einschätzung vergleichbar mit 
der sogenannten „Netzwerk-Hypothese“ auch als eine 
verschleierte Kapitulationserklärung bei der Rekonst-
ruktion eines stringenten evolutionären Stammbaumes 
werten (vgl. zur Netzwerk-Theorie aus evolutions- bzw. 
schöpfungstheoretischer Perspektive: Hartwig-Sche-
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rer & Scherer 2003; Collard & Wood 2015, 2123; 
Brandt 2018; Roksandic et al. 2021).

29 „If dryopiths are stem hominids, they could either be 
close to the crown group or constitute an evolutionary 
dead end, an independent ‘experiment’ not directly rela-
ted to either pongines or hominines.“

30 Es sei am Rande angemerkt, dass Pugh (2022) aber gar 
nicht auf die Arbeit von Almécija et al. (2021) eingeht.

31 Als Gegenbeispiel führt sie Alba et al. (2015) auf. Au-
ßerdem schlägt sie taxonomische Revisionen und neu 
gefundene Fossilien und Spezies als eine mögliche Er-
klärung für die Unterschiede vor.

32 Z. B. der „lange Rücken“, die Erweiterung des Ober-
schenkelkopfgelenkes nach posterosuperior (hinten 
oben) und auch der Bau des distalen (körperfernen) 
Schienbeins von Danuvius.

33 Der obere Backenzahn (M1, Epp. 13.16) weist keine 
Homininen-Merkmale auf. Er ist einer Reihe von mio-
zänen Menschenaffen und insbesondere frühmiozänen 
Affen ähnlich (inkl. Dryopithecus, Proconsul und Ekembo), 
was evolutionär keine weiteren Schlussfolgerungen er-
möglicht. Aufgrund der Fundbedingungen wäre es nach 
Lutz et al. (2017) „absolut unplausibel anzunehmen, 
dass die beiden Zähne zwei verschiedene Arten reprä-
sentieren“. Wenn also der Backenzahn gar nicht homi-
nin ist, ist es schwer glaubhaft zu machen, dass das ganze 
Lebewesen ein Hominine war.

34 Der Eckzahn weist nach Lutz et al. (2017) im Gegensatz 
zu den miozänen Menschenaffen keinen Umriss für ei-
nen Schleifkomplex (Affenlücke) mit dem unteren Vor-
backenzahn (P3) auf. Der linguale (in Richtung Zunge) 
Eckzahnumriss soll stattdessen Ardipithecus ramidus und 
Australopithecus afarensis ähneln – eine Behauptung, die 
im vorliegenden Artikel schwer nachvollziehbar ist, da 
Fig. 12 ausschließlich Homininen zum Vergleich anbie-
tet. Das Verhältnis lingualer Kronenhöhe zu mesiodis-
taler Länge von Epp. 30.16 wird von Lutz et al. (2017, 
Fig. 13) als homininenähnlich beschrieben. Dies ist nur 
teilweise richtig, da nur eine Ähnlichkeit zu einigen Ho-
mininen (insbesondere Ardipithecus) vorliegt und zudem 
ebenfalls eine Nähe zum weiblichen Gemeinen Schim-
pansen und zu dem frühmiozänen Affen Pliopithecus 
vorhanden ist (dessen Gibbonverwandtschaft kontrovers 
diskutiert wird, vgl. Tyler 1991). Dies zeigt, dass aus ei-
nem solchen Merkmal keine systematische Zuordnung 
der Homininen abgeleitet werden sollte, da auch eine 
konvergente Evolution der fehlenden Affenlücke vorlie-
gen könnte (Dockrill 2017).

35 Im Folgenden die Reaktionen einiger Paläoanthropo-
logen: Der Zahnexperte Bence Viola ist zwar ebenfalls 
vom Eckzahn fasziniert, weist aber die Verbindung zur 
menschlichen Abstammungslinie zurück und vermutet 
nicht einmal eine Verwandtschaft mit den Menschenaf-
fen generell, da er den affenähnlichen Backenzahn für 
diagnostisch wichtiger hält (Greshko 2017). Er sagte: 
„Ich denke, das ist viel Lärm um nichts“ (Dockrill 
2017). Die meisten anderen angesprochenen Experten 
gehen von einer Zugehörigkeit des Backenzahns zu 
dem „primitiven Primatenzweig“ der Pliopithecoiden 
aus, die möglicherweise Pavianen ähnlicher sind als 
Menschenaffen (Greshko 2017). Auch David Begun 
und Sergio Almécija stimmen einer solchen Zuordnung 
zu (Greshko 2017). Begun denkt nicht einmal, dass es 
sich bei dem einen Zahn überhaupt um einen Eckzahn 
handelt – er vermutet, dass es ein zerbrochener Wieder-
käuer-Zahn ist (Greshko 2017). Dennoch hält er den 
Backenzahn sowie den in den 1820er-Jahren entdeck-
ten Oberschenkelknochen aus Eppelsheim für wichtige 
Hinweise auf das Vorkommen von Pliopithecoiden in 
Deutschland (Hecht 2017). Auch Monte McCrossin 
schreibt: „Leider ist diese Entdeckung überhaupt nicht 
das, was sie zu sein vorgibt; sie ist Narrengold […]. Die-
ser Fundort in Deutschland hat überhaupt nichts mit der 
menschlichen Evolution zu tun“ (nach Hecht 2017).

36 „Both teeth represent a hitherto unknown great ape 
with startling hominin resemblances.”

37 Stamm-Hominoidea, Stamm- oder Kronen-Hominidae, 
die näher mit Ponginae oder Hominini verwandt sind 

oder sogar mit Homininen.
38 Die Autoren bezeichnen die partielle P4-Wurzel nur 

im Konjunktiv als diagnostisches Merkmal: „Die-
se Verschmelzung könnte ein frühes Stadium einer 
Tomes‘schen Wurzel darstellen, ein Merkmal, das als di-
agnostisch für die Homininen-Klade gilt.“ (Hervorh. d. 
Verf.) Die Konfiguration der Wurzeln bzw. Pulpakanäle 
von P4 von Graecopithecus wird von ihnen aber als inter-
mediär zwischen Sahelanthropus und Ardipithecus kadabba 
bezeichnet – was aber angesichts der unwahrscheinli-
chen Einordnung von Sahelanthropus als Hominine (vgl. 
Macchiarelli et al. 2020) cladistisch nicht spezifisch ist.

39 Fuss et al. (2017) zählen weitere Unterscheidungsmerk-
male zwischen Graecopithecus und Ouranopithecus auf.

40 Sahelanthropus überlappt vier Mal mit den Menschen-
affen und Affen (C, P3, P4, M3), liegt aber bei M1 und 
M2 in einem Bereich, den nur Gorilla und Orang-Utan 
teilen. Bei Australopithecus afarensis und Australopithecus 
anamensis sowie Ardipithecus ramidus liegt nur P3 vor, 
welcher interessanterweise am ähnlichsten zu Schim-
panse bzw. Gorilla ist.

41 Ventral flache Wurzeln, bukkolingual (von Wange zur 
Zunge) breite Molarenwurzeln.

42 Gierlinski et al. (2017) hatten noch ca. 5,7 MrJ angege-
ben. 

43  Bei einigen Abdrücken war auch ein Abstand von eini-
gen Millimetern zwischen Großzehe und den anderen 
Zehen sichtbar (vgl. Gierlinski et al. 2017, v. a. Fig. 9c). 

44  Die Sohle der Fußabdrücke von Laetoli wird als län-
ger und menschenähnlicher beschrieben (vgl. Kirscher 
et al. 2021). Auch die morphometrische Analyse von 
11 Landmarken ergab, dass die Fußspuren von Laetoli 
ziemlich menschenähnlich waren (Gierinski et al. 2017, 
Fig. 13).

45 „Bei Ouranopithecus macedoniensis, Gigantopithecus und 
Indopithecus wurden jeweils dentognathe Ähnlichkeiten 
mit Homininen festgestellt, die Australopithecus ähn-
lich sind, wie z. B. reduzierte Größe der Eckzähne im 
Verhältnis zur Größe der Backenzähne, dicker Zahn-
schmelz, robuste Unterkiefer und postcanine Megadon-
tie sowie bikuspide untere dritte Prämolaren bei Gigan-
topithecus und Indopithecus. Im Fall von Ou. macedoniensis 
und Gigantopithecus wurden diese Ähnlichkeiten gele-
gentlich benutzt, um diese Hominiden als menschliche 
Vorfahren darzustellen […]. Diese Ideen finden nicht 
viel Unterstützung, denn die meisten Autoren ziehen 
es vor, dentognathe Ähnlichkeiten als Ergebnis unab-
hängig entwickelter Anpassungen für kräftiges Kauen 
zu interpretieren“ (Pugh 2022). Allerdings ist z. B. der 
dicke Zahnschmelz auch bei Australopithecus und Homo 
aufgrund der Art der Dentinablagerung als konvergent 
zu betrachten (vgl. Scholl 2022d).

46 Diese Position teilt sonst nur Nakalipithecus (Pugh 2022, 
Fig. 5), wenn auch mit unsicherem Verwandtschaftsver-
hältnis zu Afrikanischen Menschenaffen und Ouranopi-
thecus bzw. Graecopithecus.

47 „However, the retention of some primitive dryopithe-
cine features is compatible with a stem hominine posi-
tion for Ou. macedoniensis if dryopithecines are broadly 
ancestral to crown hominids. These features also indicate 
that an exclusive relationship with gorillas or hominins 
is unlikely because it would necessitate convergence in 
characteristic features of the African ape supraorbital 
region, such as the more horizontally oriented frontal 
squama and the presence of a transverse supratoral sulcus 
(although the lack of distinct sulcus in some early homi-
nins, e.g., Haile-Selassie et al., [2019], is also suggestive 
of some degree of convergence in extant African apes).”

48 Diese Perspektive bezüglich der parallelen Entwicklung 
ernährungsspezifischer Eckzahnmorphologien der bei-
den Arten (und bei Ardipithecus ramidus) findet auch bei 
Wood & Harrison (2011) Unterstützung.

49 „Their taxonomic attribution is uncertain. […] It has 
also been suggested further that there are characters 
linking Graecopithecus (and Ouranopithecus) with the ho-
minins [Fuss et al., 2017], but it is not clear at present 
which characters are homoplasies and which homo-
logues. “
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50 Angesichts dieser Aussage überrascht es, dass Alméci-
ja und Kollegen Nakalipithecus in der Abbildung ihres 
Review Summary – wenn auch als unsicher gekenn-
zeichnet – als Vorfahre der Afrikanischen Menschenaffen 
inklusive des Menschen positionieren.

51 Sie diskutiert eine Reihe weiterer Faktoren, die unter-
schiedliche Ergebnisse in cladistischen Analysen verursa-
chen können, wie z. B. unterschiedliche Anzahl an Arten 
in den Analysen, neu entdeckte Fossilien, unterschied-
liche systematische Einordnungen, verschiedenartige 
Verfahren und eine subjektive bzw. verschiedenartige 
Quantifizierung qualitativer Merkmale.

52 Zitatquelle: CampusTVTübingen (2019): Menschen-
affen im Allgäu entdeckt | Science Talk mit Prof. Dr. 

Madelaine Böhme | CTV Spezial, Live übertragen am 
06.11.19, Min. 34:12–34:43, https://www.youtube.
com/watch?v=v9SDK0OM7OQ.

53 „When you look at the narrative for hominin origins, 
it‘s just a big mess - there‘s no consensus whatsoever“.

54  Als Beispiele nennt Pugh (2022) z. B. 1. die Schädelform 
von Gibbons und Menschen und 2. kleine Eckzähne 
und ähnliche obere Vorbackenzähne (schwach asym-
metrisch) bei Ouranopithecus turkae und Australopithecus 
afarensis als Anpassung an starkes Kauen. Dies wiederum 
weckt dann aber auch Zweifel, ob kleine Eckzähne bei 
Australomorphen und echten Menschen nicht ebenfalls 
konvergent sein könnten.
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7.  Anhang – Tabellen 

Anhang Tab. 1  Genetische Unterschiede von Menschen, Menschenaffen und Makaken. (Eigene Darstellung nach SCALLY et 
al. 2012, SOM Tab. ST3.2+3.3). 

    Genetische Unterschiede in Prozent: 

Art Anteil verwendeten 
Erbgutes 

Mensch Schimpanse Orang-Utan Makake 

Mensch 89,50 %   1,37 % 3,4 % 6,23 % 

Schimpanse 83,10 % 1,81 %   3,44 % 6,27 % 

Gorilla 90,60 % 1,75 % 1,81 % 3,5 % 6,29 % 

Orang-Utan 79,50 % 3,4 % 3,44 %   6,35 % 

Makake 85,80 %      

 
Anhang Tab. 2  Ähnlichkeit der untersuchten Arten mit den heute lebenden Menschenaffenartigen hinsichtlich der 358 von 
PUGH (2022, Suppl. Tab. 7) quantifizierten Kriterien (je Geschlecht die Hälfte). Alle Zahlenangaben sind in Prozent. 
Markierung: fett: ist der nächste Verwandte innerhalb einer Zeile; grün: die nächsten verwandten Arten ausgehend von 
heute lebenden Arten (in Spalten); dunkelrot: fossile Art, die mit heute lebenden Arten näher verwandt ist als der nächste 
heute lebende Verwandte (in Spalten); hellrot: fossile Art, die mit heute lebenden Arten näher verwandt ist als der 
zweitnächste heute lebende Verwandte (in Spalten); orange: fossile Art, die mit heute lebenden Arten genauso verwandt ist 
wie deren nächste heute lebende Verwandtschaft (in Spalten). Die Blautöne geben je nach Färbung an, wie viel 
Vergleichsmaterial für die Art je nach Vergleichsspalte minimal bis maximal je nach Vergleichsart zur Verfügung stand. Um 
beispielsweise eine sinnvolle evolutionäre Übergangsposition innerhalb der Afrikanischen Menschenaffen hin zum 
Menschen darzustellen, müsste die Ähnlichkeit einer Spezies über ca. 83 Prozent zum Gorilla bzw. einer der Schimpansen-
Arten bzw. über 63,3 Prozent zum Menschen aufweisen. (Eigene Darstellung basierend auf den Daten von PUGH 2022, 
Suppl. Tab. 7) 
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Cebus x 90,1 62,7 57,8 34,0 35,9 35,0 33,0 32,3 100,0–100,0 86–89,5 
Pithecia 90,1 x 66,9 63,2 34,1 36,4 35,1 33,4 32,1 98,7–100,0 85,8–88,3 
Hylobates 62,7 66,9 x 90,1 46,8 46,5 44,7 45,6 41,8 100,0–100,0 96,1–100 
Symphalangus 57,8 63,2 90,1 x 47,4 47,4 45,3 44,7 40,3 100,0–100,0 96,1–100 
Pongo 34,0 34,1 46,8 47,4 x 66,2 63,9 67,3 47,3 100,0–100,0 98,9–100 
Gorilla 35,9 36,4 46,5 47,4 66,2 x 83,2 82,7 56,2 100,0–100,0 100–100 
Pan paniscus 35,0 35,1 44,7 45,3 63,9 83,2 x 92,3 62,7 100,0–100,0 98,9–100 
Pan troglodytes 33,0 33,4 45,6 44,7 67,3 82,7 92,3 x 63,3 100,0–100,0 98,9–100 
Homo sapiens 32,3 32,1 41,8 40,3 47,3 56,2 62,7 63,3 x 96,0–96,1 94,9–96,5 
Aegyptopithecus zeuxis 72,6 72,4 61,9 61,0 36,3 41,0 36,3 35,4 34,7 65,7–65,9 63,4–65,2 
Ankarapithecus meteai 46,0 49,6 45,0 45,0 63,3 64,7 56,8 58,3 50,4 36,9–37,4 38,3–39 
Anoiapithecus brevirostris 53,8 53,8 53,1 54,9 58,4 55,6 51,3 49,6 46,2 30,4–30,8 32,1–33 
Australopithecus afarensis 30,1 28,3 37,7 34,8 46,3 56,2 59,7 62,2 73,6 87,7–87,9 88,5–89,6 
Australopithecus anamensis 33,6 30,6 39,5 38,3 58,7 66,1 67,4 73,3 65,6 43,8–44,4 47,4–48,9 
Dendropithecus macinnesi 69,6 69,9 69,7 63,2 31,6 42,8 37,4 34,2 32,4 44,0–44,1 44–45,3 
Dryopithecus fontani 38,1 44,9 58,0 57,2 52,9 58,3 53,6 55,0 41,4 38,6–39,1 39,3–40,4 
Ekembo 64,6 63,6 58,4 55,0 36,0 40,8 38,0 39,0 32,9 87,4–87,6 85,2–87,1 
Equatorius africanus 52,3 46,1 44,0 42,7 42,1 37,8 36,8 37,5 25,7 42,4–42,5 43,9–43,9 
Gigantopithecus blacki 50,8 45,8 49,4 49,4 66,7 48,1 51,9 56,8 50,6 19,3–19,5 22,8–23,4 
Graecopithecus freybergi 50,0 50,0 50,0 37,5 50,0 75,0 62,5 62,5 37,5 5,2–5,3 4,5–4,7 
Griphopithecus 51,4 60,0 53,3 48,9 47,8 53,2 47,8 50,0 39,8 23,2–23,5 26–26,4 
Hispanopithecus crusafonti 45,0 45,0 57,7 61,5 50,0 60,7 65,4 57,7 42,0 13,1–13,2 14,8–15,7 
Hispanopithecus laietanus 33,6 29,7 38,6 39,8 62,7 54,8 56,0 57,2 43,7 45,7–45,8 46,7–48,5 
Indopithecus giganteus 61,5 61,5 64,7 64,7 55,6 50,0 61,1 55,6 66,7 8,5–8,6 9,9–10,7 
Kenyapithecus kizili 37,2 53,5 58,2 58,2 61,8 47,4 41,8 45,5 37,7 14,1–14,2 15,6–16,1 
Kenyapithecus wickeri 45,7 50,0 53,6 53,6 54,8 57,0 51,2 51,2 37,5 22,9–23,2 16,1–24,6 
Khoratpithecus ayeyarwadyensis 50,0 45,5 50,0 50,0 81,3 50,0 56,3 62,5 37,5 7,2–7,3 9–9,5 
Khoratpithecus chiangmuanensis 50,0 50,0 54,0 58,0 74,0 63,5 62,0 62,0 50,0 12,4–12,6 14,2–14,6 
Khoratpithecus piriyai 53,6 50,0 47,4 47,4 70,0 61,9 60,0 60,0 35,0 9,2–9,3 11,1–11,8 
Lufengpithecus hudienensis 44,0 42,0 51,5 54,4 67,6 61,4 61,8 61,8 45,6 16,3–16,6 19,3–20,1 
Lufengpithecus lufengensis 38,0 36,4 44,0 46,1 72,1 52,3 52,4 57,8 48,6 39,5–40,1 41,4–41,9 
Nacholapithecus kerioi 43,0 46,8 49,5 47,3 43,6 47,9 41,5 38,3 30,9 51,0–51,6 53,2–53,9 
Nakalipithecus nakayamai 54,1 56,8 54,4 57,9 56,1 66,1 59,6 56,1 35,1 12,1–12,3 16,2–16,9 
Oreopithecus bambolii 42,9 45,7 55,3 58,7 50,2 49,8 47,3 48,1 52,2 66,3–65,9 67,3–68,7 
Ouranopithecus macedoniensis 45,1 45,9 38,0 39,4 57,3 66,4 58,7 64,0 46,5 39,9–40,4 41,5–42,7 
Ouranopithecus turkae 69,4 69,4 63,5 63,5 55,8 59,6 61,5 59,6 61,2 11,8–11,9 14,5–15,2 

Anhang Tab. 1  Genetische 
Unterschiede von Menschen, 
Menschenaffen und Makaken. 
Der prozentuale Unterschied 
schwankt zwischen 1,37 % 
(Mensch und Schimpanse) 
und 6,5 % (Makake und Orang-
Utan) und bezieht sich nur auf 
Punktmutationen in gemein-
samen Sequenzen. Bis zu 20 % 
der Sequenzen müssen bei 
dieser Art von Alignment-Stu-
dien ausgeschlossen werden 
(weil sie nicht miteinander 
übereinstimmen). (Eigene 
Darstellung nach Scally et al. 
2012, SOM Tab. ST3.2+3.3).

Anhang Tab. 1  Genetische Unterschiede von Menschen, Menschenaffen und Makaken. (Eigene Darstellung nach SCALLY et 
al. 2012, SOM Tab. ST3.2+3.3). 

    Genetische Unterschiede in Prozent: 

Art Anteil verwendeten 
Erbgutes 

Mensch Schimpanse Orang-Utan Makake 

Mensch 89,50 %   1,37 % 3,4 % 6,23 % 

Schimpanse 83,10 % 1,81 %   3,44 % 6,27 % 

Gorilla 90,60 % 1,75 % 1,81 % 3,5 % 6,29 % 

Orang-Utan 79,50 % 3,4 % 3,44 %   6,35 % 

Makake 85,80 %      

 
Anhang Tab. 2  Ähnlichkeit der untersuchten Arten mit den heute lebenden Menschenaffenartigen hinsichtlich der 358 von 
PUGH (2022, Suppl. Tab. 7) quantifizierten Kriterien (je Geschlecht die Hälfte). Alle Zahlenangaben sind in Prozent. 
Markierung: fett: ist der nächste Verwandte innerhalb einer Zeile; grün: die nächsten verwandten Arten ausgehend von 
heute lebenden Arten (in Spalten); dunkelrot: fossile Art, die mit heute lebenden Arten näher verwandt ist als der nächste 
heute lebende Verwandte (in Spalten); hellrot: fossile Art, die mit heute lebenden Arten näher verwandt ist als der 
zweitnächste heute lebende Verwandte (in Spalten); orange: fossile Art, die mit heute lebenden Arten genauso verwandt ist 
wie deren nächste heute lebende Verwandtschaft (in Spalten). Die Blautöne geben je nach Färbung an, wie viel 
Vergleichsmaterial für die Art je nach Vergleichsspalte minimal bis maximal je nach Vergleichsart zur Verfügung stand. Um 
beispielsweise eine sinnvolle evolutionäre Übergangsposition innerhalb der Afrikanischen Menschenaffen hin zum 
Menschen darzustellen, müsste die Ähnlichkeit einer Spezies über ca. 83 Prozent zum Gorilla bzw. einer der Schimpansen-
Arten bzw. über 63,3 Prozent zum Menschen aufweisen. (Eigene Darstellung basierend auf den Daten von PUGH 2022, 
Suppl. Tab. 7) 
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Cebus x 90,1 62,7 57,8 34,0 35,9 35,0 33,0 32,3 100,0–100,0 86–89,5 
Pithecia 90,1 x 66,9 63,2 34,1 36,4 35,1 33,4 32,1 98,7–100,0 85,8–88,3 
Hylobates 62,7 66,9 x 90,1 46,8 46,5 44,7 45,6 41,8 100,0–100,0 96,1–100 
Symphalangus 57,8 63,2 90,1 x 47,4 47,4 45,3 44,7 40,3 100,0–100,0 96,1–100 
Pongo 34,0 34,1 46,8 47,4 x 66,2 63,9 67,3 47,3 100,0–100,0 98,9–100 
Gorilla 35,9 36,4 46,5 47,4 66,2 x 83,2 82,7 56,2 100,0–100,0 100–100 
Pan paniscus 35,0 35,1 44,7 45,3 63,9 83,2 x 92,3 62,7 100,0–100,0 98,9–100 
Pan troglodytes 33,0 33,4 45,6 44,7 67,3 82,7 92,3 x 63,3 100,0–100,0 98,9–100 
Homo sapiens 32,3 32,1 41,8 40,3 47,3 56,2 62,7 63,3 x 96,0–96,1 94,9–96,5 
Aegyptopithecus zeuxis 72,6 72,4 61,9 61,0 36,3 41,0 36,3 35,4 34,7 65,7–65,9 63,4–65,2 
Ankarapithecus meteai 46,0 49,6 45,0 45,0 63,3 64,7 56,8 58,3 50,4 36,9–37,4 38,3–39 
Anoiapithecus brevirostris 53,8 53,8 53,1 54,9 58,4 55,6 51,3 49,6 46,2 30,4–30,8 32,1–33 
Australopithecus afarensis 30,1 28,3 37,7 34,8 46,3 56,2 59,7 62,2 73,6 87,7–87,9 88,5–89,6 
Australopithecus anamensis 33,6 30,6 39,5 38,3 58,7 66,1 67,4 73,3 65,6 43,8–44,4 47,4–48,9 
Dendropithecus macinnesi 69,6 69,9 69,7 63,2 31,6 42,8 37,4 34,2 32,4 44,0–44,1 44–45,3 
Dryopithecus fontani 38,1 44,9 58,0 57,2 52,9 58,3 53,6 55,0 41,4 38,6–39,1 39,3–40,4 
Ekembo 64,6 63,6 58,4 55,0 36,0 40,8 38,0 39,0 32,9 87,4–87,6 85,2–87,1 
Equatorius africanus 52,3 46,1 44,0 42,7 42,1 37,8 36,8 37,5 25,7 42,4–42,5 43,9–43,9 
Gigantopithecus blacki 50,8 45,8 49,4 49,4 66,7 48,1 51,9 56,8 50,6 19,3–19,5 22,8–23,4 
Graecopithecus freybergi 50,0 50,0 50,0 37,5 50,0 75,0 62,5 62,5 37,5 5,2–5,3 4,5–4,7 
Griphopithecus 51,4 60,0 53,3 48,9 47,8 53,2 47,8 50,0 39,8 23,2–23,5 26–26,4 
Hispanopithecus crusafonti 45,0 45,0 57,7 61,5 50,0 60,7 65,4 57,7 42,0 13,1–13,2 14,8–15,7 
Hispanopithecus laietanus 33,6 29,7 38,6 39,8 62,7 54,8 56,0 57,2 43,7 45,7–45,8 46,7–48,5 
Indopithecus giganteus 61,5 61,5 64,7 64,7 55,6 50,0 61,1 55,6 66,7 8,5–8,6 9,9–10,7 
Kenyapithecus kizili 37,2 53,5 58,2 58,2 61,8 47,4 41,8 45,5 37,7 14,1–14,2 15,6–16,1 
Kenyapithecus wickeri 45,7 50,0 53,6 53,6 54,8 57,0 51,2 51,2 37,5 22,9–23,2 16,1–24,6 
Khoratpithecus ayeyarwadyensis 50,0 45,5 50,0 50,0 81,3 50,0 56,3 62,5 37,5 7,2–7,3 9–9,5 
Khoratpithecus chiangmuanensis 50,0 50,0 54,0 58,0 74,0 63,5 62,0 62,0 50,0 12,4–12,6 14,2–14,6 
Khoratpithecus piriyai 53,6 50,0 47,4 47,4 70,0 61,9 60,0 60,0 35,0 9,2–9,3 11,1–11,8 
Lufengpithecus hudienensis 44,0 42,0 51,5 54,4 67,6 61,4 61,8 61,8 45,6 16,3–16,6 19,3–20,1 
Lufengpithecus lufengensis 38,0 36,4 44,0 46,1 72,1 52,3 52,4 57,8 48,6 39,5–40,1 41,4–41,9 
Nacholapithecus kerioi 43,0 46,8 49,5 47,3 43,6 47,9 41,5 38,3 30,9 51,0–51,6 53,2–53,9 
Nakalipithecus nakayamai 54,1 56,8 54,4 57,9 56,1 66,1 59,6 56,1 35,1 12,1–12,3 16,2–16,9 
Oreopithecus bambolii 42,9 45,7 55,3 58,7 50,2 49,8 47,3 48,1 52,2 66,3–65,9 67,3–68,7 
Ouranopithecus macedoniensis 45,1 45,9 38,0 39,4 57,3 66,4 58,7 64,0 46,5 39,9–40,4 41,5–42,7 
Ouranopithecus turkae 69,4 69,4 63,5 63,5 55,8 59,6 61,5 59,6 61,2 11,8–11,9 14,5–15,2 
Pierolapithecus catalaunicus 42,4 42,4 50,0 47,4 63,6 50,0 48,1 52,6 47,6 47,1–47,7 42,3–45 
Rudapithecus hungaricus 44,6 45,1 50,9 53,8 59,1 71,4 70,5 70,5 52,4 60,8–60,9 62–62,9 
Samburupithecus kiptalami 29,6 29,6 40,5 45,9 43,2 56,4 51,4 54,1 40,6 8,8–8,9 9,5–11 
Sivapithecus parvada 45,0 45,0 51,4 55,6 72,2 66,2 63,9 61,1 36,1 19,6–19,9 20,5–21,3 
Sivapithecus sivalensis 44,8 46,0 47,1 47,6 79,4 46,8 49,7 52,3 39,4 53,3–54,0 55,3–56,5 

 

Um eine Art stimmig als evolutionäre Übergangsform zwischen heute lebenden Arten zu deuten, 
sollte diese Art sowohl mit der heutigen ursprünglichen als auch mit der heutigen abgeleiteten 
Gruppe große Ähnlichkeiten aufweisen (und weniger zu anderen heutigen Gruppen) – und zwar 
mehr als dies andere heutige Arten tun. Besteht nur zu einer der beiden heutigen Gruppen, deren 
Abstammung überbrückt werden soll, eine große Ähnlichkeit, sollte man die fossilen Formen als 
verwandte Arten, nicht aber als Übergangsformen deuten.  
Eine Analyse von Anhang Tab. 2 ergibt bei den miozänen Affen folgendes Bild: Die Mehrheit dieser 
Arten ist mit überhaupt keiner Art der heute lebenden Menschenaffenartigen näher verwandt als es 
die heute lebende Arten untereinander sind. Sie eigenen sich daher nicht als Übergangsformen. 
Aegyptopithecus zeuxis, Dendropithecus, Ekembo und Ouranopothecus turkae könnten Altweltaffen 
statt Menschenaffenartige sein. Für Kleine Menschenaffen gibt es überhaupt nur Dendropithecus, 
den man als Übergangsform zu den sonstigen Altweltaffen (hier Pithecia) deuten könnte (zu 
Indopithecus s. u.).  
Die Arten der Gattungen Khorapithecus, Lufengpithecus und Sivapithecus scheinen tatsächlich zur 
Verwandtschaft der Orang-Utans zu gehören, eigenen sich aber nicht als Übergangsformen in 
Richtung Afrikanische Menschenaffen. Hingegen gibt es gar keine miozänen Menschenaffen, die 
irgendeinem Mitglied der Gruppe der Afrikanischen Menschenaffen ganz besonders nahestehen. Am 
meisten eignen sich noch Graecopithecus und Rudapithecus als Verwandte des Gorillas, welche dem 
Gorilla etwas näherstehen als der Orang-Utan (mit 66,2 %), aber deutlich weniger als die beiden 
Schimpansenarten (mit ca. 83 %). Allerdings besitzt Graecopithecus keine höhere Übereinstimmung 
mit dem Orang-Utan und weist viel zu wenig Vergleichsmaterial für sichere Einordnung als 
Übergangsform auf. Rudapithecus hat zwar einiges Vergleichsmaterial zu bieten und ist auch dem 
Gorilla mit 71,4 % relativ ähnlich, hat aber weniger Gemeinsamkeiten mit dem Orang-Utan als der 
Gorilla, was ihn als Verwandten statt als Vorfahren des Gorillas charakterisiert. 
Die offene Frage lautet also: Woher stammen die Afrikanischen Menschenaffen im evolutionären 
Modell und wie haben sie sich ausdifferenziert? Es sei außerdem darauf hingewiesen, dass 
Schimpanse und Gorilla ganz eindeutig morphologisch eine gemeinsame Clade ohne Menschen 
bilden. Als Homininen kommen nur Australopithecus, welcher nicht aus dem Miozän stammt und 
daher hier nicht näher thematisiert wird, und Indopithecus in Frage. Allerdings ist von Indopithecus 
kaum Vergleichsmaterial vorhanden ist (unter 11 Prozent) und er ist ebenfalls relativ ähnlich zu 
Kleinen Menschenaffen und Altweltaffen, was zeigt, dass die von ihm vorliegenden Merkmale 
diagnostisch nicht gut geeignet sind und seinen Status als irgendeine Übergangsform deutlich in 
Zweifel zieht. 
Anhang Tab. 3  Fossile Gattungen miozäner Affen hinsichtlich Zuordnung, Herkunft, Alter und Fossilmaterial. (nach 
ANDREWS 2020, Tab. 1+2) 

Gattung Familie  Verbreitung Zeitliche Einordnung Material des Schädels Material des 
Körperskeletts 

Proconsul Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän  Kiefer und einzelne Zähne Wenige, 
unbestimmte 

Ekembo Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän  Teilweise Schädel Mehrere Skelette 

Rangwapithecus Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän  Kiefer und isolierte Zähne Keins  

Nyanzapithecus Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän Teilschädel, Kiefer, isolierte 
Zähne 

Keins  

Dendropithecus  Dendropithecidae  Ostafrika  frühes Miozän Kiefer und isolierte Zähne  Teilweise 
Gliedmaßen 

Afropithecus Afropithecidae  Ostafrika  frühes Miozän Schädel Vereinzelte 
Postcrania* 

Equatorius Afropithecidae  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und Zähne Partielles Skelett 

Nacholapithecus Afropithecidae  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und Zähne, 
Schädelfragmente 

Unvollständiges 
Skelett 

Heliopithecus Afropithecidae  Saudi-Arabien mittleres Miozän  Oberkiefer Teilweises Skelett 
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Anhang Tab. 2  Ähnlichkeit der untersuchten Arten mit den heute lebenden Menschenaffenartigen hinsichtlich der 358 von 
PugH (2022, Suppl. Tab. 7) quantifizierten Kriterien ( je Geschlecht die Hälfte). Alle Zahlenangaben sind in Prozent. Markierung: 
fett: ist der nächste Verwandte innerhalb einer Zeile; grün: die nächsten verwandten Arten ausgehend von heute lebenden 
Arten (in Spalten); dunkelrot: fossile Art, die mit heute lebenden Arten näher verwandt ist als der nächste heute lebende Ver-
wandte (in Spalten); hellrot: fossile Art, die mit heute lebenden Arten näher verwandt ist als der zweitnächste heute lebende 
Verwandte (in Spalten); orange: fossile Art, die mit heute lebenden Arten genauso verwandt ist wie deren nächste heute 
lebende Verwandtschaft (in Spalten). Die Blautöne geben je nach Färbung an, wie viel Vergleichsmaterial für die Art je nach 
Vergleichsspalte minimal bis maximal je nach Vergleichsart zur Verfügung stand. Um beispielsweise eine sinnvolle evolutio-
näre Übergangsposition innerhalb der Afrikanischen Menschenaffen hin zum Menschen darzustellen, müsste die Ähnlichkeit 
einer Spezies über ca. 83 % zum Gorilla oder einer der Schimpansen-Arten bzw. über 63,3 % zum Menschen aufweisen. (Eige-
ne Darstellung basierend auf den Daten von PugH 2022, Suppl. Tab. 7)

Um eine Art stimmig als evolutionäre Über-
gangsform zwischen heute lebenden Arten zu 
deuten, sollte diese Art sowohl mit der heutigen 
ursprünglichen als auch mit der heutigen abge-
leiteten Gruppe große Ähnlichkeiten aufweisen 
(und weniger zu anderen heutigen Gruppen) – 
und zwar mehr als dies andere heutige Arten 
tun. Besteht nur zu einer der beiden heutigen 
Gruppen, deren Abstammung überbrückt wer-
den soll, eine große Ähnlichkeit, sollte man die 
fossilen Formen als verwandte Arten, nicht aber 
als Übergangsformen deuten. 

Eine Analyse von Anhang Tab. 2 ergibt bei 
den miozänen Affen folgendes Bild: Die Mehr-
heit dieser Arten ist mit überhaupt keiner Art 
der heute lebenden Menschenaffenartigen 
näher verwandt als es die heute lebenden Ar-
ten untereinander sind. Sie eigenen sich daher 
nicht als Übergangsformen. Aegyptopithecus zeu-
xis, Dendropithecus, Ekembo und Ouranopothecus 
turkae könnten Altweltaffen statt Menschenaf-
fenartige sein. Für Kleine Menschenaffen gibt 
es überhaupt nur Dendropithecus, den man als 
Übergangsform zu den sonstigen Altweltaffen 
(hier Pithecia) deuten könnte (zu Indopithecus s. 
u.). 

Die Arten der Gattungen Khorapithecus, 
Lufengpithecus und Sivapithecus scheinen tat-
sächlich zur Verwandtschaft der Orang-Utans 
zu gehören, eigenen sich aber nicht als Über-
gangsformen in Richtung Afrikanische Men-
schenaffen. Hingegen gibt es gar keine miozä-
nen Menschenaffen, die irgendeinem Mitglied 

der Gruppe der Afrikanischen Menschenaffen 
ganz besonders nahestehen. Am meisten eignen 
sich noch Graecopithecus und Rudapithecus als 
Verwandte des Gorillas, welche dem Gorilla et-
was näherstehen als der Orang-Utan (mit 66,2 
%), aber deutlich weniger als die beiden Schim-
pansenarten (mit ca. 83 %). Allerdings besitzt 
Graecopithecus keine höhere Übereinstimmung 
mit dem Orang-Utan und weist viel zu wenig 
Vergleichsmaterial für sichere Einordnung als 
Übergangsform auf. Rudapithecus hat zwar ei-
niges Vergleichsmaterial zu bieten und ist auch 
dem Gorilla mit 71,4 % relativ ähnlich, hat aber 
weniger Gemeinsamkeiten mit dem Orang-
Utan als der Gorilla, was ihn als Verwandten 
statt als Vorfahren des Gorillas charakterisiert.

Die offene Frage lautet also: Woher stammen 
die Afrikanischen Menschenaffen im evolutio-
nären Modell und wie haben sie sich ausdiffe-
renziert? Es sei außerdem darauf hingewiesen, 
dass Schimpanse und Gorilla ganz eindeutig 
morphologisch eine gemeinsame Clade ohne 
Menschen bilden. Als Homininen kommen nur 
Australopithecus, welcher nicht aus dem Miozän 
stammt und daher hier nicht näher thematisiert 
wird, und Indopithecus in Frage. Allerdings ist von 
Indopithecus kaum Vergleichsmaterial vorhanden 
(unter 11 %) und er ist ebenfalls relativ ähnlich 
zu Kleinen Menschenaffen und Altweltaffen, 
was zeigt, dass die von ihm vorliegenden Merk-
male diagnostisch nicht gut geeignet sind und 
seinen Status als irgendeine Übergangsform 
deutlich in Zweifel ziehen.
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Pierolapithecus catalaunicus 42,4 42,4 50,0 47,4 63,6 50,0 48,1 52,6 47,6 47,1–47,7 42,3–45 
Rudapithecus hungaricus 44,6 45,1 50,9 53,8 59,1 71,4 70,5 70,5 52,4 60,8–60,9 62–62,9 
Samburupithecus kiptalami 29,6 29,6 40,5 45,9 43,2 56,4 51,4 54,1 40,6 8,8–8,9 9,5–11 
Sivapithecus parvada 45,0 45,0 51,4 55,6 72,2 66,2 63,9 61,1 36,1 19,6–19,9 20,5–21,3 
Sivapithecus sivalensis 44,8 46,0 47,1 47,6 79,4 46,8 49,7 52,3 39,4 53,3–54,0 55,3–56,5 

 

Um eine Art stimmig als evolutionäre Übergangsform zwischen heute lebenden Arten zu deuten, 
sollte diese Art sowohl mit der heutigen ursprünglichen als auch mit der heutigen abgeleiteten 
Gruppe große Ähnlichkeiten aufweisen (und weniger zu anderen heutigen Gruppen) – und zwar 
mehr als dies andere heutige Arten tun. Besteht nur zu einer der beiden heutigen Gruppen, deren 
Abstammung überbrückt werden soll, eine große Ähnlichkeit, sollte man die fossilen Formen als 
verwandte Arten, nicht aber als Übergangsformen deuten.  
Eine Analyse von Anhang Tab. 2 ergibt bei den miozänen Affen folgendes Bild: Die Mehrheit dieser 
Arten ist mit überhaupt keiner Art der heute lebenden Menschenaffenartigen näher verwandt als es 
die heute lebende Arten untereinander sind. Sie eigenen sich daher nicht als Übergangsformen. 
Aegyptopithecus zeuxis, Dendropithecus, Ekembo und Ouranopothecus turkae könnten Altweltaffen 
statt Menschenaffenartige sein. Für Kleine Menschenaffen gibt es überhaupt nur Dendropithecus, 
den man als Übergangsform zu den sonstigen Altweltaffen (hier Pithecia) deuten könnte (zu 
Indopithecus s. u.).  
Die Arten der Gattungen Khorapithecus, Lufengpithecus und Sivapithecus scheinen tatsächlich zur 
Verwandtschaft der Orang-Utans zu gehören, eigenen sich aber nicht als Übergangsformen in 
Richtung Afrikanische Menschenaffen. Hingegen gibt es gar keine miozänen Menschenaffen, die 
irgendeinem Mitglied der Gruppe der Afrikanischen Menschenaffen ganz besonders nahestehen. Am 
meisten eignen sich noch Graecopithecus und Rudapithecus als Verwandte des Gorillas, welche dem 
Gorilla etwas näherstehen als der Orang-Utan (mit 66,2 %), aber deutlich weniger als die beiden 
Schimpansenarten (mit ca. 83 %). Allerdings besitzt Graecopithecus keine höhere Übereinstimmung 
mit dem Orang-Utan und weist viel zu wenig Vergleichsmaterial für sichere Einordnung als 
Übergangsform auf. Rudapithecus hat zwar einiges Vergleichsmaterial zu bieten und ist auch dem 
Gorilla mit 71,4 % relativ ähnlich, hat aber weniger Gemeinsamkeiten mit dem Orang-Utan als der 
Gorilla, was ihn als Verwandten statt als Vorfahren des Gorillas charakterisiert. 
Die offene Frage lautet also: Woher stammen die Afrikanischen Menschenaffen im evolutionären 
Modell und wie haben sie sich ausdifferenziert? Es sei außerdem darauf hingewiesen, dass 
Schimpanse und Gorilla ganz eindeutig morphologisch eine gemeinsame Clade ohne Menschen 
bilden. Als Homininen kommen nur Australopithecus, welcher nicht aus dem Miozän stammt und 
daher hier nicht näher thematisiert wird, und Indopithecus in Frage. Allerdings ist von Indopithecus 
kaum Vergleichsmaterial vorhanden ist (unter 11 Prozent) und er ist ebenfalls relativ ähnlich zu 
Kleinen Menschenaffen und Altweltaffen, was zeigt, dass die von ihm vorliegenden Merkmale 
diagnostisch nicht gut geeignet sind und seinen Status als irgendeine Übergangsform deutlich in 
Zweifel zieht. 
Anhang Tab. 3  Fossile Gattungen miozäner Affen hinsichtlich Zuordnung, Herkunft, Alter und Fossilmaterial. (nach 
ANDREWS 2020, Tab. 1+2) 

Gattung Familie  Verbreitung Zeitliche Einordnung Material des Schädels Material des 
Körperskeletts 

Proconsul Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän  Kiefer und einzelne Zähne Wenige, 
unbestimmte 

Ekembo Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän  Teilweise Schädel Mehrere Skelette 

Rangwapithecus Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän  Kiefer und isolierte Zähne Keins  

Nyanzapithecus Proconsulidae Ostafrika  frühes Miozän Teilschädel, Kiefer, isolierte 
Zähne 

Keins  

Dendropithecus  Dendropithecidae  Ostafrika  frühes Miozän Kiefer und isolierte Zähne  Teilweise 
Gliedmaßen 

Afropithecus Afropithecidae  Ostafrika  frühes Miozän Schädel Vereinzelte 
Postcrania* 

Equatorius Afropithecidae  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und Zähne Partielles Skelett 

Nacholapithecus Afropithecidae  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und Zähne, 
Schädelfragmente 

Unvollständiges 
Skelett 

Heliopithecus Afropithecidae  Saudi-Arabien mittleres Miozän  Oberkiefer Teilweises Skelett 

Turkanapithecus Indeterminate  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Teilweiser Schädel Isolierte Postcrania 

Mabokopithecus Indeterminate  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und einzelne Zähne Keins 

Griphopithecus  Griphopithecidae  Türkei, 
Deutschland  

frühes mittleres Miozän  Kiefer und isolierte Zähne  Nur Phalangen 

Kenyapithecus Kenyapithecidae  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und isolierte Zähne  Oberarmknochen 

Dryopithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Europa spätes mittleres Miozän  Teilweise Schädel, Kiefer und 
Zähne 

Isolierte 
Gliedmaßenknochen 

Anoiapithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Spanien spätes mittleres Miozän  Schädel  Keins  

Pierolapithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Spanien spätes mittleres Miozän  Teilweise Schädel  Teilweises Skelett  

Rudapithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Ungarn spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Viele isolierte 
Postcrania 

Hispanopithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Spanien spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Partielle Skelette 

Graecopithecus Indeterminate  Griechenland spätes Miozän  Unterkiefer Keins 

Ouranopithecus Indeterminate  Griechenland spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Wenige Phalangen 

Oreopithecus Indeterminate  Italien  spätes Miozän  Zertrümmerter Schädel, 
Kiefer und Zähne 

Zerquetschtes 
Skelett 

Sivapithecus Pongidae  Indien, 
Pakistan, 
Nepal  

mittleres und spätes 
Miozän  

Teilschädel, Kiefer und Zähne Isolierte Postcrania 

Ankarapithecus Pongidae  Türkei  spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Isolierte Postcrania 

Indopithecus Pongidae  Indien, 
Pakistan 

spätes Miozän  Nur Unterkiefer Keins 

Gigantopithecus Pongidae  China Pleistozän Teilschädel, Kiefer und Zähne Keins 

Lufengpithecus Pongidae  China spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Isolierte Postcrania 

Khoratpithecus Pongidae  Ostafrika  spätes Miozän  Mehrere Unterkiefer Keins 

Sahelanthropus Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Tschad spätes Miozän  Verzerrter Schädel, Kiefer Isolierte Postcrania 

Orrorin Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Kenia Pliozän Isolierte Zähne  Isolierte Postcrania 

Ardipithecus Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Äthiopien Pliozän Teilschädel, Kiefer und Zähne Partielles Skelett 

Australopithecus Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Ost- und 
Südafrika 

Plio-Pleistozän Schädel, Kiefer und Zähne Teilweise Skelette 

 
Anhang Tab. 4  Eine Untersuchung von dreizehn unterschiedlichen cladistischen Analysen mit der Fragestellung, ob Arten 
einer Gattung gemeinsam eine geschlossene Clade bilden. „Unaufgelöst“ bedeutet, dass mehrere Gruppen nach der 
entsprechenden Analyse keine exklusive Clade bilden, sondern mit mehreren anderen Arten gemeinsam unaufgelöst 
zusammenstehen. Das Ergebnis zeigt, dass manche Gattungszuordnungen überarbeitet werden müssten. (Eigene 
Darstellung basierend auf PUGH 2022, Fig. 2+3+5+S1–2) 

Arten der gleichen Gattung Fig. 2a Fig. 2b Fig. 2c Fig. 3a Fig. 3b Fig. 3c 
Fig. 5a 
Cranio- 
dental 

Fig. 5b 
Körper- 
skelett 

Fig. 
S2a 

Hispanopithecus crusafonti 
& laietanus nein unauf-

gelöst 
unauf-
gelöst nein unauf-

gelöst nein nein x unauf–
gelöst 

Kenyapithecus kizili & 
wickeri ja ja ja ja ja ja ja x ja 

Lufengpithecus hudienensis 
& lufengensis nein nein nein nein nein nein nein x nein 

Khoratpithecus 
chiangmuanensis ja ja ja ja ja ja ja x ja 

Khoratpithecus piriyai ja ja ja ja ja ja ja x ja 
Khoratpithecus 
ayeyarwadyensis & piriyai nein nein nein nein nein nein nein x nein 

Sivapithecus sivalensis & 
parvada ja nein nein nein nein unauf-

gelöst nein nein unauf-
gelöst 

Pan paniscus & troglodytes ja ja ja ja ja ja ja ja 
ja (5 

Mal in 
S1–2) 

Anhang Tab. 3  Fossile Gattungen miozäner Affen hinsichtlich Zuordnung, Herkunft, Alter und Fossilmaterial. (nach anDrewS 
2020, Tab. 1+2)
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Turkanapithecus Indeterminate  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Teilweiser Schädel Isolierte Postcrania 

Mabokopithecus Indeterminate  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und einzelne Zähne Keins 

Griphopithecus  Griphopithecidae  Türkei, 
Deutschland  

frühes mittleres Miozän  Kiefer und isolierte Zähne  Nur Phalangen 

Kenyapithecus Kenyapithecidae  Ostafrika  frühes mittleres Miozän  Kiefer und isolierte Zähne  Oberarmknochen 

Dryopithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Europa spätes mittleres Miozän  Teilweise Schädel, Kiefer und 
Zähne 

Isolierte 
Gliedmaßenknochen 

Anoiapithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Spanien spätes mittleres Miozän  Schädel  Keins  

Pierolapithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Spanien spätes mittleres Miozän  Teilweise Schädel  Teilweises Skelett  

Rudapithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Ungarn spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Viele isolierte 
Postcrania 

Hispanopithecus Hominidae, 
Dryopithecinae 

Spanien spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Partielle Skelette 

Graecopithecus Indeterminate  Griechenland spätes Miozän  Unterkiefer Keins 

Ouranopithecus Indeterminate  Griechenland spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Wenige Phalangen 

Oreopithecus Indeterminate  Italien  spätes Miozän  Zertrümmerter Schädel, 
Kiefer und Zähne 

Zerquetschtes 
Skelett 

Sivapithecus Pongidae  Indien, 
Pakistan, 
Nepal  

mittleres und spätes 
Miozän  

Teilschädel, Kiefer und Zähne Isolierte Postcrania 

Ankarapithecus Pongidae  Türkei  spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Isolierte Postcrania 

Indopithecus Pongidae  Indien, 
Pakistan 

spätes Miozän  Nur Unterkiefer Keins 

Gigantopithecus Pongidae  China Pleistozän Teilschädel, Kiefer und Zähne Keins 

Lufengpithecus Pongidae  China spätes Miozän  Teilschädel, Kiefer und Zähne Isolierte Postcrania 

Khoratpithecus Pongidae  Ostafrika  spätes Miozän  Mehrere Unterkiefer Keins 

Sahelanthropus Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Tschad spätes Miozän  Verzerrter Schädel, Kiefer Isolierte Postcrania 

Orrorin Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Kenia Pliozän Isolierte Zähne  Isolierte Postcrania 

Ardipithecus Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Äthiopien Pliozän Teilschädel, Kiefer und Zähne Partielles Skelett 

Australopithecus Hominidae, 
Homininae, 
Hominini 

Ost- und 
Südafrika 

Plio-Pleistozän Schädel, Kiefer und Zähne Teilweise Skelette 

 
Anhang Tab. 4  Eine Untersuchung von dreizehn unterschiedlichen cladistischen Analysen mit der Fragestellung, ob Arten 
einer Gattung gemeinsam eine geschlossene Clade bilden. „Unaufgelöst“ bedeutet, dass mehrere Gruppen nach der 
entsprechenden Analyse keine exklusive Clade bilden, sondern mit mehreren anderen Arten gemeinsam unaufgelöst 
zusammenstehen. Das Ergebnis zeigt, dass manche Gattungszuordnungen überarbeitet werden müssten. (Eigene 
Darstellung basierend auf PUGH 2022, Fig. 2+3+5+S1–2) 

Arten der gleichen Gattung Fig. 2a Fig. 2b Fig. 2c Fig. 3a Fig. 3b Fig. 3c 
Fig. 5a 
Cranio- 
dental 

Fig. 5b 
Körper- 
skelett 

Fig. 
S2a 

Hispanopithecus crusafonti 
& laietanus nein unauf-

gelöst 
unauf-
gelöst nein unauf-

gelöst nein nein x unauf–
gelöst 

Kenyapithecus kizili & 
wickeri ja ja ja ja ja ja ja x ja 

Lufengpithecus hudienensis 
& lufengensis nein nein nein nein nein nein nein x nein 

Khoratpithecus 
chiangmuanensis ja ja ja ja ja ja ja x ja 

Khoratpithecus piriyai ja ja ja ja ja ja ja x ja 
Khoratpithecus 
ayeyarwadyensis & piriyai nein nein nein nein nein nein nein x nein 

Sivapithecus sivalensis & 
parvada ja nein nein nein nein unauf-

gelöst nein nein unauf-
gelöst 

Pan paniscus & troglodytes ja ja ja ja ja ja ja ja 
ja (5 

Mal in 
S1–2) 

Ouranopithecus 
macedoniensis & turkae 

unauf-
gelöst 

unauf-
gelöst nein unauf-

gelöst 
unauf-
gelöst nein unauf-

gelöst x unauf-
gelöst 

Australopithecus anamensis 
& afarensis ja ja ja ja ja ja ja ja 

nein (5 
Mal in 
S1–2) 

 
Selbst innerhalb derselben Gattungen zeigen sich in der Studie von PUGH 2022 große systematische 
Probleme, wie Anhang Tab. 1 verdeutlicht. Wenn die taxonomische Benennung der Arten korrekt 
wäre, könnte man erwarten, dass in den dreizehn verschiedenen cladistischen Analysenii nach PUGH 
(2022, Fig. 2+3+5) Arten der gleichen Gattung gemeinsam eine exklusive Clade bilden. Dies ist unter 
den untersuchten miozänen Menschenaffen aber nur bei den beiden Arten von Kenyapithecus sowie 
bei Khoratpithecus chiangmuanensis und Khoratpithecus piriyai uneingeschränkt der Fall. 
Khoratpithecus ayeyarwadyensis hingegen sowie die Arten von Lufengpithecus, Ouranopithecus, 
Hispanopithecus und Sivapithecus bilden innerhalb ihrer Gattungen keine eindeutig erkennbaren 
exklusiven Claden.  
Sofern diesem Befund keine methodischen Mängel zugrunde liegen, ist in Anbetracht der großen 
Menge von über 350 Vergleichsmerkmalen (PUGH 2022, Suppl. Tab. 7) davon auszugehen, dass die 
miozänen Menschenaffen einfach zu fragmentarisch vorliegen, oder dass die diagnostischen 
Merkmale nicht ausreichend sind, um eine sinnvolle taxonomische Zuordnung der Fossilien zu 
treffen. Wenn aber schon die Taxonomie im Bereich der Gattungszuordnung in vielen Fällen 
cladistisch nicht gut begründet ist, dann sind evolutionäre Abstammungshypothesen bei den 
miozänen Menschenaffen erst recht als spekulativ zu bezeichnen.  
 
Anhang Tab. 5  Phylogenetische Studien und ihr fossiles Vergleichsmaterial. Verhältnis des Vergleichsmaterials: Grün: 
umfangreich, gelb: relativ umfangreich, orange: gering, rot: nicht vorhanden. Es wird deutlich, dass die meisten Studien ihr 
Vergleichsmaterial stark einschränken und häufig nur die vermutete evolutionär nähere Verwandtschaft untersucht wird. 
(Eigene Darstellung) 

Phylogenetische 
Studie 

Mioz
äne 

Mens
chena
ffen 

Frühe 
Hominin

en Australomorphen Echte Menschen 

Heutige 
Menschenaffe

n Altweltaffen 
GABUNIA (2000, Tab. 1): 
2 Dmanisi-Schädel X X X nur Homo erectus X X 

STRAIT & GRINE (2004, 
Tab. 3): 
Überblicksstudie X 

ohne 
Orrorin inkl. Kenyanthropus 

ohne 
Mittelpleistozänen 

Homo (Homo 
heidelbergensis & 
neanderthalensis) 

Schimpanse, 
Gorilla, Orang-
Utan, Gibbon 

Colobus 
(Stummelaff
en) & Papio 

(Pavian) 
LORDKIPANIDZE et al. 
(2006, Tab. 1): 4 
Dmanisi-Schädel  X  

nur „Homo“ habilis & 
rudolfensis nur Homo erectus X X 

SMITH & GRINE (2008, 
Append. 2): Schädel 
aus Swartkrans und 
Sterkfontein in 
Südafrika X 

ohne 
Orrorin inkl. Kenyanthropus nur Homo sapiens 

Schimpanse & 
Gorilla X 

BROWN & MAEDA (2009, 
Tab. 3): Unterkiefer 
von Homo floresiensis X X 

nur  Australopithecus 
africanus und 

afarensis sowie 
„früher afrikanischer 
Homo“ (inkl. „Homo“ 
habilis & rudolfensis) 

Homo erectus, 
Homo floresiensis, 

Homo sapiens X X 
BERGER et al. (2010, 
Table 1+2) 
Australopithecus 
sediba  X X ohne Kenyanthropus nur Homo erectus X X 
DESILVA et al. (2013, 
Suppl. Tab. S2+3): 
Beine von X 

nur 
Orrorin ohne Kenyanthropus 

ohne 
Mittelpleistozänen 

Homo 
Schimpanse & 

Gorilla X 

Selbst innerhalb derselben Gattungen zeigen 
sich in der Studie von Pugh 2022 große sys-
tematische Probleme, wie Anhang Tab. 4 ver-
deutlicht. Wenn die taxonomische Benennung 
der Arten korrekt wäre, könnte man erwarten, 
dass in den dreizehn verschiedenen cladisti-
schen Analyseni nach Pugh (2022, Fig. 2+3+5) 
Arten der gleichen Gattung gemeinsam eine 
exklusive Clade bilden. Dies ist unter den un-
tersuchten miozänen Menschenaffen aber nur 
bei den beiden Arten von Kenyapithecus sowie 
bei Khoratpithecus chiangmuanensis und Khoratpi-
thecus piriyai uneingeschränkt der Fall. Khoratpi-
thecus ayeyarwadyensis hingegen sowie die Arten 
von Lufengpithecus, Ouranopithecus, Hispanopithe-
cus und Sivapithecus bilden innerhalb ihrer Gat-

tungen keine eindeutig erkennbaren exklusiven 
Claden. 

Sofern diesem Befund keine methodischen 
Mängel zugrunde liegen, ist in Anbetracht der 
großen Menge von über 350  Vergleichsmerk-
malen (Pugh 2022, Suppl. Tab. 7) davon auszuge-
hen, dass die miozänen Menschenaffen einfach 
zu fragmentarisch vorliegen, oder dass die dia-
gnostischen Merkmale nicht ausreichend sind, 
um eine sinnvolle taxonomische Zuordnung 
der Fossilien zu treffen. Wenn aber schon die Ta-
xonomie im Bereich der Gattungszuordnung in 
vielen Fällen cladistisch nicht gut begründet ist, 
dann sind evolutionäre Abstammungshypothe-
sen bei den miozänen Menschenaffen erst recht 
als spekulativ zu bezeichnen. 

i  Diese Analysen unterscheiden sich je nach Einbezug der 
Arten, die als Ingroup bzw. Outgroup betrachtet wur-
den, und je nach fehlenden Daten bzw. nach Verfahren 
(Discretized & Continuous Parsimony, Discretized Baye-
sian), vgl. PUGH (2022, Tab. 4). „Die Ergebnisse der 
Bayes‘schen und Parsimony-Analysen unterscheiden sich 
in einigen der hier durchgeführten Iterationen erheblich. 
Die strikten Parsimony-Konsensbäume, die aus den dis-
kretisierten kontinuierlichen Daten resultieren, sind rela-
tiv gut aufgelöst, weisen aber eine geringe Knotenunter-
stützung auf, was auf Unsicherheitsbereiche hinweist, die 
aus einem hohen Anteil fehlender Daten (SOM-Tabelle 
S3) und möglicherweise auf ein hohes Maß an Homo-
plasie zurückzuführen sind […]. Die Ursache für die to-

pologische Diskrepanz zwischen Parsimony- und Bayes-
Ergebnissen ist unklar, obwohl viele Studien die Leistung 
dieser Methoden bei der Ableitung der Phylogenie aus 
morphologischen Daten verglichen haben und viel über 
die relativen Vorzüge der einzelnen Methoden diskutiert 
wurde“ (PUGH 2022). Im Fazit schreibt PUGH noch 
konkreter: „Die Ergebnisse der Bayes‘schen und der Par-
simony-Analysen unterscheiden sich in allen Iterationen 
[…].“ Auch PUGH diskutiert viele mögliche Unterschie-
de beider Verfahren und bevorzugt in ihrer Diskussion 
schließlich die Parsimony-Cladogramme aufgrund einer 
besseren Passung zu den bisherigen paläoanthropologi-
schen Ergebnissen und eines scheinbar ungünstigen Um-
gangs mit fehlenden Daten beim Bayes‘schen Verfahren. 

Anhang Tab. 4  Ergebnisse einer Untersuchung von dreizehn unterschiedlichen cladistischen Analysen mit der Fragestellung, 
ob Arten einer Gattung gemeinsam eine geschlossene Clade bilden. „Unaufgelöst“ bedeutet, dass mehrere Gruppen nach der 
entsprechenden Analyse keine exklusive Clade bilden, sondern mit mehreren anderen Arten gemeinsam unaufgelöst zusam-
menstehen. Das Ergebnis zeigt, dass manche Gattungszuordnungen überarbeitet werden müssten. (Eigene Darstellung basie-
rend auf PugH 2022, Fig. 2+3+5+S1–2)



38 | STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER B-22-2

Anhang Tab. 5  Phy-
logenetische Studi-
en und ihr fossiles 
Vergleichsmaterial. 
Verhältnis des Ver-
gleichsmaterials: Grün: 
umfangreich, gelb: 
relativ umfangreich, 
orange: gering, rot: 
nicht vorhanden. Es 
wird deutlich, dass 
die meisten Studien 
ihr Vergleichsmaterial 
stark einschränken 
und häufig nur die 
vermutete evolutionär 
nähere Verwandt-
schaft untersucht wird. 
(Eigene Darstellung) 

„ “ 

sowie „früher 
“ 

(inkl. „ “ 

 

& „ “ 

– „Homo“ naledi 

–

von „ “ 

„Homo“ & „früher 
“

„früher afrikanischer 
“

– sogenannte „Homo“

„Homo“ luzonensis

:


