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,Das Markenzeichen einer guten Theorie sind sehr spezifische Vorhersagen,
die nur fur diese Theorie gelten und durch die spatere Entdeckung empirischer
Belege erfolgreich bestatigt werden. Die Hypothese der gemeinsamen
Abstammung ermoglicht offenbar die Vorhersage sehr praziser anatomischer
Details hypothetischer Ubergangsformen, die von der Hypothese des
gemeinsamen Designs ohne die Einschrankung der gemeinsamen
Abstammung nicht vorhergesagt werden konnten.”*

Giinter Bechly 2023,
https: / /evolutionnews.org/2023 /12 /fossil-friday-the-mess-of-arachnid



Die grof3en Trends in der
Fossiluberlieferung der Lebewesen

Fossile Abfolgen, Abgrenzbarkeit, fruhe Verschiedenartigkeit,

Mosaikformen und Merkmals-Netzwerk

Reinhard Junker

Einleitung

Die Fossiliiberlieferung und Befunde aus der
vergleichenden Biologie (Ahnlichkeiten der
Lebewesen) gelten als zwei wichtige Siulen
der Theorie einer allgemeinen Evolution der
Lebewesen. Die regelhaften Abfolgen der fos-
sil iiberlieferten Lebewesen in der geologischen
Schichtenfolge werden evolutionstheoretisch
als Momentaufnahmen des hypothetischen
Abstammungsprozesses interpretiert. Die gro-
ben Abfolgen unterstiitzen dabei insofern eine
allgemeine Evolution der Lebewesen, als in ver-
schiedenen geologischen Systemen unterschied-
liche taxonomisch hochrangige Gruppen von
Lebewesen anzutreften sind — und das weltweit
dhnlich. Zum Beispiel werden erste Fischfos-
silien in tieferen Schichten angetroffen als die
ersten Landwirbeltiere (Vierbeiner, Tetrapoda).
Oder es finden sich im Devon charakteristische
Abfolgen von Pflanzengruppen, die groBenteils
in héheren Schichten bis zur Gegenwart nicht
mehr angetroffen werden. Sie sind im Unterde-
von vergleichsweise einfach gebaut und nehmen
im Laufe des Devon rasch an Komplexitit zu. Es
gibt zahlreiche Beispiele dieser Art. Sie werden
evolutionstheoretisch als ,,Stationen® einer allge-
meinen Evolution aller Lebewesen interpretiert.
Kurz gesagt: Das Ubereinander der Fossilgemein-
schaften wird als ein Abstammen voneinander
gedeutet. Ein solcher Abstammungsprozess ist
mit diesem Ubereinander jedoch nicht bewiesen,
sondern nur eine mdgliche Deutung. Das Uber-
einander konnte auch andere Ursachen haben,
z. B. 6kologisch bedingt oder Ausdruck einer
verzerrten Fossildokumentation sein. Zudem ist
evolutionstheoretisch die Frage nach dem Modus
der Auseinanderentwicklung zu kliren: Gibt es
daftir experimentell nachvollziehbare natiirliche
Evolutionsmechanismen? Diese Frage kann nicht
ausgeklammert werden, wenn man von einer
rein natiirlich verlaufenden Evolution ausgeht.
Wenn es allerdings tatsichlich einen Stamm-
baum aller Lebewesen gibt, was in der Evoluti-
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onsforschung als Tatsache angesehen wird, und
wenn Evolution — wie allgemein angenommen
wird — auf rein natiirlichem Wege verlaufen sein
soll, miissten die fossilen Uberreste sich in eine
Baumstruktur einfligen lassen — so wie einzel-
ne Puzzlestiicke in ein bestimmtes Gesamtbild
passen. Im Idealfall sind die Puzzlestiicke so
zahlreich und so spezifisch, dass das Gesamtbild
in groben Ziigen aus den vorhandenen Teilen
erschlossen werden kann. Wenn die Datenbasis
daflir zu schmal ist, sollten die Puzzlestiicke aber
wenigstens zu einem hypothetischen Gesamtbild
passen oder diesem wenigstens nicht grundsitz-
lich widersprechen. Im Falle der Geschichte
der Lebewesen miisste dieses Gesamtbild eine
Baumstruktur aufweisen, wenn es tatsichlich
eine allgemeine Evolution aller Lebewesen gab.
(Zu moglichen Ausnahmen oder anderen Mog-
lichkeiten siehe den folgenden Abschnitt ,,Sind
Vorhersagen beziiglich des Ahnlichkeitsmusters
eindeutig?®)

Auch die Merkmalsverteilungen heute leben-
der und fossil bekannter Arten sowie groBerer
Gruppen (Taxa) von Lebewesen sollten sich in
einer Baumstruktur darstellen lassen. Schlielich
folgt aus der Annahme einer allgemeinem Ab-
stammung aller Lebewesen — ob heute lebend
oder nur fossil bekannt —, dass die Geschichte
der Lebewesen durch folgende zwei Aspekte
gekennzeichnet sein miisste:

1.Eine zunehmende Verschiedenartigkeit infolge
einer schrittweisen Evolution der Taxa ausge-
hend von einfachsten Bakterien (wobei durch
Aussterben von Taxa manche Zweige auch
wieder verlorengehen kénnen).

2. Gabelige Verzweigungen durch Artbildung
bzw. Artaufspaltung.

Eine widerspruchsfreie Stammbaumdarstel-
lung lasst sich in ein eingeschachteltes (enkaptisches)
System ,,ibersetzen* (Abb. 1). Hierbei werden
Lebewesen in systematische Taxa von unter-
schiedlichem Rang hierarchisch angeordnet:
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Kompakt

Eine allgemeine Abstammung aller Arten von Lebewesen von einem gemein-
samen Vorfahren ist flr eine groBe Mehrheit der Biologen eine Tatsache.
Dies ldsst bestimmte Merkmale des Fossilberichts erwarten: 1. ein evolutiv
passendes Ubereinander verschiedener Lebensgemeinschaften, 2. zahlreiche
Funde, die als Bindeglieder gedeutet werden konnen, 3. eine allmahliche
Zunahme an Verschiedenartigkeit, 4. eine Darstellung der Abstammungs-
abfolgen in Baumform, 5. eine relativ gleichmaRige Verteilung der Fossilf-
unde im Formenraum moglicher Bauplane zwischen den bekannten heute
lebenden und fossilen Formen.

Eine systematische Analyse zeigt jedoch, dass 1. nur die erste (nicht sehr
spezifische) Erwartung durch die fossilen Befunde bei hoheren Taxa ge-
stitzt wird, alle anderen dagegen nicht. Im Einzelnen: 2. Die Formen, die
als evolutionare Bindeglieder interpretierbar sind, gibt es, aufs Ganze ge-
sehen, nur sehr wenige, gemessen an der grolen Zahl von Bindegliedern,
die existiert haben missten. Es gibt zwar viele Mosaikformen, diese sind
in der Regel aber wegen Merkmalswiderspriichen nicht als Bindeglieder
interpretierbar, sondern vergrofRern die Zahl fehlender Bindeglieder in
der Regel noch. 3. Es gibt eine klare Tendenz, wonach die maximale Ver-
schiedenartigkeit groRBerer Gruppen (Ordnungen und hohere Taxa) zu
Beginn der Fossilliberlieferung zu verzeichnen ist. Daher zeichnet sich
kein von einfach zu komplex evolvierender Stammbaum ab (abgese-
hen von einem ganz groben Blick auf die Fossiliiberlieferung gemaR 1.).
4. Anstelle stammbaumartiger Ahnlichkeitsbeziehungen finden sich gehauft
ausgepragt netzartige Verbindungen zwischen Taxa* oberhalb des Fami-
lienniveaus. Das eingeschachtelte System der Merkmalsbeziehungen wird
regelmallig mehr oder weniger von Querverbindungen durch gemeinsame
Merkmale gestort; manche Gruppen erlauben kaum eine Darstellungin Form
einer Einschachtelung. 5. Die Verteilung der heute lebenden und fossilen
Formen im Formenraum ist auffallig diskontinuierlich.

Alle diese Beobachtungen (2.—5.) entsprechen nicht den Erwartungen oder
den Vorhersagen im Rahmen evolutionstheoretischer Modellierungen.
Es wird diskutiert und kritisch analysiert, wie diese Befunde dennoch im
Rahmen des Evolutionsparadigmas gedeutet und welche evolutionaren
Prozesse dabei vorgeschlagen werden, die zu den unerwarteten systemati-
schen Befunden geflihrt haben konnten. AuRerdem wird diskutiert, wie die
Befunde alternativim Rahmen eines Schépfungsparadigmas interpretiert
werden konnen.

zuerst Arten, dann Gattungen, schlieBlich die
mittlere Ebene von Familien und Ordnungen,
und dann hochrangige Taxa wie Klassen, Stimme
und zuletzt Reiche.

Die Einschachtelungen der Ahnlichkeitsmus-
ter der Lebewesen und die damit verbundene
Hierarchie von Ahnlichkeiten gelten als eines
der starken Belege flir eine allgemeine Evolution
der Lebewesen. Es sei aber angemerkt, dass ein
eingeschachteltes System seit der Erfindung der
modernen Systematik der Lebewesen durch Carl
von LINNE (1707-1778 n. Chr.) von Biologen
vor der Durchsetzung von DarwiNs Evolutions-
theorie im Sinne einer Schépfungsordnung und
nicht als Evolutionsbeweis gedeutet worden ist.
In diesem Sinne ist ein eingeschachteltes System
der Lebewesen fiir die Vorstellung von Hoher-
entwicklung kein hinreichender, aber ein sehr
gut passender Befund.

DarwiN (1872) hat sich diesem Befund
gewidmet und damit zugleich eine Schépfungs-
anschauung bestritten: ,,Es ist eine wahrhaft
wunderbare Tatsache, ... dass alle Tiere und
Pflanzen durch alle Zeiten und Raume hindurch
in Gruppen, die den Gruppen untergeordnet
sind, miteinander verwandt sind, ... Wiren die
Arten unabhingig voneinander entstanden, ...
wire diese Art der Klassifizierung nicht zu er-
kliren; sie erklart sich jedoch durch Vererbung
und die komplexe Wirkung der natiirlichen
Auslese, die das Aussterben und die Divergenz

Abb. 1 Darwins Stamm-
baum — die einzige Abbil-
dungin seinem Buch On
the origin of species. Wenn
eine Evolution aller Lebe-
wesen abgelaufen ist, kann
man erwarten, dass sich

die Formenvielfalt in einer
Baumstruktur darstellen
lasst. Diese kann in ein
eingeschachteltes System
(oben) tibersetzt werden.
Die verzweigten Formen
werden auBerdem im Laufe
der Zeit allmahlich verschie-
denartiger. Am Anfang sind
die Unterschiede zwischen
den aufgespaltenen Formen
noch gering, doch mit der
Zeit nimmt die Verschieden-
artigkeit immer mehr zu.
Diese Darstellung ist folge-
richtig, wenn die Lebewesen
durch graduelle Evolution
entstanden sind.
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von Merkmalen zur Folge hat, wie wir in der
Abbildung gesehen haben.“? SoBer (2008, 124)
kommentiert: ,,Darwin behauptete spiter zu
Recht, dass seine eigene Theorie die Hierarchie
vorhersagt.

Es konnen also konkrete Vorhersagen bei
gemeinsamer Abstammung abgeleitet werden:

1. Die Abfolge der Arten und groBeren
Gruppen von Lebewesen zeigt sich in der Fos-
siliberlieferung in Form einer zunehmenden
Verzweigung, wenn auch unterbrochen von Aus-
sterbeereignissen.

2. Es zeigt sich eine allmdhliche Zunahme von
Verschiedenartigkeit (s. Kasten 1, S. 17)

3. Die Merkmalskonstellationen sowohl der
fossil bekannten als auch der heute existierenden
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Arten lassen sich in Form eines eingeschachtelten
Systems darstellen.

4.Es gibt ungezihlte Ubergangsformen (bzw.
Bindeglieder; s. Tab. 2), deren Merkmalsmix
widerspruchsfrei zwischen zwei andere Arten oder
hohere Taxa* passt. Widerspruchsfreiheit bedeutet
hier, dass sich der gesamte Merkmalsmix eines
Bindeglieds zwischen zwei anderen Taxa einge-
ordnet werden kann.

Sind Vorhersagen beziiglich des
Ahnlichkeitsmusters eindeutig?

Doch sind diese Vorhersagen wirklich so klar zu treffen?
Tatsichlich liegen diesenVorhersagen bestimmte
Vorstellungen tiber den Modus der (hypothe-

Abb. 2 Oben: Konvergenzen
(blaue Pfeile durchbrechen
das eingeschachtelte Sys-
tem, weil in diesem Fall
gleiche bzw. ahnliche Merk-
male unabhdngig von einer
gemeinsamen Abstammung
auftreten.

Unten: Beispiel zu Darwins
Darstellung: Die Verteilung
von Tieren mit Leimruten (L)
(=lange, klebringe, ausstil-
pbare Zunge, bei den drei
Saugergruppen zusatzlich
mit Kaumagen) stort das
eingeschachtelte System,
weil sie bei nicht naher
verwandten Taxa (Gruppen)
auftreten und bei den jewei-
ligen Vorfahren der lberge-
ordneten Gruppen fehlen.
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tischen) Evolution zugrunde. Geht man vom
Darwin‘schen Mechanismus* aus, ist ein einge-
schachteltes System zu erwarten. SchlieBlich ist
das Kernstiick des Darwin‘schen Mechanismus
das Wechselspiel von Zufallsmutation und na-
tirlicher Selektion.* Mit diesem Mechanismus
—wenn er denn auch in Bezug auf evolutionire
Innovationen funktionieren wiirde (was aber zu
beweisen wire) — ist nimlich nicht zu erwarten,
dass gleichartige komplexere Merkmale hiufig
mehrfach unabhingig (konvergent*) entstehen.
Daher werden im Rahmen von Evolution Ahn-
lichkeiten standardmiBig erst einmal als Ergebnis
gemeinsamer Abstammung (als Homologien*)
interpretiert. Und daraus folgt ein enkaptisches
System von Ahnlichkeiten (Abb. 1). Es kommen
noch andere Evolutionsfaktoren wie Gendrift
und Hybridisierungen nah verwandter Arten
hinzu, die aber am zu erwartenden Gesamtbild
nichts Wesentliches dndern, jedenfalls bei ho-
heren Taxa ungefihr ab Familienniveau. Denn
oberhalb des Familienniveaus sind in aller Regel
keine Hybridisierungen zu erwarten, die zuVer-
netzungen von Merkmalsbeziehungen fithren
wiirden (vgl. hierzu sowie zu seltenen Ausnah-
men KuTtzeinice & ScHotr [2025]). Zu klaren
wire aber auch, in welchem Ausmal horizontaler
Gentransfer vorkommt, aber bislang ist ein ho-
rizontaler Transfer ganzer Bauplanmodule, um
die es in dieser Abhandlung geht, nicht bekannt.
Leitend ist in jedem Fall, dass es sich um einen
rein natirlichen Prozess ohne jede Steuerung
von aubBen handelt. Das wird von Beflirwortern
der Evolutionslehre selbst vielfach betont.

Ein Prozess ohne Steuerung und damit ohne
Ziele ldsst nicht erwarten, dass zweimal oder gar
mehrfach unabhingig dieselben oder sehr ahnli-
che Strukturen entstehen — vor allem nicht, dass
dies hiufig oder gar systematisch auftritt. Kommt
es doch zu mehrfachem Auftreten solcher Merk-
male ohne gemeinsame Abstammungsgeschichte,
spricht man in der Evolutionsforschung von
Konvergenz (oder allgemeiner von Homoplasie*;
darunter fallen auch Parallelentwicklungen
und Riickentwicklungen). Auf der Basis des
Darwin’schen Mechanismus sind Konvergen-
zen von Merkmalen® also tiberraschend und sie
storen das eingeschachtelte System (Abb. 2).
Wie wir sehen werden, muss das Auftreten von
Konvergenzen dennoch angenommen werden,
weil die Merkmale hdufig mosaikartig und wi-
derspriichlich unter verschiedenen Gruppen von
Lebewesen verteilt sind; dazu spiter mehr.
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Aus dem Darwin‘schen Mechanismus folgt
der Gradualismus. Das hat Charles DARWIN
selbst betont®, und es ist auch heute noch eine
naheliegende Schlussfolgerung. Die Quelle der
evolutiven Verinderungen sind Zufallsmuta-
tionen (was DARWIN aber noch nicht wusste),
genauer: Kopierfehler bei der Zellteilung. Es
ist nicht zu erwarten, dass groBere, umfangrei-
che genetische Anderungen zu funktionalen
Strukturen bei den Lebewesen fithren, weil
komplexe Systeme bei zufilligen, vielfachen
Anderungen mit groBter Wahrscheinlichkeit
zerstort statt verbessert werden.” Daher wird im
klassischen Neodarwinismus* bzw. gemil3 der
sog. ,,Modernen Synthese® angenommen, dass
selektierbare Anderungen geringfiigig sein miissen.
Zahlreiche aufeinanderfolgende geringfiigige
und selektierbare Anderungen fiihren demnach
zu einem graduellen Wandel.

Aus diesen beidenVorgaben des Darwin’schen
Mechanismus folgen die ersten beiden der oben
genannten Vorhersagen. Die dritte und vierte
Vorhersage ergeben sich als logische Konsequen-
zen daraus —jedenfalls wenn gentigend Daten zu
Ahnlichkeiten von heute lebenden sowie fossilen
Arten vorliegen.

Vorhersagen bei nicht-Darwin‘scher
Evolution

Wie gestalten sich aber Vorhersagen zu den Merkmals-
verteilungen und die Darstellungen der Formenvielfalt,
wenn sie nicht durch den Darwin’schen Mechanismus
entstanden sind? Es gibt neuere Vorstellungen iiber
groBere Evolutionsspriinge® — trotz einer rein na-
tiirlichen Entstehungsweise (was aber auB3erhalb
von bereits vorhandener Vorprogrammierung
im Erbgut bisher spekulativ ist; vgl. Diskussion
zur Erweiterten Evolutionidren Synthese bei
JuNkER & WIDENMEYER [2021]). AuBerdem
wird mittlerweile auch dariiber diskutiert, ob es
Konstellationen und Mechanismen gibt, die das
Aulftreten von Konvergenzen fordern. Zudem ist
bei Mikroorganismen auch lateraler Gentransfer
bekannt, wodurch Gene einer Art in eine andere
transferiert werden und so vernetzte Merk-
malsbeziehungen auftreten kénnen (zumindest,
solange die Gene nicht zu stark in miteinander
verschachtelte Gennetzwerke eingebunden sind).
Gibt es nennenswerten lateralen Gentransfer
von genetischen Grundlagen von Merkmalen
vielleicht auch bei Vielzellern?

Wie gut begriindet diese neueren Ansitze
sind, soll hier zunichst nicht diskutiert wer-
den. Sollten sie tragfihig sein, hitte das aber
Konsequenzen fur die Erwartungen an die
Merkmalsverteilungen der Arten und groB3eren
Organismengruppen. Wenn Auftreten zahlrei-

B-25-4



Grundaussagen
Evolutions- - Es gibt einen Stammbaum aller
paradigma  Lebewesen
« Alle Bauplane der Lebewesen
sind durch einen rein nattrlichen
Prozess entstanden
Schopfungs- - Grundtypen des Lebens sind in
paradigma  fertiger Form durch Schopfungs-

Variablen

« Details des Stammbaumes,
wenige oder zahlreiche Konver-

genzen, graduell oder sprunghaft.

» (Neo-)darwinistisch oder
durch andere Mechanismen

- gleichzeitige oder sukzessive
Erschaffung

akte ins Dasein gekommen

cher Konvergenzen zu erwarten wire, wiirde
die Formenvielfalt eher netzartig darstellbar sein.
Eine Baumstruktur wire dann u. U. gar nicht
zu erwarten (damit wire aber auch die Basis
des Cladismus* zerstort). Dasselbe gilt, wenn
es in groBem Umfang lateralen Gentransfer bei
Vielzellern, Pflanzen und Tieren, gibe. Auler-
dem miisste die Erwartung einer Allmdhlichkeit
von Verzweigungen aufgegeben werden, wenn
selektierbare Anderungen auf evolutivem Wege
auch sprunghaft moglich wiren.

Das hitte aber schwerwiegende Folgen fiir
die Vorhersagbarkeit von Evolutionsmodellen.
Von Spezifitit und Eindeutigkeit evolutions-
theoretischer Vorhersagen kénnte dann nicht
mehr die Rede sein. Wenn sowohl bestimmte
Erwartungen als auch gegenteilige oder min-
destens deutlich verschiedene Erwartungen
moglich wiren, wiren viele Befunde, auch teils
widerspriichliche, in irgendein Evolutionsmo-
dell einpassbar. Damit aber ginge ein ziemlich
unstrittiges Qualititsmerkmal wissenschaftlicher
Hypothesen verloren (vgl. CHALMERS 2007): Vor-
hersagbarkeit und Priifvarkeit. Tatsachlich ist es in
der Evolutionsforschung fast schon systematisch
der Fall, dass sowohl bestimmte Behauptungen
als auch ihr Gegenteil gemacht wurden (JUNKER
2021).

Bei Nicht-Eintreffen von Vorhersagen wird
nicht das zugrundeliegende Paradigma einer
durch rein natiirliche Prozesse verlaufenden Evolution
aller Lebewesen in Frage gestellt,sondern innerhalb
dieses Paradigmas nach neuen Modi desVerlaufs
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» Definition ,,Grundtyp®
« Quellen von praexistenter Variation

gefragt. Es werden neue evolutionstheoretische
Hypothesen iiber die Evolutionsmechanismen
aufgestellt. Eine Reihe von Forschern betrachtet
heute den Darwin‘schen Mechanismus nur als
tauglich fuir Feinabstimmungen, nicht aber fur
innovative Evolution.’

Wie gut sich alternative Evolutionsmecha-
nismen bewihren, soll an dieser Stelle nicht
thematisiert werden (s. dazu JUNKER & WIDEN-
MEYER 2021). Hier soll nur Folgendes festgehal-
ten werden:

1. Die Erwartungen an die Merkmalsmuster
der Lebewesen (Baum, enkaptisches System,
Netzwerk, graduell oder sprunghaft, passende
Ubergangsformen) und die damit verbundenen
Prifmoglichkeiten hiangen von den Vorstellun-
gen Uber die Evolutionsmechanismen ab.

2.Hypothesen tiber Evolutionsmechanismen
missen sich experimentell bewihren, sonst sind
sie ad hoc und nur geeignet, evolutionstheoreti-
sche Probleme zu verschleiern.

3. Es sprichtVieles daftir (und das soll im Fol-
genden anhand vieler Beispiele belegt werden),
dass kaum echte Vorhersagen, sondern nur Deu-
tungen im Nachhinein moglich sind. Wir werden
im Abschnitt ,,Fazit™ darauf zurtickkommen.

4. Deutungen im Nachhinein sind auch
moglich, wenn von einer Erschaffung der Le-
bewesen ausgegangen wird. Es kann anhand der
bisherigen Befunde beurteilt werden, welche
Deutung besser zu den Daten passt.

In Bezug auf ,,Schépfung™ soll im Folgenden
von ,,Schopfungsparadigma* gesprochen werden.
Damit ist gemeint, dass Lebewesen willentlich,
kreativ verursacht sind und von Beginn an in
abgegrenzter Form (Grundtypen) ins Dasein
gekommen sind. Es gibt hier keinen Stammbaum
aller Lebewesen.

Tab. 1 Grundaussagen und
Variablen von Evolutions-
und Schépfungsparadigma.
Nicht alle Variablen bei
,Schopfungsparadigma®
entsprechen der biblischen
Sicht von der Schopfung.
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Tab. 2 Beschreibende und
interpretierende Begriffe

Abb. 3 Das Schnabeltier,
das zur Saugetier-Unterklas-
se der Kloakentiere gehort,
weist einen ungewdohn-
lichen Merkmalsmix auf:
Elektrosensoren, Haarkleid
und Milchdrisen, eierlegen-
de Fortpflanzungsweise, ein
eigenartiger Hornschna-
bel, ein Ruderschwanz,
Schwimmhaute, zehn
Geschlechtschromoso-

men und einen Giftsporn
an den Hinterbeinen der
Méannchen. Das sind Merk-
male, die sonst mehreren
verschiedenen Tiergruppen
zugeordnet werden und ins-
gesamt nicht in eine Uber-
gangsstellung zwischen
Reptilien und Saugetieren
passen. Das Bild zeigt die
Problematik in stark verein-
fachter Form. Details zur
stammesgeschichtlichen
Stellung aus evolutionsthe-
oretischer Sicht sollen hier
nicht thematisiert werden.

Zu wenige oder zu viele Zwischenformen?

Eines der umstrittenen Argumente zur Evolution
der Lebewesen ist die Frage nach der Existenz
von Ubergangsformen. Diese Frage kann auf der
Basis des heutigen Wissens nicht in allgemeiner
Form beantwortet werden, denn die Situationen
sind bei verschiedenen Tier- und Pflanzengrup-
pen teilweise recht unterschiedlich. Die Proble-
matik um die Existenz von Ubergangsformen
fingt schon damit an, wie man ,,Ubergangsform*
definieren soll und woran man erkennen kann,
dass eine Art eine Ubergangsform ist.

beschreibender interpretierender

Begriff Begriff
Mosaikform Bindeglied
Zwischenform Ubergangsform

vereinigt Merkmale
verschiedener
Gruppen

Ubergénge in
Einzelmerkmalen

Hier ist zunichst notwendig, zwischen be-
schreibenden und interpretierenden Begriffen zu
unterscheiden (vgl. Tab. 2). Lebewesen, die
Merkmale vereinigen, die (in der Regel) typisch
sind flr verschiedene grofere Gruppen, sollen
als Mosaikformen oder Zwischenformen bezeichnet
werden. Diese Begriffe sind beschreibend zu
verstehen und sagen nichts tiber reale Abstam-
mungszusammenhinge aus. Werden Mosaikfor-
men als stammesgeschichtliche Uberginge zwi-
schen diesen Gruppen interpretiert, so konnen
interpretierenden Begriffe wie Bindeglied oder
Ubergangsform verwendet werden.

Welche Anforderungen sollte eine Art erftil-
len, damit sie als Bindeglied in einer evolutiven
Abfolge interpretiert werden kann? Als eine

Minimalbedingung kann genannt werden: Die
Merkmalskombination eines Bindeglieds sollte
einigermallen widerspruchsfrei zwischen zwei
Arten passen, zwischen denen die betreftende
verbindende Art vermittelt.

Mathematisch ausgedriickt: Wenn Bindeglied
B zwischen einer Art A und einer anderen Art
C vermitteln soll, dann sollte B mehr Merkmale
von C besitzen als A, sowie mehr Merkmale von
A besitzen als C und zudem so wenige einzigarti-
ge Merkmale X wie moglich. Schlieflich miissen
sich Evolutionsbiologen bei dem Rekonstruk-
tionsversuch der Stammesgeschichte folgender
Problematik bewusst sein: Jedes Merkmal X
eines mutmaBlichen Bindeglieds B, das weder
bei Art A noch bei Art C auftritt, rei3t eine zu-
satzliche, bisher nicht tiberbriickte Liicke in den
evolutionaren Stammbaum. Natiirlich konnte
Art B theoretisch auch einzigartige Merkmale
haben, wenn evolutionire Entwicklungen einem
,»Zickzack-Kurs* folgen, und diese konnten hin
zu Art C auch wieder verloren gehen. Aber je
mehr solcher unpassender Merkmale X auftre-
ten, desto weniger wahrscheinlich bzw. stringent
nachvollziehbar ist Art B als Bindeglied. In jedem
Fall muss aber dann fiir jedes einzigartige Merk-
mal X schlieBlich ein weiteres, vermittelndes
Bindeglied gesucht werden. Dieser Befund kann
zu dem paradoxen Fall fiihren, dass mit der Zu-
nahme an neu gefundenen, teilweise passenden
Bindegliedern die evolutionir anzunehmenden
Liicken immer groBer anstatt kleiner werden, was
dann zur Folge hat, dass der ,,Stammbaum® des
Lebens immer weniger empirisch begriindbar ist.

Ob Zwischenformen oder Mosaikformen
als evolutionire Ubergangsformen (bzw. Bin-
deglieder) interpretiert werden konnen; muss

Merkmale des Schnabeltiers

Milchdriisen
Haare

legt Eier
Hornschnabel @

Giftsporn

Ruderschwanz, Schwimmhaute

Konvergenz

Vogel Schnabeltier  Plazentatiere

HaElre,
Milchdriisen
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eigens begriindet werden. In vielen Fillen wie
beim Schnabeltier ist dies beispielsweise nicht
moglich (Erliuterungen dazu in der Legende
zu Abb. 3).1°

In anderen Fillen ist die Deutung von Zwi-
schenformen als Ubergangsformen méglich,
aber nicht zwingend. Warum das so ist, ist eines
der Themen, die in diesem Beitrag behandelt
werden.

Die Frage nach der Existenz von Ubergangs-
formen kann nur in Bezug auf einzelne Arten
bzw. Gruppen von Lebewesen, nicht jedoch
allgemeingtiltig beantwortet werden. Daftir sind
die Verhiltnisse von Fall zu Fall zu verschieden.
Markant unterschiedlich sind beispielsweise die
Verhiltnisse bei aktiven Fliegern. Wihrend Fle-
dermiuse von Beginn ihrer Fossiliiberlieferung
an unverkennbar ausgeprigte Fledermausmerk-
male haben und sich stark von mutmallichen
Vorfahren unterscheiden (Junker 2011, dort
Belege aus der Fachliteratur; aktuell: RIETBERGEN
etal. 2023),ist die Situation bei den erstenVogeln
sehr viel anders. Uberspitzt gesagt: Wihrend der
mutmabBliche Ubergangsbereich bei den Fleder-
miusen so gut wie leer ist, ist der Formenraum
zwischen Dinosauriern undVégeln so gut gefiillt,
dass sich die Paliontologen — pointiert formu-
liert — vor Zwischenformen schier nicht retten
koénnen (s. u.). Was bedeutet aber ein ,,Zuviel*
an Zwischenformen flir evolutionstheoretische
Vorstellungen?

Diese Situation war vor ca. 30 Jahren noch
deutlich anders. Damals war der bertihmte ,,Ur-
vogel” Archaeopteryx (Abb. 4) bildhaft gespro-

chen eine ziemlich einsame Insel in einem wei-

ten Ozean (vgl. Abb. 5). In Bezug auf wichtige
Merkmale ist Archaeopteryx eine Zwischenform

zwischen bestimmten zweibeinig sich fortbewe-
genden Raubdinosauriern (Theropoden) und
Voégeln. Am auffilligsten reptiltypisch sind ein
bezahnter Kiefer und eine lange Schwanzwir-
belsiule, wihrend die flichigen, asymmetrischen
Federn und manche Schidelmerkmale vogelty-
pisch sind — insofern handelt es sich bei Archaeo-
pteryx um eine Zwischenform, die bis Mitte der

Abb. 4 Die lkone unter den
Zwischenformen: Der ,Urvo-
gel” Archaeopteryx, Abguss
des Berliner Exemplars (Na-
turmuseum Senckenberg,
Frankfurt). (Original: H. Raab,
CC BY-SA 3.0)

Abb. 5 Cladogramm nach
FotH et al. (2014). Durch
dicke Balken wiedergegeben
sind hier nur Gruppen, deren
Mitglieder flachige Federn
besafen, die bis Mitte der
1990er-Jahre bekannt waren.
Archaeopteryx ist ziemlich
alleine auf weiter Flur.
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Abb. 6 Juravogel. (Archae-
opteryx: Nobu Tamura,CC
BY-SA 3.0; Anchiornis: Matt
Martyniuk, CC BY 3.0; Jinfen-
gopteryx: Matt Martyniuk,
CCBY 2.5; Eosinopteryx: El
fosilmaniaco, CC BY-SA 3.0)

Abb. 7 Cladogramm nach
Forn et al. (2014) mit allen
bis dahin bekannten Grup-
pen, deren Mitglieder 13-
chige Federn besaRen (dicke
Balken). Die Situation hat
sich binnen 20 Jahren hier
grundlegend gedndert.

Jinfengopteryx
Troodontidae?
Unterkreide

Archaeopteryx Anchiornis
Inc.sedis Troodontidae
Oberjura Oberjura

Eosinopteryx
Troodontidae?
Oberjura

1990er-Jahre auch relativ gut als Ubergangsform
interpretiert werden konnte.

Doch ab Mitte der 1990er-Jahre wurden nach
und nach vor allem in China, aber auch auf ande-
ren Erdteilen Dinosaurier mit einer haarartigen
Korperbedeckung entdeckt, bald auch Formen
mit flichigen Federn (Abb. 6). Dabei spielt es
in Bezug auf die Frage nach der Existenz von
Ubergangsformen eine untergeordnete Rolle,
ob man Tiere mit flichigen Federn (mit Schaft
und geschlossener Fahne) als ,,Vogel” oder als

,,befiederte Dinosaurier” bezeichnet. Dartiber
gibt es eine kontroverse Diskussion, und einige
Paliontologen sind der Auftassung, dass es sich
bei einigen Formen mit flichigen Federn um
sekundir flugunfihige Vogel handelt (JUNKER
2019a, 471).

Die Frage nach der Existenz von Ubergangs-
formen hat sich durch diese Fiille neuer Funde
grundlegend geidndert (Abb. 7). Befiirworter
der Evolutionslehre behaupten, dass die vogel-
typischen Merkmale Schritt fuir Schritt im Laufe
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des Ubergangs von Theropoden-Dinosauriern
zu Vogeln evolutionir erworben worden seien.
Daher sei es schwierig, iiberhaupt eine Grenze
zwischen Dinosauriern und Végeln zu ziehen.
Angesichts der groBen Zahl verschiedener
Merkmalsmosaike ist diese Behauptung zunichst
nachvollziehbar. Aber es gibt mindestens drei
wesentliche Relativierungen.

1. In Bezug auf einzelne Merkmale ist ein
glatter Ubergang nicht so deutlich, wie es evo-
lutionstheoretisch zu erwarten wire (Details
bei Junker 2019a). Dies gilt insbesondere fiir
flugtaugliche echte Federn. Der Sprung von
haarartigen, in manchen Fillen zerfaserten Kor-
perbedeckungen zu flichigen Federn ist markant.
Aber auch bei anderen Merkmalen finden sich
solche Spriinge, wo sie aus funktionalen Griinden
auch nicht verwunderlich sind (z. B. Fieder-
schwanz mit langer Schwanzwirbelsdule oder
Ficherschwanz mit kurzem Pygostyl).

2. Die mutmaBlichen Vorliufer- oder Uber-
gangsformen passen in Bezug auf die zeitliche
Reihenfolge ihres Auftretens oft nicht in eine
Evolutionsreihe (JuNker 2019a).

3. Die vogeltypischen Merkmale, die — wie
behauptet — schrittweise evolutiv hinzugekom-
men seien, sind nahezu durchweg mehrfach
konvergent. Das heilt: Evolutionstheoretisch
muss angenommen werden, dass Merkmale wie
flichige Federn, das Pygostyl, der Hornschna-
bel und viele andere mehrfach (bis siebenfach)
unabhingig entstanden sind. Das heil3t: Diese
Merkmale treten auf verschiedenen Asten der
Cladogramme* auf, aber jedes Merkmal mit
einem anderen Muster beztiglich der Gruppen,
bei denen sie vorkommen. Wiirde man die
unterschiedlichen gemeinsamen Merkmale im
Cladogramm verbinden, entstiinde ein dichtes
Netzwerk. Man muss sich also fiir eine be-
stimmte Version von Abstammungsbeziehungen
entscheiden, tiblicherweise fiir diejenige, bei
der die wenigsten Konvergenzen angenommen
werden miissen (Sparsamkeitsprinzip, wonach
Konvergenzen als unwahrscheinlich gelten). Das
bedeutet aber im Umbkehrschluss, dass andere,
grundsitzlich ebenfalls mogliche Abstammungs-
beziehungen, die ebenfalls auf (mindestens
teilweise anderen) gemeinsamen Merkmalen
basieren, falsch wiren. Die entsprechenden Zwi-
schenformen wdren damit keine Ubergangsformen.
Und aufgrund der ausgeprigten Vernetzungen
und der hiufigen Konvergenzen konnten sogar
die meisten Zwischenformen nicht als Uber-
gangsformen interpretiert werden. Das bedeutet
aber nichts anderes, als dass es tatsachlich viel zu
viele Zwischenformen gibt.Wiirde man flir jedes
,»Vogelmerkmal bei Dinosauriern® ein gesonder-
tes Cladogramm erstellen, wiirde fast jedes Mal
eine andere Anordnung resultieren.

B-25-4

Noch einmal mathematisch ausgedriickt:
Zwischenform B hat zu viele Merkmale X, die
nicht direkt zwischen Art A und Art C vermit-
teln, sondern erst bei spiter vorkommenden
Arten auftreten, aber eben nicht bei A und C.

Aus diesem beispielhaften Befund folgt, dass
die Zunahme der Formenvielfalt zwar einerseits
eine Rethe von Zwischenformen erbracht hat,
dadurch zugleich aber die Baumstruktur der
Ahnlichkeitsbeziehungen stark ,,gestort” wird.
Zwar kann man immer Ahnlichkeitsbiume
konstruieren, muss dabei aber in Kauf neh-
men, dass auch der Baum, der am ehesten dem
Sparsamkeitsprinzip gentigt, immer noch viele
Widerspriiche durch zahlreiche Konvergenzen
aufweist. Doch treten damit zwei schwerwie-
gende Probleme auf: 1. Bislang wurde eine hohe
Zahl an Konvergenzen evolutionir als unwahr-
scheinlich angesehen. 2. Je mehr Konvergenzen
in Kauf genommen werden miissen, desto mehr
steigt dabei auch die Unsicherheit, ob die als ,,ver-
wandtschaftsanzeigend® identifizierten Merkmale
tatsichlich evolutionir bedingte Ahnlichkeiten
(Homologien) sind oder ob sie sich stattdessen
als ,,Homoplasien* herausstellen konnten.

Dazu ein fiktives Beispiel: Hat man 10 Merk-
male bei zwei Arten und nur eines davon muss in
einer Stammbaumrekonstruktion als Konvergenz
zu einer dritten Art angenommen werden, kann
man — innerhalb des evolutioniren Paradigmas
— die anderen 9 relativ zuversichtlich als ab-
stammungsbedingte Ahnlichkeiten der beiden
erstgenannten Arten deuten. Wenn dasVerhiltnis
aber 6 zu 4 Ahnlichkeiten betrigt und man daher
mit hiufigen Konvergenzen bzw. ,,Zickzackkur-
sen‘“ der Evolution rechnen muss, kann sich die
Situation durch das Hinzuftigen weniger zusitz-
licher untersuchter Merkmale drehen:Wenn nun
namlich 3 weitere Merkmale ermittelt werden,
die der dritten Art ahneln (also nun 7 von 13),
so wechselt das rekonstruierte Verwandtschafts-
verhiltnis und alle 6 ,,verwandtschaftsbedingten®
Merkmale werden zu Konvergenzen.

Dieser Fall mag unwahrscheinlich klingen,
aber genau das ist in der Rekonstruktion der
Stammesgeschichte des Menschen geschehen:
Viele morphologische und verhaltensbiologische
Ahnlichkeiten der beiden Afrikanischen Men-
schenaffen — Schimpanse und Gorilla — wurden
zuerst als Argumente flir ein Schwestergrup-
penverhiltnis der beiden Arten eingeordnet;
dazu gehort auch der typische Knochelgang.
Als molekulargenetische Ahnlichkeiten aber
hoher gewertet wurden, und man — wenn auch
lediglich auf Grundlage vorliufiger Daten —
dann Schimpanse und Mensch in ein Schwes-
tergruppenverhiltnis einordnete, wurden viele
dieser Ahnlichkeiten zwischen Schimpanse und
Gorilla, die bei Menschen nicht auftreten, mit
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Abb. 8 Eine kleine Auswahl
von vernetzten Merkmalsbe-
ziehungen unter Vogeln aus
Oberjura (Archaeopteryx)
und Kreide sowie mit dem
Theropoden-Dinosaurier
Compsognathus. Details
dazu bei Junker (2019a) und
Junker (2025).Pfele zeigen
an, dass es nennenswerte
gemeinsame Merkmale gibt,
die die betreffenden Arten
miteinander verbinden.
Man beachte, dass Bami-
nornis etwa gleich alt ist
wie Archaeopteryx ist, aber
zahlreiche Merkmale ,mo-
derner” Vogel besitzt, was
Archaeopteryx als Bindeglied
zu den heutigen Vogeln
ausschlieft.

(Quellen: Archaeopteryx:
Nach PortmANN (1976);
Baminornis: UnexpectedDi-
nolesson, CC BY 4.0); Cau-
dipteryx: UnexpectedDino-
Lesson, CC BA-SA 4.0; Comp-
sognathus: Nobui Tamura,
CC BY 2.5; Iberomesornis:
José-Manuel Benito Alvarez,
CC BY-SA 3.0; Microraptor:
Fred Wierum, CC BY-SA 4.0;
Mononykus: PaleoNeolitic,
BB BY 4.0; Rahonavis: Nobu
Tamura, CC BA 3.0)

Abb. 9 Uberblick tiber die
stratigraphischen Positi-
onen der paldozoischen
Tetrapoden nach CarroLL
(1993). Naheres im Text.

Rahonavis

Mononykus

Vogel
Iberomesornis

Caudipteryx

g e

#Urvogel”
Archaeopteryx

/ Baminornis

Dinosaurier
Compsognathus

—>
Microraptor

einem Schlag als Homoplasien gewertet — ins-
besondere da viele Palioanthropologen nun
von bipeden (zweibeinigen) Ubergangsformen
zwischen menschenaffenartigem Vorfahren und
den Menschen bzw. modernen Schimpansen
ausgehen (vgl. ScHOLL 2022a).

Generell gilt: Mit Zunahme der anzuneh-
menden Konvergenzen lisst sich die Merk-

malsvielfalt besser in Form eines Netzwerkes
darstellen (Abb. 8). Man kann allgemein sagen:
Wenn man die Mitglieder einer Gruppe von Lebe-
wesen, deren Merkmalsverteilungen die Annahme
zahlreicher Konvergenzen erfordert, anhand ihrer
gemeinsamen Merkmale miteinander verbindet, so
entsteht ein Netzwerk von Beziehungen.
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Ein zweites Beispiel ist die Formenvielfalt
der Amphibien- und Reptiliengruppen des
Karbons (Abb. 9). Auch hier gibt es nicht zu
wenige, sondern zu viele Zwischenformen — zu
viele fiir eine einigermallen widerspruchsfreie
Baumdarstellung. Die Tetrapoden des Karbons
treten in groBer Vielfalt und mit unterschied-
lichsten Merkmalskombinationen ,,urspriingli-
cher und ,,abgeleiteter** Merkmale auf,so dass
Verwandtschaftsverhiltnisse laut CARrOLL (1992)
kaum bestimmt werden konnen. Es miissen
in grofem Ausmal} Konvergenzen angenom-
men werden, also das unabhingige Auftreten
baugleicher Merkmale. Fiir keine Gruppe gibt
es einen Konsens iiber die genauen Verwandt-
schaftsbeziehungen, so CARROLL. Zudem sind
unter den altesten karbonischen Fossilien auch
ausgesprochen abgeleitete Formen. SchlieBlich
sind auch die Verbindungen zu den heutigen
Amphibiengruppen unklar. Fracasso (1994)
benutzt das Bild von einer groB3en ,,Wolke*, die
uiber den evolutionir anzunehmenden, aber nicht
rekonstruierbaren Abstammungsbeziehungen
hingt (Abb. 10): ,,Eine Anzahl einzigartiger Li-
nien ist zu erkennen, aber ihre Beziehungen blei-
ben verdeckt unter einer Wolke von disparaten
[verschiedenartigen| und konvergenten Merk-
malen ... (Fracasso 1994, 118). Die in Abb.
10 dargestellte Ordnung soll keine cladistische
Verzweigungsabfolge wiedergeben, vielmehr ist
der gegenwirtige Status der Gruppen in einem
so grofen Ausmal} unsicher, dass die Wurzeln
der Linien fast tiberall innerhalb der ,,Wolke*
positioniert werden konnten.

Fracasso (1994, 123) zieht folgende Schluss-
folgerung, die auch durch Carrorr (2009)
bestitigt wird: ,,Es gibt derzeit wenig Uberein-
stimmung beztiglich der Systematik der hoheren
Stufen, abgesehen davon, dass die meisten traditi-
onellen hoherrangigen Kategorien wie Labyrin-
thodontia und Lepospondyli ausrangiert werden
sollten, weil sie nicht monophyletisch* sind [d.
h. keine exklusive Abstammungsgemeinschaft
bilden]. ... Die systematische Mehrdeutigkeit der
groBeren Linien resultiert aus dem grofen Aus-
mal der allgemeinenVerschiedenartigkeit und der
verbreiteten Konvergenz ...“ (vgl. den Abschnitt
uber ,,Netzwerk von Ahnlichkeitsbeziehungen").

BeNnTON (2007, 101) spricht von ,,v6llig an-
ders zusammengesetzten Wirbeltierfaunen des
Oberdevons® gegeniiber der iltesten bekannten
unterkarbonischen terrestrischen (landlebenden)
Wirbeltiergemeinschaft. Sogar Stammgruppen
von Amnioten (Tiere mit einer Amnionhdohle,
hier sind Reptilien gemeint) ,,mit einem im
Wesentlichen modernen Aspekt® (SMITHSON
et al. 2012, 4532) und hochspezialisierte als
sekundir wasserlebende interpretierte Formen
sind darunter.
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OSTEOLEPIFORMES
ICHTHYOSTEGIDAE
ACANTHOSTEGIDAE
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Die wenigen mittlerweile in der sogenannten  Abb. 10 Die Wolke" iiber
den karbonischen Tetra-

. . = . poden (aus Fracasso 1994).
Funde koénnen weitgehend spiteren Familien — nzheres im Text.

zugeordnet werden (SMITHSON et al. 2012). Die
Romer-Liicke ist nach dem Wirbeltierpalionto-

,2Romer-Liicke” im Unterkarbon gemachten

logen Alfred ROMER benannt und kennzeichnet
einen Bereich, in dem fast keine Tetrapodenfos-
silien gefunden wurden (vgl. Abb. 9).

Devonische Tetrapoden. Tetrapoden sind
bereits aus dem Devon bekannt, unter ande-
rem das berithmte Ichthyostega, das achtfingrige
Acanthostega und weitere Gattungen. Mit Tikt-
aalik wurde im Jahr 2006 ein Fund eines Fossils
veroffentlicht, das halb Fisch und halbVierbeiner
zu sein scheint und zur Gruppe der Elpistoste-
giden gestellt wird. Deutlich iltere Fullspuren
(bis zu 14 Mz] ilter), die bis heute unbestritten
auflandlebendeVierbeiner zurtickzufiihren sind,
widersprechen der Deutung dieser Gattungen als
Ubergangsformen (NIEDZWIEDZKI et al. 2010).
QVARNSTROM et al. (2018, 1) bezeichnen die
Abfolge von Elpistostegiden zu Tetrapoden als
,,Artefakt®. Auch AHLBERG (2018,17) duBert sich
kritisch: ,,Es ist verlockend, die Elpistostegiden
einfach als einen Zwischenschritt in einer ge-
richteten evolutioniren Entwicklung zu betrach-
ten, aber nattirlich waren sie nichts dergleichen;
wie alle Organismen wurden sie adaptiv fur ihre
eigene Lebensweise optimiert und waren nicht
,auf dem Weg' zu irgendetwas.“"

Diese Gattungen kénnen den Befund
des plotzlichen Auftretens unterschiedlicher
Mosaikformen nach der Romer-Liicke nicht
entschirfen. Sie zeigen zwar einerseits in Bezug
auf einzelne Merkmale Zwischenformen, bilden
andererseits jedoch insgesamt unterschiedliche
Merkmalsmosaike, die wie die karbonischen
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Formen eine Merkmalsvernetzung zeigen. Au-
Berdem sind sie durch die Romer-Liicke zeitlich
deutlich von den karbonischen Formen getrennt.
So schlieBen AHLBERG & Crack (2006, 748) ihren
Kommentar zu Tiktaalik mit der Feststellung, dass
fast nichts tiber den Schritt zwischen Tiktaalik
und den frihesten Tetrapoden bekannt sei. Bei
diesem Ubergang habe die Anatomie die ,,dra-
matischsten Anderungen® erfahren.'? Dies wird
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auch durch eine sogenannte baraminologische'
Analyse von GARNER & ASHER (2018) bestitigt,
die als Ergebnis eine deutliche Diskontinuitit,
also eine Abgrenzbarkeit, zwischen Elpistoste-
giden und Devon- und Karbon-Tetrapoden
erbrachte. Fiir weitere Details sei auf JUNKER
(2019b) und die dort angegebene Fachliteratur
verwiesen.
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Abgrenzbarkeit groBerer Gruppen

Die beiden Beispiele der Jura- und Kreidevogel
und ihnen nahestehende Dinosaurier sowie die
Fossiliiberlieferung der Tetrapoden des Karbons
zeigen eine Formenvielfalt, die eine Baum-
darstellung erschwert, wenn nicht verhindert.
Klare Abgrenzungen werden durch zahlreiche
Konvergenzen erschwert. Diese Situation ist in
vielen weiteren Fillen nicht anders. Ist sie auch
bei hoheren Taxa anzutreffen — bei Klassen und
Stimmen bzw. Abteilungen (bei Pflanzen)?

Dies scheint nicht der Fall zu sein. In einem
jiingeren Artikel schreibt Erwin (2021, 2): ,,Die
Verteilung von Morphologien bei Tieren und
Pflanzen ist weder gleichmifBig noch zufillig
verteilt, sondern auf vielen Ebenen gebiindelt
(,,clumped™). Dieses Muster gehort nach wie
vor zu den schwierigsten Problemen beim
Verstindnis der Prozesse, die groBraumige, ma-
kroevolutionire Muster erzeugen [...]. Es ist
sogar so oftensichtlich, dass wir oft vergessen,
dass sinnvolle Klassifizierungen von der Existenz
solcher Liicken abhingen.“"

Jiingst haben Crarx et al. (2023) in einer
umfassenden Studie zurVerteilung der verschie-
denartigen Baupline des gesamten Pflanzenreichs
gezeigt, dass die heute existierenden Pflanzen-
abteilungen deutlich voneinander abgegrenzte
Gruppen innerhalb des gesamten Formenraums
bilden. Diese Abgrenzbarkeit ist auch bei Ein-
beziehung fossiler Formen gegeben, obwohl
dadurch der Formenraum mehr geftillt wird, als
wenn nur die heute lebenden Gruppen zugrunde
gelegt werden (Abb. 11 und 12). Speziell zu den
Angiospermen und Gymnospermen merken
CrARrK et al. (2023) an, dass die morphologischen
Abstinde zwischen diesen beiden Gruppen auch
bei der Einbeziehung von Fossilien erhalten
bleiben."

Sind diese Befunde evolutionstheoretisch zu
erwarten? Im Getolge DarwiNns wird Evolution
als kleinschrittiger (gradueller) Prozess verstanden.
Somit sollte der Formenraum zwischen den
heutigen Abteilungen der Pflanzenwelt unter
Berticksichtigung des Fossilienbestandes gut ge-
fiillt sein, denn der ,,unbesiedelte* Raum musste
in kleinen Schritten tiberwunden worden sein.
GroBere Liicken im Formenraum dagegen sind
zu erwarten, wenn es schopfungsgemifie Gren-
zen zwischen Gruppen gibt. CLARK et al. (2023)
fithren die Liicken teilweise auf das Aussterben
hypothetischer evolutionirer Ubergangsformen
zurlick. Die dennoch verbleibenden ,,Spriinge*
seien auf Innovationen im Bereich der Fortpflan-
zung zurlickzufihren oder dadurch zumindest
erleichtert worden.Auch andere Schliissel-Neu-
heiten wie z. B. die Ausbildung von Leitgefillen
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bei Landpflanzen seien mit der Abgrenzbarkeit
der groBeren Gruppen verkniipft.

Das Aussterben von Arten oder ganzer
hoherer Taxa konnte die markanten Liicken
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Abb. 11 Raumliche Verteilung 248 heutiger und 160 fossiler Taxa des Pflanzenreichs. Die
Achsen fassen die morphologische Verschiedenartigkeit zusammen, die sich aus der beobach-
teten Undhnlichkeit zwischen den Taxa ergibt (berechnet mit dem Gower-Index; nicht-metri-
sche multidimensionale Skalierung, NMDS). Fossile Taxa sind als schwarze Punkte dargestellt.
Die Verbindungen geben aktuelle, evolutionare Hypothesen der phylogenetischen Beziehun-
gen wieder. Die Merkmalszustande an jedem Knoten sind hypothetisch und wurden indirekt
abgeschatzt. Es fallen die gewaltigen leeren Bereiche zwischen gebiindelten (,clumped®)
Bereichen auf —auch wenn Fossilien einbezogen werden (schwarze Punkte), verbleiben groRe
Leerraume. (Aus Cuark et al. 2023; CC BY 4.0 DEED, https://creativecommons.org/licenses/
by/4.0/)
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Abb. 12 Wenn nur die heute lebenden Formen in einer raumlichen Verteilung im Formen-
raum beriicksichtigt werden, sind die Abgrenzungen noch deutlicher. (Aus Ciark et al. 2023; CC
BY 4.0 DEED, https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/)
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zwischen den Pflanzenabteilungen wenigstens
teilweise erklaren. SchlieBlich sind die Liicken
unter Einbeziehung der ausgestorbenen fossilen
Formen kleiner (vgl. Abb. 12 mit Abb. 11). Die
verbleibenden Liicken sind aber dennoch syste-
matischer Art und sie miissen im Rahmen des
Evolutionsparadigmas mit einer groBen Zahl rein
hypothetischer Formen gefiillt werden. Dass also
die Liicken erst nachtriglich entstanden sind, ist
spekulativ.

Die zweite Erklirung, die CLARK et al. (2023)
ins Spiel bringen —,fortpflanzungsbiologische
oder andere Innovationen — ist von ganz anderer
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Art. Die Forscher konnten hierzu zwar eine inte-
ressante Korrelation zwischen dem Auftreten von
Neuheiten und Spriingen zwischen groferen
Gruppen aufzeigen, aber.damit wird nicht die
Frage beantwortet, warum diese Innovationen zu
den Liicken im Formenraum fihren. Diese Frage
ist mit der Problematik verkniipft, wie Innovati-
onen evolutionir entstehen konnen. Hier zeigt
sich beispielhaft ein Zussammenhang mit den
in der Einleitung erwihnten Vorstellungen iiber
den Modus der (hypothetischen) Evolution. Nur
wenn Innovationen sprunghaft auftreten wiirden,
koénnte man Liicken erwarten. Ein sprunghaftes
Auftreten wiederum miisste aber durch bekannte
Evolutionsfaktoren erklirbar sein. Die Frage nach
den moglichen Ursachen fiir diesen Befund wird
im Abschnitt ,,Ursachenforschung und ,Experi-
mentierung‘* diskutiert.
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Frihe Verschiedenartigkeit

Im einleitenden Abschnitt wurde als eine der
Erwartungen an den Fossilbericht genannt, dass
die Abfolge der Arten und groeren Gruppen
von Lebewesen eine zunehmende Verzweigung
widerspiegeln sollte, wenn auch unterbrochen
von Aussterbeereignissen. Die Verschiedenartig-
keit sollte allmdhlich zunehmen, je weiter man
sich in den geologischen Schichten nach oben
bewegt (vgl. Abb. 1) — jedenfalls unter der
Annahme, dass der Darwin’sche Mechanismus
den Modus der Evolution darstellt. Mittlerweile
liegen zahlreiche Studien vor — Einzelstudien
und Metastudien —, die ein anderes Bild ver-
mitteln. Nachfolgend wird eine groere Anzahl
solcher Untersuchungen vorgestellt. Es zeichnet
sich ein systematischer Trend ab: Die maximale
Verschiedenartigkeit innerhalb groBerer Tier-
und Pflanzen wird meist sehr frith erreicht und
nimmt anschlieBend tendenziell ab.

Kambrische Explosion®®

Das markanteste und in seiner Dimension
bedeutsamste Beispiel fiir diesen Trend ist das
ziemlich plotzliche fossile Erscheinen von gut
zwei Dutzend teils sehr verschiedenen Bauplinen
in der unteren Hilfte des Kambriums (Abb. 13).
Dass hier ein iiberraschend plotzliches Erschei-
nen vorliegt, ist schon aus dem Titel eines Uber-
blickswerkes zweier renommierter Paliontologen
ersichtlich: ,,The Cambrian Explosion (ERwIN
& VALENTINE 2013; vgl. Erwin 2020, Uberblick
bei JUNKER 2014).

Lebewesen aus allen bekannten Tierstam-
men, die Hartteile besitzen, sind in kambrischen
Schichten (meist bereits im Unterkambrium)
vertreten. Zu den im Kambrium vertretenen
Tierstimmen gehoren z. B. Schwimme (Pori-
fera), Hohltiere (Coelenterata), Ringelwiirmer
(Annelida), Armfiiler (Brachiopoda), Gliederfii-
Ber (Arthropoda), Weichtiere (Mollusca), Stachel-
hiuter (Echinodermata) und auch Chordatiere
(Chordata; darunter als ,,erste” Wirbeltiere auch
kieferlose Fische). Diese Tierstimme sind zudem
von Beginn ihres fossilen Nachweises an in der
Regel in verschiedene, deutlich abgrenzbare
Untergruppen (Klassen) aufgespalten (COOPER
& FortEY 1998, 152) und geographisch meist
weit verbreitet. Die verschiedenartigen Tierge-
stalten sind zudem durch komplexe 6kologische
Beziehungen miteinander verbunden; es tauchen
also ganze Okosysteme plotzlich in komplexer
Form auf; ihre fossile Uberlieferung endet oft
ebenso abrupt.
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Die Verschiedenartigkeit der Formen in-
nerhalb der einzelnen Stimme ist hiufig von
Beginn ihrer Fossiliiberlieferung an betrichtlich.
So kommt das Ausmaf3 der gestaltlichen Unterschie-
de unter den kambrischen Gliederfilern der
Spanne heutiger Formen nahe. ,,Bis zum spiten
Unterkambrium sind sowohl Verschiedenartig-
keit als auch Breite der Taxa* ebenso grof3 wie
diejenige in heutigen Ozeanen oder tibertreften

1 | Verschiedenartigkeit und Vielfalt

Mit Verschiedenartigkeit (disparity) wird die morphologische Unterschied-
lichkeit von Bauplanen innerhalb einer groReren Formengruppe bezeichnet,
z.B.verschiedene Ordnungen innerhalb einer Klasse von Tieren oder Pflanzen.
Vielfalt (diversity) meint dagegen (vergleichsweise) kleinere Unterschiede
innerhalb eines bestimmten Bauplans, z. B. innerhalb einer Familie.
Beispielweise sind Wasservogel, Laufvogel, Segler oder Greifvogel in diesem
Sinne verschiedenartig. Dagegen sind die verschiedenen Arten der Greif-
vogel vielfdltig. Oder man kann die zahlreichen Hunderassen als vielfaltig
bezeichnen, dagegen sind zehn sehr verschiedene Saugetierarten (etwa
von Fledermaus bis Blauwal) verschiedenartig. Fiinf Arten unterschiedlicher
Ordnungen sind also sehr viel verschiedenartiger als 50 vielfdltige Arten
innerhalb einer Familie oder Gattung.
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Abb. 13 Kambrische Explosion, dargestellt anhand der Anzahl der Klassen (Verschiedenartig-
keit, disparity) und der Anzahl der Gattungen (Vielfalt, diversity). Im oberen Teil des Unterkam-
briums erfolgt eine rasante Zunahme. St. = Stufe. Stufe 2 wurde friiher als Tommotium, Stufe
3 als Atdabanium bezeichnet. (Nach MarsHaLL 2006, vereinfacht. Erwin (2020) veroffentichte
eine dhnliche Abbildung mit einem sehr dhnlichen Ergebnis.)
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Abb. 14 Verschiedene
Stachelhduter-Gruppen
(Echinodermen) aus dem
Mittelkambrium Spaniens.
Linie jeweils 2 mm. (Aus Za-
Mora 2010, mit freundlicher
Genehmigung)

diese sogar* (FORTEY et al. 1996, 16; die meisten
Gattungen sind aber verschieden von den heu-
tigen). Ahnlich stellt auch ErwiN (1999, 622f))
fest: ,,... alle zeigen die entwicklungsgeschichtli-
che Breite der Entwicklungslinien zur Zeit der
frithkambrischen Phase der Radiation.* Zu den
auch heute vertretenen Tierstimmen kommen
zahlreiche Formen hinzu, bei denen unklar oder
umstritten ist, ob sie sich tiberhaupt an bekannte
Tierstimme anschlieBen lassen und die den
kambrischen Reichtum an Tiergestalten noch
erheblich vergréBern (Gourp 1991). Davipson
& ErwiN (2010, 184) schreiben: ,,Wenn jede
dieser Hauptgruppen im Fossilbericht auftaucht,
umfasst sie einen GroBteil, wenn nicht die gesam-
te morphologische Bandbreite (Disparitit), die in
der spiteren Geschichte der Gruppe zu finden
ist. Wenn wir in der Linné‘schen Hierarchie der
Stimme, Klassen, Ordnungen usw. nach unten
gehen, stellen wir fest, dass alle marinen Stimme
(mit Ausnahme der Bryozoen [Moostierchen])
bereits im frithen Kambrium auftraten und es
keine Anzeichen fiir Zwischenformen zwischen
den Stimmen gibt [...]. Die meisten der grof3en
Klassen, die auch im Kambrium vorhanden wa-
ren, sind in Bezug auf die gemeinsamen Merk-
male, durch die die Klassen definiert werden,
seither im Wesentlichen unverindert geblieben.*
Weiterhin stellen diese beiden Autoren fest, dass
der Fossilbericht vielfach zwei Muster zeigt:
Explosionen morphologischer Innovation und
danach Stabilitit von Bauplinen iiber grofe
Zeitriume hinweg (DavipsoN & ErwiNn 2010,
184; ahnlich ErwiN & VALENTINE 2013, 157)."7
THOMAS et al. (2000) stellen 182 bekannte
Strukturelemente skeletttragender Tierstim-
me zusammen (sowohl von Innen- als auch
AuBenskeletten) und weisen nach, dass 146
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davon in den Skeletten des mittelkambrischen
Burgess-Schiefers vorkommen. ,,Innerhalb von
15 Millionen Jahren des Erscheinens der Kro-
nengruppen* der Tierstimme mit Hartteilen als
wesentlichem Bestandteil sind mindestens 80
% der Skelett-Designelemente, die unter heu-
tigen und ausgestorbenen marinen Vielzellern
bekannt sind, genutzt worden® (THOMAS et al.
2000, 1239).

Stachelhduter

ZAMORA (2010, 509) stellt heraus, dass schon im
friihesten Mittelkambrium eine Mannigfaltig-
keit von neuen Bauplinen und dkologischen
Strategien unter den Stachelhidutern existierte.
Auflerdem seien die mittelkambrischen Sta-
chelhiuter in Spanien die verschiedenartigste
bekannte Vergesellschaftung von Stachelhdutern
tiberhaupt. Die acht verschiedenen Arten zeig-
ten ganz verschiedene Baupline und besetzten
sehr unterschiedliche 6kologische Nischen (vgl.
Abb. 14).

Von komplex nach einfach: Ringelwiirmer

Struck et al. (2011) untersuchten 34 Taxa
der Ringelwiirmer (Annelida) und 47.953
Aminosiaure-Positionen von 231 Proteinen, um
die internen Beziehungen der Ringelwiirmer
zu ermitteln. In der Geschichte der Systematik
dieser Gruppe gab es manche Umgruppierun-
gen, die STRUCK et al. in einem kurzen Uberblick
erliutern. Die Wissenschaftler erzielten nun ein
,,uberraschend klares Ergebnis* (ARENDT 2011).
Demnach ist die Hauptgruppe der Anneliden
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deutlich unterteilt in die beiden Gruppen Er-
rantia (frei bewegliche Arten) und Sedentaria
(teilweise festsitzende grabende oder in R6hren
lebende Arten). Die neue Phylogenie fithrt zur
Annahme, dass der letzte gemeinsame Vorfahre
der Anneliden ein mit Sinnesorganen ,,reichlich
ausgestattetes” Tier gewesen sein muss (ARENDT
2011). Legt man die morphologischen (gestaltli-
chen) Merkmale zugrunde, gibt es ein ,,schwer-
wiegendes Problem*: die offenkundige Leichtig-
keit, mit der Merkmale wihrend der Evolution
verloren gehen konnen (was die Frage aufwirft,
welchen entscheidenden adaptiven Wert sie bei
threm erstmaligen Auftreten iiberhaupt gehabt
haben konnten). ARENDT illustriert dies am Bei-
spiel der Palpata, einer Anneliden-Gruppe deren
Mitglieder durch den Besitz spezieller Kopf-
Anhinge, sogenannten Palpen, gekennzeichnet
sind. Aufgrund der neuen Anneliden-Phylogenie
muss ein unabhingiger Verlust von Palpen bei
den Errantia und den Sedentaria angenommen
werden. ,,Dieses Beispiel bestitigt die allgemeine
Idee des hiufigen und unabhingigen Verlusts von
Merkmalen wihrend der Evolution der Tiere®,
kommentiert ARENDT (2011, 44).

Die Ringelwiirmer (Annelida) sind zudem
ein Beispiel flir plotzliches fossiles Erscheinen
und flr frithe Verschiedenartigkeit. Sie gehoren
zu den zahlreichen Tierstimmen, die fossil seit
der sogenannten , kambrischen Explosion®
bekannt sind (vgl. ERwiN & VALENTINE 2013);
sie sind ab dem Unterkambrium nachgewiesen.
Die meisten kambrischen Formen werden zu
den Vielborstern gerechnet und unterscheiden
sich deutlich von heutigen Formen (CHEN et
al. 2020, 250). Zu den iltesten fossil erhaltenen
Formen der Ringelwiirmer gehort Dannychaeta
tucolus (Abb. 15) aus der Unterklasse der Viel-
borster, fossil tiberliefert im Unterkambrium
der Canglangpu-Formation (Yunnan-Provinz
China) (CHEN et al. 2020). Der Wurm lebte
in einer Rohre und ist Arten, die heute noch
leben, ziemlich dhnlich. Der Kopf hat ein aus-
geprigtes, spatelformiges vorderes Ende mit
verlingerten Fortsitzen. Der vordere Bereich
des Korpers ist breit und gedrungen; der Hin-
terkorper langgestreckt und mit zweigliedrigen
Fortsitzen zur Fortbewegung ausgestattet. Diese
Merkmalskombination teilt Dannychaeta mit den
heutigenVielborster-Familie Magelonidae. Nach
Angabe der Forscher ist Dannychaeta der alteste
Vielborster, der eindeutig zu den Kronen*-
Ringelwilirmern gehort.

Die frithe Evolution der Ringelwiirmer ist
laut CHEN et al. (2020) unklar oder umstritten;
Zum Teil sei dies darauf zurtickzufithren, dass
molekulare Stammbiume und die Fossiltiber-
lieferung nicht zusammenpassen. Fossilien von
Ringelwiirmern aus dem Kambrium weisen
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Baupline auf, die auf eine Lebensweise am

Seeboden hindeuten, wohingegen molekulare
Studien darauf hindeuten, dass festsitzende und
in Rohren lebende Gruppen an der Basis der
Ringelwiirmer stehen. Als Rohrenbewohner
unterstiitzt Dannychaeta somit die Deutung
der Phylogenomik. Dannychaeta vergroBert die
Vielfalt der unterkambrischen Ringelwiirmer.
Der differenzierte Kopf ist einzigartig unter
den kambrischen Fossilien. Ringelwiirmer der
Stammgruppe lebten also im unteren Kambri-
um gleichzeitig mit Mitgliedern der Kronen-
gruppe. Auch die Spritzwiirmer sind bereits
im Unterkambrium vertreten. Das heil3t: Eine
grofle Okologische Vielfalt tritt ohne Vorldufer
in Erscheinung.

Von komplex nach einfach:
Stachelweichtiere

Nicht selten geben Organismengruppen —soweit
sie fossil zurlickverfolgt werden kénnen — in
komplexer Ausprigung ihren Einstand in der
Fossiliiberlieferung, um anschlieBend zum Teil
erhebliche Riickbildungen zu erleben. Ein Bei-
spiel ist einfach gebaute Mollusken-Art Wirenia
argentea (Abb. 16) aus der Weichtiergruppe der
Aculifera (Stachelweichtiere) (ScHERHOLZ et al.
2013). Die Aculifera bilden eine der beiden gro-
Ben Untergruppen der Mollusken; ihre wurm-
formigen oder walzenartigen Vertreter haben
keine typische Molluskenschale, sondern Kalk-
nadeln oder kalkige Platten auf der Auenhaut.
Unter ihnen werden schalenlose Tiere (Aplaco-
phora, Wurmmollusken) und beschalte Formen
(Polyplacophora, Kiterschnecken) unterschieden.
(Die andere Untergruppe sind die Conchifera,
primir einschalige Formen, zu denen Schnecken,
Muscheln und Tintenfische gehoren.)

Bislang galten die wurmférmigen, meist nur
einige Millimeter bis wenige Zentimeter grol3en
Aplacophora als evolutionir urspriinglich, weil
ihr innerer Bau deutlich einfacher ist als der der

Abb. 15 Rekonstruktion von
Dannychaeta. (Aus CHen et
al. 2020; mit freundlicher
Genehmigung)
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Abb. 16 Der vier Millime-
ter lange, schalenlose Fur-
chenfiier Wirenia argen-
tea liefert neue Erkennt-
nisse zum Entwicklungs-
zyklus von Weichtieren. (©
Universitat Wien/Thomas
Schwaha, mit freundlicher
Genehmigung)

Abb. 17 Fossil der Garnelen-
Art Aciculopoda mapesi.
(Aus FELDMANN & SCHWEITZER
2010, Abdruck mit freundli-
cher Genehmigung)

Polyplacophora. Die eher schneckenfoérmigen

Polyplacophora haben dagegen eine ausgespro-
chen spezialisierte Muskulatur, Saugfiife und
acht Schalenplatten.

Die Larven von Wirenia besitzen jedoch eine
sehr viel komplexere Korpermuskulatur als die
erwachsenen Tiere. Deren deutlich einfacherer
Bau wird erst nach der Metamorphose ver-
wirklicht. Die komplexe Muskulatur der Larven
gleicht dabei zudem der Muskulatur ausgewach-
sener Formen der Polyplacophora. Daraus ziehen
die Wissenschaftler den Schluss, dass der einfache
Bau der ausgewachsenen Aplacophora nicht die
urspriingliche Ausprigung gewesen sein kann,
vielmehr muss dieser durch massive Vereinfa-
chung sehr viel komplexer gebauter Vorfahren
entstanden sein. Der evolutionire Weg wire
damit von komplex nach einfach verlaufen, die
Aplacophora wiren sekundir vereinfacht. Das
heiBt auch, dass der mutmaBliche gemeinsame
Vorfahr ziemlich komplex gebaut gewesen sein
muss: sein Ursprung liegt aber vollig im Dunkeln.
Auch Kulindroplax perissokosmos aus dem Silur
stiitzt die Riickbildungshypothese (SUTTON et
al. 2012). Denn diese Artgleicht in wesentlichen
Merkmalen den heute lebenden Aplacophoren,
nur im Besitz von Schalenplatten unterscheidet
sich diese Art von heutigen Formen.
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»Modern“von Anfang an: die dlteste
Garnele

Aus dem oberdevonischen Woodford-Schiefer in
Oklahoma, der auf etwa 360 Millionen radio-
metrische Jahre datiert wird, ist die 4lteste fossile
Garnele bekannt (FELDMANN & SCHWEITZER
2010, Abb. 17).Das hervorragend erhaltene acht
Zentimeter grof3e Tier namens Aciculopoda mapesi
zeigt sogar Details der Muskulatur im Hinter-
leib. Erstaunlicherweise weist das Fossil groB3e
Ahnlichkeiten mit heutigen Garnelen auf, auch
wenn es in eine neue Familie (Aciculopodidae)
der ZehnfulBkrebse (Decapoda) gestellt wurde.
Es besitzt die charakteristische Korperform der
Uberordnung Eucarida, die zu den Héheren
Krebsen (Malacostraca) gehort. Garnelen haben
sich also seit Beginn ihrer Fossildokumentation
im Bauplan kaum verindert; auch der neue
Fund zeigt den typischen langgestreckten, etwa
zylindrischen und seitlich leicht zusammenge-
driickten Korper.

Meta-Analyse von Huctes et al. (2013)

Das Muster der Verschiedenartigkeit, das sich
in der ,.kambrischen Explosion zeigt, ist aber
gleichsam nur ein Startschuss. HUGHES et al.
(2013) ftihrten eine Meta-Analyse von 98 Viel-
zellergruppen durch und ermittelten das Ausmal
an Verschiedenartigkeit der Gruppen im Laufe
der Zeit."® Sie stellten fest, dass eine friih etablierte
grofie Verschiedenartigkeit das vorherrschende Muster
wihrend des gesamten Phanerozoikums*'? ist, d.
h. seit Beginn der fossilen Vielzeller-Uberliefe-
rung im Kambrium bis zur Gegenwart (Beispiel:
Abb. 18). Dabei nimmt die Verschiedenartigkeit
nach einem frithen Maximum im Laufe der Zeit
wieder ab. Es sei auch kein Trend in denVerschie-
denartigkeitsprofilen wihrend dieser gesamten
Zeitspanne erkennbar. Ausnahmen von diesem
Befund gebe es nur bei Massenaussterbeereignis-
sen sowie bei Formengruppen, die sich erst in
jiingerer erdgeschichtlicher Zeit entfaltet haben
und gegenwirtig noch existieren.

Foote (1997, 137f) listet folgende Beispie-
le fiir eine ausgeprigte frithe Zunahme der
Verschiedenartigkeit auf (Quellenbelege siche
dort): marine Arthropoden aus dem Kambrium,
paliozoische Gastropoden, paliozoische rostro-
conche Mollusken, paliozoische stenolaemate
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Bryozoen (Moostierchen), paliozoische Samen,
kreidezeitliche Angiospermen, Huftiere aus dem
Kinozoikum, Ammonoide aus dem Karbon,
gegliederte Brachiopoden aus dem Paliozoikum,
Trilobiten aus dem Ordovizium (aber nicht alle
Trilobiten aus dem Paldozoikum), GefiBpflanzen
(Tracheophyten) des frithen bis mittleren Palio-
zoikums, paliozoische Seelilien, mesozoische
Seelilien, paliozoische Blastozoa-Stachelhiuter
und kambrische Vielzeller.’

FooTE weist aber auch auf Gegenbeispiele
hin, bei denen die maximale Verschiedenartig-
keit nicht zu Beginn ihrer Fossiliiberlieferung
erreicht wurde: Ammoniten aus dem frithen
Jura, Trilobiten aus dem Paliozoikum, Blastoidea
[Stachelhduter-Gruppe] aus dem Paliozoikum,
Seelilien aus dem Paliozoikum und vermutlich
auch Insekten aus dem mittleren Paliozoikum
bis in die jiingste Vergangenheit.?!

NaNGLU et al. (2023) schreiben in einem
Uberblicksartikel iiber die Deuterostomier*:
,,Die Fossilien der Tierstimme der Deuterosto-
mier weisen von Beginn ihrer Uberlieferung an
eine erhebliche Verschiedenartigkeit auf.* Und
das gilt nach WaGNER (2018) allgemein: ,,Frithe
Ausbriiche morphologischer Verschiedenartig-
keit (d. h. eine Vielfalt anatomischer Typen) sind
in der Fossilgeschichte hiufig anzutreffen.“?

HUNEMAN (2017, 334) sieht es so: ,,Einige
Paliobiologen behaupten, dass Kladen im All-
gemeinen anfangs vielfiltiger sind und spiter,
wenn sie vom Aussterben bedroht sind, viel we-
niger Vielfalt aufweisen, aber man konnte diese
Idee verfeinern, indem man behauptet, dass sich
das Verhiltnis Verschiedenartigkeit/Vielfalt im
Laufe der Existenz der Klade umkehrt, wobei
anfangs viel mehrVerschiedenartigkeit alsVielfalt
besteht.“*

Im Folgenden sollen einige Gruppen vor-
gestellt werden, die das Muster frither Verschie-
denartigkeit zeigen.

Fische

ScHoLL (2024) hat einen Uberblicksartikel iiber
den fossilen Ursprung der Fische vorgelegt. Die
bisher altesten fossilen wirbeltragenden Fische
zeigen bereits mit ihrem frithesten Auftreten eine
grof3e Verschiedenartigkeit und widersetzen sich
in ihren inkonsistenten Merkmalsmustern oft
evolutiondren Erwartungen. Die Folge ist, dass
viele verschiedene widerspriichliche stammesge-
schichtliche Rekonstruktionen (Cladogramme)
im Bereich der mutmaBlichen Evolution der
ersten Fische bzw. Kiefermiuler (Gnathosot-
mata) vorgelegt wurden. Aullerdem entspre-
chen die evolutionir zugeordneten Positionen
der Fischgruppen und ihrer vermeintlichen
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Vorldufer in den Cladogrammen systematisch
nicht den stratigraphischen* Positionen in der
Fossiliiberlieferung. Weiterhin legt ScHoLL dar,
dass fossile Fischfamilien bzw. -ordnungen und
z. T. sogar -gattungen typischenweise iiber lange
geologische Zeitriume (mehrere Dutzende bis
Hunderte Millionen radiometrixche Jahre) in
thren Korperbauplinen stabil geblieben sind
(= Stasis). Dies stellt in Anbetracht sich stindig
verandernder Umweltbedingungen Anfragen an
die Wirkkraft von Evolutionsfaktoren.

Karbonische Tetrapoden

Der Ubergang von Fischen zuVierbeiner (Tetra-
poden) gehort zu den Ikonen von Paliontologie
und Evolution. Die iltesten fossil erhaltenen
Tetrapoden sind aus dem Devon bekannt, insge-
samt jedoch nur in geringer Anzahl. Das indert
sich sprunghaft im Unterkarbon nach der soge-
nannten Romer-Liicke (s. o.; vgl. Abb. 9 und
10). Unter den vielfiltigen altesten karbonischen
Vierbeinern sind auch ausgesprochen abgeleitete
Formen (Carrorr 1992). Es habe sich nach
Fracasso (1994, 108) gezeigt, dass die Linien
ziemlich einzigartig und verschiedenartig sind
und dass die Merkmale verbreitet konvergent
(unabhingig entstanden) verteilt sind.
Zwei-Phasen-Modell. Fracasso (1994)
greift eine Idee von S.J. GouLD auf, wonach die
Evolutionsgeschichte groBerer Gruppen durch
ein Zwei-Phasen-Modell beschrieben werden
konne. Dies zeige sich in charakteristischer Weise

Abb. 18 AusmaR der
Verschiedenartigkeit im
Laufe der erdgeschichtli-
chen Zeit am Beispiel der
Stylonurina, einer der zwei
Unterordnungen aus der
Ordnung der Seeskorpione
(Eurypterida). Sie gelten
als die basalen (urspriingli-
chen) Eurypteriden. GroBe
Verschiedenartigkeit ist
frith etabliert und nimmt
dann tendenziell ab. (Nach
Huches et al. 2013; kleines
Bild: Megarachne servinei
aus dem Oberkarbon,
Nobu Tamura, CC BY 3.0)
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Abb.19 Cladogramm

mit Einbeziehung der nur
fragmentarisch erhaltenen
und umstrittenen Gattung
Nyasasaurus. (Nach Baron
et al. 2017, Online-Zusatz-
material)

bei den frithen Vertretern der groBeren Wirbel-
losen-Gruppen, und dieses Konzept konne auch
auf andere Linien angewendet werden. Nach
diesem Modell ist die Anfangsphase der Evoluti-
on einer Gruppe durch hiufige weit divergierende
Cladogenese (,,Verzweigung, adaptive Radiation)
ihrer frithen Mitglieder gekennzeichnet, was zu
groBerVerschiedenartigkeit (mit vielen besonde-
ren Merkmalen) und weit verbreiteten Konver-
genzen fihre. Zurtiickgeftihrt wird dies auf ,,noch
labile® genetische und entwicklungsbiologische
Systeme. Das kann aber nur als spekulative Mut-
maBung gelten (s.Abschnitt ,,Ursachenforschung
und ,Experimentierung®®). Die zweite Phase ist
durch morphogenetische Stabilisierung gekennzeich-
net, in der ein Teil der Linien iiberlebt und sich

22 | STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER

spezialisiert, ein anderer Teil aber ausstirbt (was zu
einem Riickgang derVerschiedenartigkeit fiihrt).

Dieses Muster ist bei den nicht-amnioti-
schen*** Tetrapoden ausgeprigt erkennbar. Sie
zeigen eine frithe maximale Verschiedenartigkeit
und nachfolgende Diversifizierung innerhalb der
Linien sowie einen schnellen Riickgang derVer-
schiedenartigkeit. AuBerdem existierten gleich-
zeitig mit den Amphibien-Gruppen ungefihr
acht Amnioten-Linien (Reptilien) wihrend des
Karbons und Perms; und der Fund des frithesten
bekannten Reptils im mittleren Mississippium
(Unterkarbon) riickt die Herkunft der Amnioten
sehr nahe an den oberdevonischen Ursprung der
Tetrapoden, stellt Fracasso (1994, 110) fest. Die
neuen Funde von Tetrapodenspuren — tibrigens
vor den heute als fossilen Ubergangsformen ge-
handelten Tetrapoden — im unteren Mitteldevon
(NieDzwiEDZKI et al. 2010) lassen diesen Abstand
zwar wieder grofler werden, aber dennoch gilt,
dass viele amniotische und nicht-amniotische
Gruppen parallel in der Fossiltiberlieferung des
Karbons auftauchen. Allerdings ist es nicht leicht,
allein anhand von Fossilien zu bestimmen, ob ein
Vierbeiner ein Amniot ist oder nicht, da es fiir
das definierende Kriterium, das amniotische Ei,
keine eindeutige Entsprechung im Knochenbau
gibt. Die Zuordnung ist daher nur anhand indi-
rekter Kriterien moglich.

Dinosaurier

Baron et al. (2017) publizierten unter dem
Zusatzmaterial ein Cladogramm von Dino-
sauriergruppen mit Einbeziehung der nur
fragmentarisch erhaltenen Gattung Nyasasaurus,
deren systematische Stellung als Dinosaurier
umstritten ist (Extended Data Figure 5). Nach
diesem Cladogramm (Abb. 19) miissten sich
die Dinosauriergruppen in sehr kurzer Zeit
aufgespalten haben und es missten zahlreiche
Geisterlinien angenommen werden, d. h. fossile
Nachweise folgen fiir alle Dinosaurierlinien
spater, z. T. sehr viel spiter, als nach dem Clado-
gramm zu erwarten wire.

Dinosaurier mit ,,Dinoflaum“ und
Gattungen mit flichigen Federn

Die unterschiedlich gestalteten Vogel des
Oberjura und der Unterkreide sowie die ih-
nen nahestehenden Dinosaurier tauchen in
der Fossiliberlieferung insgesamt recht abrupt
auf’ (Abb. 20). Znou & Zuanc (2002, 409)
sprechen von einer signifikanten Divergenz®,
RayNer (2001, 372) zeichnet das ,,Bild einer

«“26

schnellen Radiation“?®, ihnlich duBern sich
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Abb. 20 Gattungen von Theropoden-Dinosauriern mit haarartiger Kérperbedeckung (blaue Balken) und mit flachigen Federn
(rote Balken). Die Zuordnung zu Dinosauriern ist bei manchen Gattungen, die auch zu den Vogeln gestellt werden konnten,
umstritten. Zahlenangaben: MrJ = Millionen radiometrische Jahre.

Gattungen mit Flaum: Au Aurornis, Be Beipiaosaurus, Di Dilong, E Epidexipteryx, H Haplocheirus (Flaum unsicher), Jv Juravena-
tor (unsicher, da nur indirekt erschlossen), O Ornithomimus, Sc Scansoriopteryx, Sh Shuvuuia, Sm Sciurumimus, So Sinornitho-

saurus, Ss Sinosauropteryx, Y Yi, Yu Yutyrannus

Gattungen mit flachigen Federn: A Archaeopteryx, An Anchiornis, C Caudipteryx, Ch Changyuraptor, Co Concavenator, E Epide-
xipteryx, Gi Gigantoraptor, Ji Jinfengopteryx, Mi Microraptor, N Nomingia, P Pedopenna, Pr Protarchaeopteryx, Si Similicaudipte-
ryx, Un Unenlagia (unsicher, da nur indirekt erschlossen), Y Yixianosaurus, Z Zhenyuanlong.

Farblich unterlegt ist der Bereich, in dem Gegenvogel (Enantiornithes) und Ornithuren-Vogel (mit Facherschwanzen) gefun-
den wurden. Man beachte, dass die meisten Gattungen mit Dino-Flaum (,Protofedern®) jlinger sind als Vogel mit flugtaugli-
chen flachigen Federn. (Aus Junker 2019a; nach zahlreichen Quellen zusammengestellt.)
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weitere Autoren (zusammengestellt bei JUNKER
20192,51-53). MarTYNIUK (2012,28) merkt (aus
evolutionstheoretischer Sicht) an, dassVogelarten
mit gefiedertem Schwanz, mit Schwanz aus ban-
dartigen Federn und Ficherschwanz wihrend
der raschen Diversifizierung der Avialae in der
frithen Kreidezeit nebeneinander existierten.”
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Die ganze Gruppe der Ornithuren (,,Ficher-
schwinze®) erscheint in der Fossilabfolge nicht
in Form einer wachsenden Verschiedenartigkeit,
sondern ziemlich abrupt in unterschiedlich aus-
differenzierten Formen (vgl. O’CoNNOR & ZE-
LENKOV 2013, 1280). Das gilt auch fiir die zweite
zeitgleich in der Unterkreide fossil iiberlieferte

Abb. 21 Clado-Phylogramm
mit Federtypen, die kon-
vergent auftreten (z. T.
mehrfach). rot: Schwung-
federn (asymmetrisch):
Microraptor; Anchiornis;
Avialae; blau: Daumenfit-
tich: Caihong, Microraptor,
Ornithothoraces* (in dieser
Gruppe zweimal konvergent
bei Eoalulavis und Archaeor-
nithura); orange: Federn am
Lauf: Microraptor, Sapeornis,
Anchiornithidae; hellgriin:
bandartige Federn: Ovirap-
torosauria, Scansorioptery-
gidae, Confuciusornithidae,
Enantiornithes.

(Aus Junker 2019a, 12; nach
zahlreichen dort angegebe-
nen Quellen zusammenge-
stellt)
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Abb. 22 Vielfdltige unter-
schiedlichste Auspragungen
von Schwanzen von Vogeln
und befiederten (mutmaR-
lichen) Dinosauriern aus der
Unterkreide und Archaeopte-
ryx aus dem Oberjura. (Nach
www.deviantart.com/alber-
tonykus/art/Pennaraptor-
Tails-465558142)
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Paraprotopteryx Shanweiniac Eopengornis Feitianius

GroBgruppe, die Gegenvogel (Enantiornithes
(vgl. FEpuccia 2001, 142). Es gibt zwar Gattun-
gen, die nicht klar zu den Enantiornithes oder
zu den Ornithuren zugeordnet werden kénnen
(O’ConNOR & Zuou 2013); das liegt aber
nicht vorrangig an Primitivmerkmalen, sondern
an mosaikartiger Verteilung auch abgeleiteter
Merkmale (Details bei Junker 2019a, 52f, vgl.
Abschnitt ,,Netzwerk von Ahnlichkeitsbezie-
hungen®).

Am Anfang der mutmaBlichen Evolution
derVogel ist eine groB3e Vielfalt von Federtypen
fossil tiberliefert, auch solche, die sonst und un-
ter heutigen Vogeln nicht bekannt sind. Dazu
muss eine konvergente Entstehung der meisten
Federtypen angenommen werden. Ein aktuelles
Cladogramm (Abb. 21) verdeutlicht die unsys-
tematische Verteilung verschiedener Federtypen
und Federpositionen. Ahnlich ist die Situation
bei verschiedenen Schwanztypen bei Theropo-
den-Gattungen und Vogeln der Unterkreide,
die ebenfalls eine enorme Verschiedenartigkeit
relativ zeitgleich aufweisen (Abb. 22).

Kronenvégel des Paldogens

Im Paliogen fehlen die Gegenvdgel, die in der
Kreide zahlreich vertreten sind, vollstindig in der
Fossilitberlieferung und an ihrer Stelle tauchen
explosionsartig zahlreiche Vertreter verschiedens-
ter Vogelfamilien der Euornithes (diese beinhal-
ten auch die modernen Vogel) auf. Dies zeigt
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sich am Fossilbefund (FEpuccia 2003%; ZHou
2004, 456,467) und wird auch durch molekulare
Studien unterstiitzt. Dabei zeigen die Merkmale
an vollstindigen Skeletten paldogener Vogel ty-
pischerweise eine mosaikartige Verteilung, so dass
eine Einordnung in moderne Vogelordnungen
kaum moglich ist (FEpuccia 2014). Ahnlich 4u-
Bert sich MAYR (2014), dass die morphologischen
Daten oft einen hohen Grad an Homoplasie
aufweisen und dass viele Vogel aus dem Paldo-
gen Merkmalskombinationen aufweisen, die in
traditionellen phylogenetischen Konzepten nur
schwer zu interpretieren seien. Auch BRUSATTE
et al. (2015, 895) stellen ein ,,groes Ausmal} an
Vielfalt und Konvergenz unter denVégeln nach
der nachkreidezeitlichen Revolution fest.*” Und
neuerdings bekriftigen Wu et al. (2024, 1), dass
die phylogenetischen Beziehungen zwischen den
Neoaves trotz des zunehmenden Umfangs der
genomischen Datensitze weiterhin umstritten
seien und dass die Unlosbarkeit der Beziehungen
zwischen den frihen Végeln auf eine ,,neoavi-
sche Explosion® nach dem Aussterbeereignis
an der Grenze zwischen Kreide und Paliogen
zuriickgefuhrt werde.*

Molekulare Studien liefern in evolutions-
theoretischer Perspektive indirekte Hinweise
darauf, ob eine Organismengruppe plotzlich
in groBer Verschiedenartigkeit oder eher all-
mihlich sich verzweigend auftritt. In einem
Kommentar zu zwei aktuellen Arbeiten (Prum
et al. 2015; Jarvis et al. 2014) tber genetische
Ahnlichkeiten stellt THoMAs (2015, 216) fest,
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dass die Untersuchungen eine ,,schnelle Radia-
tion der wichtigsten Vogellinien kurz nach dem
kreidezeitlich-paliogenen Massenaussterben®
nachdriicklich unterstiitzen. Zudem merkt er
an, dass die evolutioniren Beziehungen zwischen
den modernenVogeln ,,bekanntermaBen schwer
zu kliren® seien.?' Dartiber hinaus ist bemer-
kenswert, dass Ubereinstimmung zwischen
dem Fossilnachweis und den phylogenetischen
Biumen auffallend gering ist und dass sich die
Phylogenie nach Prum et al. (2015) drastisch von
der Analyse von JarviK et al. (2014) unterscheidet
(Tromas 2015, 216).

Ein anfangs ,explosives® Auftreten mit
anschlieBendem bloBem Fine-Tuning ist auch
das Ergebnis eine Studie tiber die Vielfalt von
Vogelschnibeln. CoonEy et al. (2017) fithrten
eine vergleichende Studie anhand von 3D-Scans
von Schnibeln von 2028 heutigen Vogelarten
aus 194 Familien durch, die einen GroBteil des
Systems derVogel abdecken. Durch die Kombi-
nation der Ergebnisse der Untersuchungen der
Schnabelformen mit neueren DNA-basierten
Cladogrammen ergab sich, dass die Vielfalt der
Schnibel sehr schnell in der mutmallichen
evolutionidren Geschichte aufgetreten ist, also
innerhalb kurzer Zeit stark zunahm. Evolutions-
theoretisch folgt daraus, dass ein extrem schneller
evolutiver Wandel angenommen werden muss
— die Autoren sprechen von , frither schneller
Quanten-Evolution® (CooNEy et al. 2017, 345),
das bedeutet eine anfinglich sehr schnelle Di-
vergenz (Aufspaltung und Verschiedenwerden)
in neue Formen und Funktionen.Von wenigen
Ausnahmen abgesehen dnderten sich die Schna-
belformen nach der Anfangsdivergenz nur noch
relativ geringfligig in der Art eines Fine-Tunings
sowie durch 6kologische Anpassungen (vgl.
Buurrar 2017).

Fossilfunde wurden in die Untersuchung
zwar nicht einbezogen, BHurLAR (2017) weist
aber darauf hin, dass der Fossilbericht den Befund
von COONEY et al. einer rasch prisenten groen
Vielfalt von Schnabelformen nach der Kreide-
Tertidr-Grenze unterstiitzt, und dass es anfangs
noch weitere Schnabelformen gab, die heute
nicht mehr vertreten sind. Die Griinde flir dieses
Muster mutmaBlicher evolutionirer Spriinge und
anschlieBender Stabilitit seien nicht bekannt.

Angiospermen: Der Stammbaum steht auf
dem Kopf*?

Die Angiospermen (bedecktsamige Blitenpflan-
zen) sind mit etwa 300.000 beschriebenen Arten
die grofte Gruppe der heute lebenden Pflanzen.
Beispielsweise gehoren Rosen, Lilien, Sonnen-
blumen, Orchideen, Graser und viele Straucher
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und Laubbiume dazu (vgl. Abb. 23). Auch die
Fossiliiberlieferung der Angiospermen zeigt ih-
ren hochsten Grad anVerschiedenartigkeit in der
Bliitenstruktur zu Beginn der Fossiliiberlieferung
in der Unterkreide. Nach einer aktuellen Studie
(LOoPEZ-MARTINEZ et al. 2023) nimmt das Ausmal3
der Verschiedenartigkeit danach ab und nimmt
erst zur Gegenwart hin wieder geringfligig zu
(Abb. 24). Diese Zunahme konnte allerdings ein
Artefakt sein, da die untersuchte Anzahl heutiger
Arten zehnmal so grof} ist wie die Gesamtzahl
der ausgewerteten fossilen Bliiten. Das heil3t: Es
gibt heute zwar eine gréBere Vielfalt von Bli-
ten (also viele kleinere Unterschiede), aber eine
geringere Verschiedenartigkeit im Vergleich zur
Situation in der Unterkreide.

Die Forscher konzentrierten sich auf 30
Merkmale, die die Blitenstruktur von Angio-
spermen beschreiben, und bezogen etwa 1200
heute lebende und etwa 120 fossile Bliiten in ihre

Abb. 23 Einige Angiosper-
men-Arten (von links oben):
Hundsrose (Rosa canina),
Sonnenblume (Helianthus
annuus), Sumpf-Knaben-
kraut (Orchis palustris), Hasel
(Corylus avellana). (Fotos: R.
JUNKER)

Abb. 24 Eine vereinfachte
Darstellung der Verschieden-
artigkeit der Blutenstruktur
der Angiospermen; die
Verschiedenartigkeit wurde
jeweils zwischen zwei Taxa
(Gruppen) berechnet (n =
Anzahl der Vergleiche). Der
schwarzen Balken gibt die
mittlere Disparitat (,me-
anD") an; die farbigen Boxen
entsprechen der Standard-
abweichung. (Nach Lopez-
Marrinez et al. 2023)
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Abb. 25 Rekonstruktion von
Collinsium ciliosum. (© Javier
Ortega-Hernandez; nach
Yanc et al. 2015, mit freund-
licher Genehmigung)

Untersuchung ein, um die Verschiedenartigkeit

der Angiospermen im Laufe der Zeit und iiber
die verschiedenen Untergruppen zu bestimmen.
Mithilfe hochauflésender R 6ntgencomputerto-
mografie konnten sie bei fossil erhaltenen Bliiten
deren Bliitenformen, die Anzahl von Kelch- und
Kronblittern, die Anordnung von Frucht- und
Staubblittern als Fortpflanzungsorgane und
andere Merkmale nachweisen. Die abrupt ein-
setzende Fossiliiberlieferung der Angiospermen
war Charles DARWIN bereits bekannt und er
bezeichnete ihren Ursprung daher als ,,abscheu-
liches Geheimnis® (vgl. KutzeLniga 2000).

Unter Fachleuten besteht nach Buccs (2021,
23) ,,allgemeines Einvernehmen®, dass trotz aller
Forschungsfortschritte ,,Darwins abscheuliches*
Ritsel bis heute immer noch giiltig sei.

Collinsium —am Anfang war die
Komplexitdt

Einer der iltesten fossil erhaltenen Lobopoden,
Collinsium ciliosum, ist ausgesprochen komplex
gebaut (YANG et al. 2015; Abb. 25). Die Fos-
siliberlieferung zeigt bei dieser Gruppe keine
Abfolge von ,,einfacher” zu ,komplexer. Das
stellt die evolutionstheoretisch zu erwartende
Abfolge auf den Kopf. Eine Abfolge von ,,ein-
fach® Richtung ,.komplex®, wie evolutionir
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urspriinglich verlaufen sein miisste, ist damit auf
den Kopf gestellt. Warum diese Gruppe trotz
ippiger Ausstattung ausgestorben ist, dariiber
kann nur spekuliert werden.

Gegenbeispiele

Wie verbreitet die Situation der frithenVerschie-
denartigkeit ist, muss eine weitere Analyse hohe-
rer Taxa zeigen. Die Meta-Analyse von HUGHES
et al. (2013) oftenbart aber eine klare Tendenz.
Wie erwihnt nennt FOOTE (1997) einige Gegen-
beispiele. Ein weiteres ist die Fossiliiberlieferung
der vier wichtigsten Morphotypen von Pilzen
(Pilze mit Flagellen, Zygomyzeten [Jochpilze|,
mit sackartigen Strukturen sowie solche mit
keulenartigen Gebilden). Nach SmitH & Do-
NOGHUE (2022) nimmt die Verschiedenartigkeit
der Pilze im Laufe der Zeit episodisch zu, die
von einem starken Anstieg unterbrochen wird,
der mit dem Auftauchen von mehrzelligen Kor-
perplinen einhergeht. Sowohl bei Tieren als auch
bei Pilzen komme es im Laufe der Zeit zu einem
episodischen Anstieg der Disparitit, was zu einer
durch Aussterben diskontinuierlich gewordenen
Verteilung der Formen fithre.*

Phylogenetische Zwischenstufen tiberbriicken
nach SMITH & DONOGHUE (2022, 1493) die Lii-
cken zwischen den besetzten Bereichen des
Pilzmorphoraums. Die , klumpige® Verteilung
der Pilze scheine ein Produkt des Aussterbens
nicht erfasster intermedidrer Phinotypen zu sein,
was angesichts der spirlichen Fossiliiberlieferung
von Pilzen plausibel sei. Dass es nicht tberlie-
ferte hypothetische Zwischenstufen gebe, ist
allerdings wieder eine Ad-hoc-Hypothese. Die
phinotypische (gestaltliche) Evolution der Pilze
entspreche nicht dem Modell der maximalen
anfinglichen Verschiedenartigkeit. Stattdessen
sei die Evolution der Pilzmorphologie durch
kumulative episodische Steigerungen im Lau-
fe der Zeit gekennzeichnet, die gelegentlich
durch rasche Zunahme der phinotypischen
Verschiedenartigkeit unterbrochen werde, vor
allem, im Zusammenhang mit der Entstehung
der mehrzelligen Zygomyceten-Taxa aus ihren
einzelligen Vorfahren.
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Netzwerk von Ahnlichkeitsbeziehungen

Als Muster von Merkmalsbeziehungen verschie-
denerTaxa zeigt sich mit zunehmender Kenntnis
von fossilen Arten mehr und mehr ein Netz-
werk. Das bedeutet: Je nach zugrunde gelegtem
Merkmal sind verschiedene Arten oder hohere
Taxa einander am nichsten. Natiirlich kann man
Mitglieder bestimmter Taxa immer auch in einer
Baumstruktur darstellen, doch miissen dann bei
netzartigen Ahnlichkeitsbeziehungen Konver-
genzen angenommen werden — Ahnlichkeiten
sind in diesem Fall keine sicheren Indizien flir
gemeinsame Abstammung.

Im Folgenden wird eine gréfere Anzahl von
Beispielen von netzartigen Merkmalsbeziehun-
gen zusammengetragen, zunichst aus dem Pflan-
zenreich, anschlieBend aus dem Tierreich. Die
Fiille der Beispiele soll verdeutlichen, dass es sich
um einen verbreiteten und systematischen Befund
handelt. Ob diese Situation sogar als Normalfall
gelten kann, muss weiter gepriift werden. Die
zukiinftig zu erwartende weitere Zunahme der
Kenntnis von Arten bzw. hoheren Taxa und ihren
Merkmalen wird dies zeigen miissen.

Pflanzenreich
Pflanzen des Unterdevons

DasVorliegen netzartiger Merkmalsbeziechungen
zeigt beispielhaft Abb. 26 von Pflanzengattungen

von Landpflanzen aus dem Unterdevon (Details
bei JuNKER 1996). Deren Merkmale bzw. Merk-
malsausprigungen sind sehr oft widerspriichlich
verteilt, so dass Stammbiume nur unter der
Annahme umfangreicher Konvergenzen konst-
ruierbar sind. Die einzelnen Gattungen kénnen
leichter netzartig als im Stammbaum miteinander
verbunden werden.

Cladoxylopsida aus dem Mitteldevon

DieVerwandtschaftsverhiltnisse der Cladoxylop-
sida (vgl. Abb. 27) sind unklar, da Beziehungen
zu verschiedenen Gruppen bestehen, die eine
widerspruchstreie Einordnung in einen Stamm-
baum nicht erlauben. STEWART & ROTHWELL
(1993, 217) sehen in ihnen erfolglose ,,evoluti-
ondre Experimente®.

Schachtelhalmgewdichse (Sphenopsida)

Als schwierig erweist sich die Bestimmung
moglicherVorfahren der Schachtelhalmgewichse
(Abb. 28). Je nachdem, welche Merkmale zu-
grunde gelegt werden (Anatomie der Leitbiindel,
Morphologie derVerzweigung oder Anordnung
der Sporangien usw.) ergeben sich unterschiedli-
che Abfolgen, die nicht in Deckung gebracht wer-
den konnen. Kein Merkmalskomplex unterstiitzt

Sawdonia spinosissima

A
I S
B. ?. .. Trimerophyten /

Renalia

,nI 3 7
BN D

&h
)
\ / Psilophyton
Hsuea dapsile

 Rh iophyten

A Sawdonia spinosissima:
deutliche Hauptachse
@ seitliche Stellung der
Sporenbehalter

&

B Renalia:
deutliche Hauptachse
@ Sporenbehalter endstandig
@ nierenformige Sporenbehalter
mit Querspalt

C Hsuea:
® Anatomie des Holzteils
@ rundlich-nierenférmige Sporen-
behélter mit Querspalt

D Psilophyton dapsile:
® Gabelsprosse
Sporenbehalter in Griippchen

&

angeordnet

Abb. 26 Netzformige Ahnlichkeitsbeziehungen unterdevonischer Landpflanzen. Die dargestellten Arten zeigen folgende
Merkmalskombinationen (R = typisch fiir Rhyniophyten, Z = Zosterophyllophyten, T = Trimerophyten):

Sawdonia spinosissima: deutliche Hauptachse (T), seitliche Sporangienstellung (2);

Renalia: deutliche Hauptachse (T), Sporangien endstandig (R), nierenférmige Sporangien mit Querspalt (Z);

Hsuea: Anatomie des Xylems (R), rundlich-nierenférmige Sporangien mit Querspalt (Z);

Psilophyton dapsile: Gabelsprosse (R), Sporangien in Griippchen angeordnet (T).

(Aus Junker & ScHerer 2013; nach GenseL 1976; Anprews et al. 1977; Li 1982; ScHweimzer 1990 und Stewart & RotHweL 1993)

B-25-4

STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER | 27



Abb. 27 Rekonstruktionen
zweier Gattungen der Cla-
doxylopsida. Hyenia elegans
(links) und Ibyka amphiko-
ma. (Nach Scrwerrzer 1990
und aus Skoc & Banks 1973,
mit freundlicher Genehmi-

gung)

Abb. 28 Rekonstruktion von
Pseudobornia ursina, die zu
den Schachelhalmgewach-
sen des Oberdevon gehort.
(Nach ScHweiTzer 1990)

dieselbe phylogenetische Abfolge, die aufgrund
eines anderen Merkmals nahegelegt wird (STEIN
et al. 1984). So gesehen treten zu viele Mosaik-
formen auf, so dass die unterschiedlichen Pflan-
zentypen nach ihren Merkmalskombinationen
netzartig und nicht stammbaumartig verkniipft
sind. Zudem passen mogliche Ubergangsformen
stratigraphisch meistens nicht zu mutmaflichen
evolutioniren Abfolgen (JUNKER 2000).

Samenfarne (Pteridospermae)

Eine Analyse der Fossiliiberlieferung der karbo-
nischen und oberdevonischen Samenfarne (Pte-
ridospermae; vgl. Abb. 29) ergibt kein klares Bild
beziiglich denkbarer phylogenetischer Abfolgen
(Junker 2000,44).Als mehrfach wiederkehrende
Schwierigkeiten flir evolutionire Deutungen
erweisen sich folgende Befunde: Mosaikformen
kommen in so groBer Zahl vor, dass nur ein
kleiner Teil von ihnen als Ubergangsformen
gedeutet werden kann. Entsprechend hiufig
miissen Konvergenzen oder Parallelentwicklun-
gen angenommen werden. Dazu kommt, dass
merkmalsphylogenetische Reihen regelmiBig
mit den stratigraphischen Abfolgen nicht zu-
sammenpassen. Die Folge davon sind unklare
sippenphylogenetische Abfolgen, also unklare
Abfolgen der Pflanzengruppen.

Dieses Problem hat MosBRUGGER (1986, 4)
wie folgt beschrieben: Ahnenformen ,,dirfen
keine Autapomorphien* aufweisen und miissen
ferner in allen Merkmalen urspriinglicher sein,
als das jeweils urspriinglichste der Tochtertaxa
(es sei denn, man hat berechtigten Grund zu der
Annahme, daf} ein urspriinglich erscheinendes
Merkmal einer Tochtergruppe sich durch Re-
duktion aus einem spezialisierten des Ahnenta-
xon entwickelt hat). Bei einer kritischen Analyse
der tblicherweise in der Literatur genannten
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Vorldufertaxa ist allerdings festzustellen, dal3
diese meist nicht den genannten Bedingungen
gentigen.” Als Beispiel nennt MOSBRUGGER die
Abfolge Medullosaceae — Cycadales: ,,So gelten
z. B. die Medullosales vielfach als Ahnen der
Cycadales (...). Diese Aussage mag beziiglich
der Stammanatomie, der Wedelmorphologie
und vielleicht auch der weiblichen Fruktifikati-
onsorgane berechtigt sein. Bei den minnlichen
Reproduktionsorganen zeigen die Medullosen
aber so hoch abgeleitete Synangienbildungen,
daB3 sich aus ihnen wohl kaum die einfachen
Pollensackgruppen der Cycadeen entwickelt
haben® (S. 4).

Bdrlappbdume (Lepidophyta)

Die Vielfalt der Formenkonstellationen der gut
erhaltenen oberkarbonischen Birlappbiume
(Abb. 30) lisst sich im Sinne eines Baukastensys-
tems deuten, dessen Merkmale sich frei kombi-
nieren lassen. MEYEN (1976, 146) kommt auf der
Basis einer Merkmalsanalyse zum Schluss, dass
die gegenwirtige Systematik der Birlappbiume
die Form eines multidimensionalen Gitters frei
kombinierbarer Merkmale annehme. Dabei
miisse allerdings die Variabilitit der Arten bertick-
sichtigt werden. Wird diese Vielfalt im Rahmen
monophyletischer Stammbaumrekonstruktionen
interpretiert, muss eine Fiille von Konvergenzen
und Reversionen postuliert werden.

Farnartige

Nach MEeYEN (1987, 971) sind die Merkmalsver-
teilungen der Farnartigen so chaotisch (d. h. sie
treten in so vielen unterschiedlichen Merkmals-
kombinationen auf), dass eine Systematik duBerst
erschwert ist. Uber Verwandtschaftsverhiltnisse
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bei Farnen gibt es entsprechend ,,dramatisch
verschiedene Hypothesen® (ROTHWELL 1999,
190).

RoTHWELL & STOCKEY (2008, 332) schreiben
uber die Farne, dass verschiedene Kombina-
tionen typischer Farnmerkmale im Fossilbe-
richt vom Mitteldevon bis in die jlingste Zeit
vorkommen. Dazu gehoren stark verzweigte
Wedel, ein mesarches®® Xylem und ein pri-
mires Leitgewebe im Rhizom (Erdspross), das
durch Blattliicken unterbrochen ist. Es gab eine
betrichtliche Fluktuation in ihrer Systematik,
wobei mehrere prominente Kladen einander im
Laufe der geologischen Zeit ablosten. ,,In der
Praxis haben Botaniker traditionell diejenigen
Arten als ,Farne anerkannt, die Gibrig geblieben
sind, nachdem alle anderen Euphyllophyten zu
Kladen mit klar identifizierbaren Synapomor-

35

phien* zusammengefasst wurden.

Sanfordiacaulis®

Das in Schichten des unteren Karbons entdeckte
knapp 3 m hohe Baumchen Sanfordiacaulis mit bis
zu 16 cm Stammdurchmesser ist auBerordentlich
gut erhalten (Abb. 31). Es weist sehr ungewhn-
liche Merkmale auf; es besal3 tiber 250 dicht
spiralig tibereinander stehende, ca. 1,75 m lange
Blitter, die ihrerseits weiter verzweigt waren, so
dass das gesamte Blattwerk an eine Flaschen-
biirste erinnert. Die dichte Anordnung wird
als Hinweis darauf gewertet, dass die Pflanzen
effektiv schwaches Licht nutzen konnten. Die
gute dreidimensionale Erhaltung wird auf eine
plotzliche Verschiittung zuriickgefiihrt.

Der Bau von Sanfordiacaulis gleicht keinem
sonst bekannten Baum, passt also nicht wider-
spruchsfrei in einen Stammbaum, sondern bildet
sozusagen einen Knoten in einem Netzwerk von
Merkmalen ganz verschiedener Gruppen. Die
Forscher bezeichnen den Bau als ,,architekto-
nisch einzigartig™ und kénnen die neu entdeckte
Gattung keiner bekannten Klasse von Pflanzen
zuweisen (GASTALDO et al. 2024).% Sie sehen in
Sanfordiacaulis frithe Belege fir eine Nische im
Unterholz.

Wirbellose

MOORE & WILLMER (1997) zeigen in einer Uber-
blicksarbeit auf, dass bei den Wirbellosen Konver-
genzen weit verbreitet sind und dass das Ausmal}
an Konvergenzen stark unterschitzt worden ist.
Beispielsweise muss angenommen werden, dass
die Tracheen (von aulen in den Korper sich ver-
zweigende Luftrohren zur Atmung) mindestens
viermal unabhingig entstanden sind, wobei in
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Abb. 29 Formgattungen
Lepidopteris (Blatt) und
Antevsia (Microsporophylle),
die zu den Samenfarnen
gestellt werden, in einer
Rekonstruktion kombi-
niert. (Vivi Vajd, Stephen
McLoughlin, Sam M. Slater,
Ola Gustafsson, Allan G.
Rasmusson, CC BY 4.0)

Abb. 30 Gattungen der
karbonischen Lepidophyten
(Rekonstruktionen nach
Bareman et al. 1992), von
links: Diaphorodendron
scleroticum, Lepidophloios
hallii, Anabathra pulcherri-
ma, Synchysidendron dicent-
rum, Sigillaria approximata,
Diaphorodendron phillipsii,
Lepidodendron hickii.

Abb. 31 Vereinfachte
kiinstlerische Darstellung
des rund 350 Millionen
radiometrische Jahre alten
Sanfordiacaulis-Baumchens
mit menschlichen Silhou-
etten als GroRenmal3stab.
Die Zweige waren ihrerseits
verzweigt (nicht dargestellt).
(© 2024 Gasalpo et al. 2024,
Fig. 6-7, published by Else-
vier Inc.,, CC BY 4.0, https://
creativecommons.org/licen-
ses/by/4.0/)
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Abb. 32 Vetustovermis. (Aus
Cren et al. 2005; mit freund-
licher Genehmigung von J.
Y. CHEN)

Abb. 33 Verwandtschafts-
verhaltnisse der Arthro-
poden (GliederfiRer). Je
nach zugrunde gelegten
Merkmalen ergeben sich
unterschiedliche Gruppie-
rungen. Die entsprechenden
Untersuchungen stammen
alle aus den 1990er Jahren.
(Nach WageLe 2001)

den betroffenen Tieren das Tracheensystem in fast
identischer Weise gebaut ist (MOORE & WILLMER
1997, 14).Bei den Wirbellosen beschrianken sich
Konvergenzen zudem nicht vornehmlich auf
,untergeordnete Merkmale®; sogar komplexe
»Design-Merkmale® seien oft konvergent vor-
handen und somit fiir die Rekonstruktion der
Phylogenese irrefithrend (MOORE & WILLMER
1997,16). Unter den Stimmen wiissten wir sehr
wenig Uber urspriingliche Formen und tiber die
tatsichliche Stammesgeschichte. Diese beiden
Autorinnen kommen zum Schluss, dass jedes
phylogenetische Schema der Metazoen auf der
Wahl bestimmter Merkmale beruht, und dass
stillschweigend davon ausgegangen wird, dass die
anderen Merkmale konvergent sein miissen. Bei
den Wirbellosen gebe es eine ,,ungeheure Ver-
schiedenartigkeit tiberlappender Merkmalssets*,
die in keiner Klassifikation in Ubereinstimmung
gebracht werden koénnen. Die Schlussfolgerung
sei unvermeidlich, dass Konvergenzen ,,sehr weit
verbreitet” seien (MOORE & WILLMER 1997, 3).

Vetustovermis®

Die 5-10 c¢cm groBe Gattung Vetustovermis
(Abb. 32) war bereits 1979 von GLAESSNER als
Ringelwurm oder Gliederfiiler beschrieben
worden. Neuere anatomische Untersuchungen
bestitigen diese Zuordnung jedoch nicht (CHEN
et al. 2005). Merkmale im Bau dhneln demnach
anderen Gruppen wie modernen Plattwilirmern,
Schnurwiirmern und Mollusken (Weichtieren).

Mandibeltiere
(4 Untersuchungen)

(jr_)se kten

~ Tausend- ;

Fihlerlose

7

.-

. = \
" =0 _—

\1 Untersuchung
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Die pelagische nacktschneckenartige Form, der
ventrale (bauchseitige) Full und der Kopf mit
Augen und Tentakeln stellt das Tier in die Nihe
von Mollusken, doch kommen einige dieser
Merkmale auch bei anderen Tiergruppen vor.
Der ausdifferenzierte Kopf ist bei Mollusken
sonst erst bei einer ,,hoheren® evolutioniren
Stufe (Conchifera, Schalenweichtiere) bekannt.
Anstelle von Kammbkiemen, die bei Mollusken
sonst vorkommen, sind die Kiemen bei Tetusto-
vermis stabartig. Das komplette Merkmalsmosaik
dieses auf 525 Millionen Jahre datierten Weich-
korper-Tiers passt insgesamt zu keiner anderen
bekannten heute lebenden oder ausgestorbenen
Tiergruppe, stellen CHEN et al. (2005) fest. Nach
ithrer Auffassung reprisentiert dieses Tier eine
unabhingige Evolutionslinie.

Damit aber miissen viele Merkmale von le-
tustovermis als konvergent gewertet werden. Das
Tier ist wie viele andere ausgeprigt baukastenar-
tig ,,zusammengesetzt™. Dies dauBlert sich konkret
bei Vetustovermis darin, dass trotz Ahnlichkeiten
zu anderen Tiergruppen eine eigene unab-
hingige Evolutionslinie angenommen werden
muss, weil das gesamte Merkmalsspektrum eine
Positionierung in den bisherigen hypothetischen
Stammbaum verhindert.

Arthropoden

Der Korper der Arthropoden (GliederfiiB3er)
ist gegliedert, mit einer Chitin-Cuticula als
AuBenskelett tiberzogen und besitzt mindestens
im vorderen Korperdrittel paarige Extremititen.
Diese bestehen aus gelenkig miteinander ver-
bundenen, starren Gliedern. Mindestens eines
dieser Gliedmalenpaare ist als Flihler oder als
Mundwerkzeug ausgebildet. Zu den Arthropo-
den gehodren u. a. die Spinnentiere (Arachnida),
Krebse (Crustacea), Tausendftiler (Myriapoda),
Insekten (Insecta) und die ausgestorbenen Trilo-
biten (Trilobita). WAGELE (2001) hat eine Darstel-
lung veroftentlicht (Abb. 33),1n die insgesamt 19
Untersuchungen von Ahnlichkeitsbeziehungen
verschiedener groBerer Gruppen von Glieder-

2 | Arthropoden (GliederfiiRer)

Tierstamm der Gliedertiere, deren Korper mit
einer Chitin-Cuticula als AuSenskelett iiberzogen
ist und die mindestens im vorderen Korperdrittel
paarige Extremitaten besitzen. Diese bestehen
aus gelenkig miteinander verbundenen, starren
Gliedern. Mindestens eines dieser Gliedma-
Benpaare ist als Fihler oder als Mundwerkzeug
ausgebildet.

Zuden Arthropoden gehoren u. a. die Spinnentie-
re (Arachnida), Krebse (Crustacea), TausendfiiRer
(Myriapoda), Insekten (Insecta) und die ausge-
storbenen Trilobiten (Trilobita).
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Merkmale Taxa

Spinnentiere Antennata Krebstiere
Malpighische Gefal3e + + -
Mandibeln = + +
Merkmale Taxa

Weichtiere Ringelwirmer GliederftiRer
Trochophora-Larve + + -
mesodermale Segmentation = + +
Hamocyanin-Atmungspigmente u. a. + = +

fiilern eingeflossen sind. Diese Beziehungen
sind das Gegenteil einer Baumstruktur und
zeigen ausgeprigte Vernetzungen. Zahlreiche
Konvergenzen legen unterschiedliche, sich wi-
dersprechende Verwandtschaftsverhiltnisse nahe
(vgl. EERNISSE et al. 1992).

ADLER (1997) gibt einen Uberblick iiber die
Ergebnisse eines Symposiums iiber Verwandt-
schaftsbeziehungen bei Arthropoden (Glieder-
fiifer), das im April 1996 am Naturhistorischen
Museum in London stattfand (Bupp 1996). Die
Aufklirung derVerwandtschattsbezichungen der
Arthropoden stellt demnach eine groB3e Heraus-
forderung dar.Von einigen Zoologen wird sogar
bezweifelt, dass die vertrauten Arthropoden-
klassen (s. Kasten 2) iiberhaupt eine nattirliche
Einheit bilden; die Gruppen koénnten sich ebenso
gut unabhingig voneinander aus verschiedenen
Vorfahren entwickelt haben. In der Literatur fin-
den sich zahlreiche unterschiedliche Meinungen
iiber die Beziehungen der Arthropodengruppen
untereinander.

Auch mithilfe molekularer Daten ldsst sich
kein klares Bild entwickeln. Vielmehr geriet
der bis dahin giiltige Konsens zur Arthropo-
densystematik auch noch ins Wanken. So war
friher unstrittig, dass nach morphologischen
Gesichtspunkten die Myriapoden (Tausendfii-
Ber) und die Insekten nichstverwandt sind. In
einigen Beitrigen des Londoner Symposiums
wurden jedoch Daten vorgelegt, die deutlich
andere Schliisse nahelegen. So gibt es Ge-
meinsamkeiten zwischen Insekten und einigen
Crustaceen im Bau des Nervensystems und der
Augen, welche die Myriapoden nicht teilen.
Molekulare und morphologische Daten fithren
jeweils zu gut begriindeten Stammbiumen;
diese sind untereinander jedoch inkompatibel.
Die Kombination paliontologischer, mor-
phologischer und molekularer Daten (,,total
evidence®; WHEELER et al. 1993) ermoglicht
kein klareres Bild, denn die internen Wider-
spriiche konnen auf diese Weise nicht aus der
Welt geschaftt werden.

Die Widerspriichlichkeit der Verteilung
hochrangiger Merkmale bzw. Merkmalskomple-
xe wird auch bei der Verteilung der Malpighi-
schen Gefille (Verdauungsorgane), der Mandi-
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beln (Kauapparate), der Trochophora-Larve, der
mesodermalen Segmentation und der Atmungs-
pigmente deutlich, wie in Tab. 3 dargestellt wird.
SubHAUs & REHFELD (1992, 88) schreiben dazu,
dass eine konvergente Entwicklung entweder
von Mandibeln oder von Malpighischen Gefillen
angenommen werden miisse, beide Hypothesen
konnten als gleichwertig eingestuft werden.
Zwar konne eventuell der unterschiedliche
ontogenetische Bildungsweg als Hinweis darauf
gewertet werden, dass die Malpighischen Gefil3e
konvergent entstanden sind, doch miisse bedacht
werden, dass Entwicklungswege homologer
Strukturen unterschiedlich sein kénnen. Die
Entscheidung dartiber, welche Gemeinsamkeit
als Indiz fiir phylogenetische Verwandtschaft zu
werten ist, wird dabei ausschlieBlich mit dem
Sparsamkeitskriterium* begriindet: ,,Eine klare
Entscheidung ist erst moglich, wenn weitere
Merkmale in denVergleich einbezogen werden*
(SubHAus & REHFELD 1992, 88).

Krabbe Callichimera

Ein ungewdhnliches ,,Mischwesen® unter den
fossilen Krabben (Brachyura) ist Callichimera
perplexa, was so viel bedeutet wie ,,schones rit-
selhaftes Mischwesen® (LUQUE et al. 2019). Etwa
70 vorziiglich erhaltene Exemplare der maximal
nur miinzgroBen fossilen Art wurden in Abla-
gerungen der Oberkreide in Kolumbien und in
den USA entdeckt. Ungewohnlich ist die Kom-
bination von Merkmalen mehrerer Krebsformen:
Die Art besall Komplexaugen, die fiir Larven von
Krebsen typisch sind, ein garnelenartiges Maul
mit diinnen Mundwerkzeugen, Scheren wie
bei Froschkrabben und einen hummerartigen
spindelformigen Panzer (vgl. Abb. 34). Zudem
besal sie paddelartig verbreiterte Brustbeine als
Schwimmbeine. Diese Ausprigung ist sonst nur
bei Seeskorpionen aus dem Oberperm bekannt.
Wegen der ungewohnlichen Merkmalskom-
bination wurde das Fossil von den Forschern
als ,,Schnabeltier der Krabbenwelt* bezeichnet
(zum Schnabeltier siche S. 8).

Einige Merkmale von Callichimaera kénnten
nach Ansicht der Forscher durch Heterochronie
erkliart werden, das ist die Beibehaltung eines

Tab. 3 Oben: Merkmalsver-
teilung der Malpighischen
GefaRe (Verdauungsorgane)
und Mandibeln (Kauappara-
te) fur Taxa der GliederfiiBer
nach SubHaUs & REHFELD
(1992). Unten: Ein ahnlicher
Fall von Merkmalswiderspri-
chen komplexer Merkmale
bei Weichtieren, Ringelwdir-
mern und GliederfiiBern
nach Eernisse et al. (1992).
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Abb. 34 Rekonstruktion

von Callichimaera bauch-
seitig. Farben kennzeichnen
konvergente Merkmale mit
anderen Dekapoden-Grup-
pen (Decapoda = Ordnung
der Krebsartigen): hellgrau,
Ruckenpanzer (dhnlich wie
z. B. bei einigen Hummern);
dunkelgrau, groBe Augen
(wie bei verschiedenen
Gruppen); rot, fulsformige
Mandibeln mit gezahntem
Kamm (wie z. B. bei Hummer
und einigen anderen Grup-
pen); gelb, schliisselahnliche
Chelipeden (wie bei ver-
schiedenen Gruppen); griin,
abgeflachte, paddeldhnliche
Beine P2 und P3 (wie bei den
Matutidae); blau, reduzierte
Beine P4 und P5 (wie bei Ein-
siedlerkrebsen und einigen
anderen Gruppen); orange,
Sternite S5 und S6 (wie bei
den ausgestorbenen Retror-
sichela und bei Heikeopsis
(Eubrachyura: Dorippoidea);
violett, dem symmetrischen
Hinterleib (Pleon) fehlen
Ringe und Uropoden (wie bei
den meisten Brachyuren).
(Aus Luoue et al. 2019; CC
BY-NC)

Abb. 35 Eine Collage von
Spinnentieren (Arthropoda:
Chelicerata: Arachnida).
Von links nach rechts, von
oben nach unten: Araneus
diadematus (Araneae),
Phrynus sp. (Amblypygi),
Mastigoproctus scabrosus
(Thelyphonida), Hubbardia
briggsi (Schizomida), Buthus
occitanus (Scorpiones),
Lasiochernes cretonatus
(Pseudoscorpiones), Meta-
solpuga picta (Solifugae),
Ricinoides atewa (Ricinulei),
Opilio canestrinii (Opiliones),
Eukoenenia spelaea (Palpi-
gradi), Trombidium holose-
riceum (Acari: Acariformes),
Ixodes pacificus (Acari:
Parasitiformes). (CC BY-SA
4.0; genaue Quellenanga-
ben im Anhang)

Larvalmerkmals bei der Geschlechtsreife. Doch
dies trifft nicht auf alle Merkmale zu.

Wie viele andere Fossilien fiillt Callichimera
nicht eine Liicke im bisher giiltigen Stammbaum,
sondern es muss aus evolutionirer Sicht ein neu-
er Ast angenommen werden. Die evolutionire
Geschichte der Krabben und die stammesge-
schichtlichen Beziehungen ihrer Untergruppen
waren bisher unklar (LUQUE et al. 2019, 1) — und
der neue Fund hilft hier nicht weiter. Die Au-
toren stellen ausdriicklich fest, dass unter den
ZehnfuBkrebsen eine R eihe von Krabbenmerk-
malen vielfach konvergent auftreten. Sie zihlen
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dazu u. a. den krabbenformigen Bau (S. 9), aber
auch umgekehrt einen vielfachen konvergenten
Verlust des typischen Krabben-Kérperbauplans
(mindestens flinfmal, S. 9f.), aullerdem stark
modifizierte paddel- und schaufelartige Beine
(sollen sich mindestens siebenmal unabhingig
voneinander entwickelt haben) (S.9) und flache
Schwimmbeine (S. 9). In Abb. 34 sind weitere
Merkmale farblich hervorgehoben, bei denen
eine konvergente Entstehung angenommen wird.

Arachnida (Spinnentiere)

Zu den Arachnida gehéren Milben, Gei3elspin-
nen, Webspinnen, Weberknechte, Palpenliufer,
Pseudoskorpione, Kapuzenspinnen, Skorpione,
Walzenspinnen und Geil3elskorpione (vgl. Abb.
35).

BEcHLY (2023a) gibt einen aktuellen Uber-
blick tber die Systematik der Arachnida. Er
kommt zu folgenden Ergebnissen: Die Merk-
malskonstellationen unter den Spinnentieren
sind ,,ein Paradebeispiel flir das Versagen der
Evolutionsbiologie, ein kongruentes Muster
von verschachtelten Ahnlichkeiten zu finden.*
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Pycnogonida
Xiphosura
Scorpiones
Opiliones
Pseudoscorpiones
Salifugae
Palpigradi
Ricinulei
Parasitiformes
Acariformes
Amblypygi
Araneae
Uropygi
Schizomida

Lamsdell et al. 2015
(parsimony)

Xiphosura
Pycnogonida
Opiliones
Scorpiones
Pseudoscorpiones
Solifugae
Palpigradi
Ricinulei
Parasitiformes
Acariformes
Araneae
Amblypygi
Uropygi
Schizomida

Huang et al. 2018
(parsimony)

Xiphosura
Pycnogonida
Palpigradi
Opiliones
Scorpiones
Pseudoscorpiones
Araneae
Amblypygi
Uropygi
Schizomida
Ricinulei
Parasitiformes
Acariformes
Solifugae

Garwood and Dunlop 2014
(parsimony)

Xiphosura
Pycnogonida
— Solifugae
——Palpigradi
Opiliones
Pseudoscorpiones

Scorpiones
Ricinulei
_E Parasitiformes
Acariformes
Araneae
Amblypygi
Uropygi
Schizomida
Wang et al. 2018
(Bayesian inference)

Pycnogornida
Xiphosura
Scorpiones
Opiliones
Pseudoscorpiones
Solifugae
Parasitiformes
Acariformes
Ricinulei
Araneae
Palpigradi
Amblypygi
Uropygi
Schizomida

Wolfe 2017
(parsimony)

Xiphosura
Scorpiones
Pseudoscorpiones
Opiliones
Pycnogonida
Palpigradi
Solifugae
Ricinulei
Acari
Araneae
Uropygi
Amblypygi
Schizomida

Aria and Caron 2019
(Bayesian inference, without
arachnid moncphyly constraint)

Pycnogonida
Xiphosura
Scorpiones
Opiliones
Pseudoscorpiones
Solifugae
Palpigradi
Ricinulei
Parasitiformes
Acariformes
Araneae
Amblypygi
Uropygi
Schizomida

Lamsdell 2016
(parsimony)

Pycnogonida
Xiphosura
Scorpiones
Opiliones
Pseudoscorpiones
Solifugae
Palpigradi
Ricinulei
Parasitiformes
Acariformes
Amblypygi
Araneae
Uropygi
Schizomida

Bicknell et al. 2019
(equal weights parsimony)

Strict consensus of chelicerate
morpholegical phylogenies

Pycnogonida
Xiphosura
Scorpiones
Ricinulei
Pseudoscorpiones
Solifugae
Parasitiformes
Acariformes
Opiliones
Palpigradi
Araneae
Amblypygi

Uropygi
Schizomida

Er zitiert LAMSDELL et al. (2020), die einrdumen,
dass ,,eine betrichtliche Anzahl unabhingiger
(konvergenter) Verluste und Zugewinne kom-
plexer Merkmale so oder so erforderlich sind,
wenn die Arachnida monophyletisch oder po-
lyphyletisch sind.” Und ,,selbst cladistische Stu-
dien der traditionellen Anatomie ergaben vollig
unterschiedliche Baume. Es ist also ,,nicht nur
so, dass morphologische und molekulare Daten
zu widerspriichlichen Biumen fithren, oder
dass verschiedene phylogenetische Methoden
unterschiedliche Baume hervorbringen, sondern
sogar cladistische Studien der traditionellen
Anatomie haben vollig unterschiedliche Baume
hervorgebracht, die bis heute nicht aufgeldst wer-
den konnten.* Ein strenger Konsensbaum, der
gleichsam den kleinsten gemeinsamen Nenner
aller verdftentlichten Phylogenien von Spin-
nentieren abbildet, wiirde zu einer ungeldsten
Polytomie, also einem kammartigen ,,Baum*
oder einem Rasen anstelle eines verzweigten
Baumes fliihren (SHARMA et al. 2014: Abb. 36).

Die Situation der inkongruenten Merk-
malsverteilungen, die sich einer Anordnung in
einem eingeschachtelten System widersetzen,
ist so dramatisch, dass BecHry (2023a) zum
Schluss kommt, dass er moglicherweise eines
seiner ,,Lieblingsargumente fiir die gemeinsame
Abstammung*‘ aufgeben miisse — die Einschach-
telung der Merkmalsverteilungen von Arten und
hoheren Taxa.

Florfliegen-Larve: ,,Kreide-Chimdre“
Bechry (2023b) berichtet von einem fossilen

Fund einer Larve einer Florfliege mit einer auf-
filligen Kombination von Merkmalen (Hauc
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et al. 2019) aus dem burmesischen Bernstein
(Abb. 37). Die Mundwerkzeuge sind als ein Paar
riesiger stechend-saugender Stiletten entwickelt
wie bei vielen Larven von Neuropteren (z. B.
Ameisenléwen), aber mit drei langen Zihnen
versehen wie bei den Larven von Schmetter-
lingshaften (Ascalaphidae) und Ameisenjungfern
(Myrmeleontidae). Der Hals ist in einer Weise
verlangert, wie sie sonst nur bei den Larven der
Florfliegen der heute lebenden Familie Nemop-
teridae (Unterfamilie Crocinae) bekannt ist. Der
Rumpfist schlank, was typisch fiir die Larven der
Blattlauslowen der Florfliegenfamilien Chryso-
pidae und Hemerobiidae ist.

Aufgrund dieser mosaikartigen Kombination
von Merkmalen aus verschiedenen Familien
nannten die Autoren die Larve eine ,,Kreide-
Chimire*. Das Exemplar weise eine einzigartige
Kombination von Merkmalen auf, die bei keiner
modernen oder fossilen Neuroptera-Larve zu
finden ist. ,, Wir miissen daher zu dem Schluss
kommen, dass die fossile Art bestimmte Merk-

male in Konvergenz mit anderen Neuroptera-

Abb. 36 Phylogenetische
Beziehungen der Cheliceren-
Ordnungen auf der Grundla-
ge neuerer Analysen mor-
phologischer Datensatze.
Fossile Taxa wurden aus
Grinden der Ubersichtlich-
keit entfernt. Blau: marine
Ordnungen; griin: Tetrapul-
monata; rot: Skorpione. (Aus
Sharma et al. 2014, fig. 1, CC
BY 4.0, https://creativecom-
mons.org/licenses/by/4.0/)

Abb. 37 Langhalsige
Neuropteren-Larve (Flor-
fliege) mit ungewohnlicher
Merkmalskombination unter
verschiedenen Belichtungs-
einstellungen. (Aus Hauc et
al. 2019; https://bioone.org/
terms-of-use)
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Abb. 38 Bathydevius, an

der Flanke des Davidson
Seamount (vor der Kiste
Kaliforniens) in 1498 Metern
Wassertiefe schwimmend.
(NOAA/Monterey Bay Aqua-
rium Research Institute,
Public Domain)

Stammen entwickelt haben muss, was zu einer
chimidrenartigen Morphologie fithrt* (HauG et
al. 2019, 1).

BecHLy hat selbst eine neue Insektenord-
nung Coxoplectoptera (,,Chimirenfliigel”) aus
der unterkreidezeitlichen Crato-Formation im
Nordosten Brasiliens beschrieben. Die ausge-
wachsenen Tiere sehen aus wie eine Chimire aus
Libellen, Eintagsfliegen und Gottesanbeterinnen,
wihrend die Larven eher Gammariden-Krebsen
dhneln. Solche ungewdhnlichen Merkmalsmo-
satke erfordern evolutionstheoretisch immer
ein mehr oder weniger grof3es Ausmal3 an Kon-
vergenzen. BEcHry (2023b) merkt an, dass sich
noch viele weitere Beispiele dieser Art aus der
aktuellen paliontologischen Forschung anfiih-
ren lieBen, die in der Fachliteratur oft versteckt
selen. Zur Zeit seiner frithen Forschungen sei-
en die Forscher noch davon ausgegangen, dass
Konvergenzen Ausnahmen seien; mittlerweile
habe sich jedoch gezeigt, dass Konvergenz ein
allgegenwirtiges Phinomen darstellt und daher
eher die Regel als eine seltene Ausnahme ist.

Bathydevius — halb Schnecke, halb ,,Qualle*

In der lichtlosen sog. ,,Mitternachtszone® des
Meeres (zwischen 1000 und 4000 m Tiefe)
lebt Bathydevius caudactylus — eine Mosaikform
mit quallen- und schneckenartigen Merkmalen
(Abb. 38). Dass es sich tatsichlich um eine
Schnecke handelt, konnte erst mit Gewebs-
proben geklirt werden (Rosison & HApDOCK
2024). Am vorderen Ende des ca. 15 cm langen
Tieres befindet sich eine diinne, weit ausla-
dende Haube, am hinteren Ende ein paddel-
artiger Schwanz mit zahlreichen fingerartigen
Auswiichsen, deren Funktion nicht geklirt ist.
Mit einer trichterféormigen Mundoffnung der
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Haube fingt das Tier seine Beute, dhnlich wie
Quallen, Seeanemonen und Manteltiere. Als
Nahrungsquelle dienen kleine Krebse. Da das
zart gebaute Tier iiberall durchsichtig ist, sind
die inneren Organe in verschiedenen Farben
sichtbar, davon abgesehen kann sich das Tier fast
unsichtbar machen. Aulerdem ist es in der Lage,
mittels Biolumineszenz hell aufzuleuchten, wahr-
scheinlich um Raubtiere abzuschrecken oder
Beutetiere abzulenken. Nicht nur die Durch-
sichtigkeit erinnert an Quallen, sondern auch
die eleganten Bewegungen und die Fihigkeit,
sich mithilfe der Mundhaube durch Riicksto3
fortzubewegen. Auf dem Riicken befinden sich
Kiemen und Geruchsorgane, sog. Rhinophoren,
die flir Schnecken typisch sind. Ein muskuldrer
Ful} erinnert ebenfalls an Schnecken. Die For-
scher beobachteten, dass der Full beim Laichen
zum Festhalten auf dem Meeresboden dient,
wihrend das Tier sonst im offenen Wasser lebt.
Insgesamt handelt es sich also um ein aullerge-
wohnliches Merkmalsmosaik, das die Forscher
wegen der Schneckenmerkmale als einen ,,mys-
teriosen Mollusken bezeichneten (Mollusken =
Weichtiere, zu denen die Schnecken gehoren).
Bathydevius reiht sich in die Formen ein, die
komplexe Merkmale kombinieren, die sonst aus
verschiedenen Tierstimmen bekannt sind. In
eine evolutionire Ubergangsposition passt die
Nacktschnecke indes nicht, da es sich um eine
Gattung bzw. Familie ganz eigener Art mit den
beschriebenen speziellen Merkmalen handelt.

Buddenbrockia — halb Wurm, halb Qualle

Auf dem hochsten taxonomischen Niveau wird
das Tierreich in zwei groBe Untergruppen
unterteilt, die zweiseitig symmetrischen Tiere
(Bilateria, z. B. Wirbeltiere) und die radidrsym-
metrischen Tiere wie Schwimme, Quallen und
Rippenquallen. Eine Kombination von Merk-
malen, die teils typisch fur die eine und teils
typisch fuir die andere Gruppe ist, ist evolutionir
nicht zu erwarten, da solche Merkmale sich erst
lange nach der mutmallichen evolutioniren
Aufspaltung entwickelt haben sollten. Ein merk-
wiirdiger, in Moostierchen (Bryozoa) lebender
Parasit, Buddenbrockia, zeigt einen solchen Merk-
malsmix. Das kleine Tier ist wurmformig und
fithrt auch wurmartig-schlagende und schnelle
Bewegungen aus. Es besitzt keinen Magen, kei-
ne inneren Organe oder Sinnesorgane. Entlang
der Korperachse befinden sich unter der Haut
vier Muskelstringe, mit denen dieses Tier seine
wurmartigen Bewegungen ausfiihrt. Dies spricht
fiir eine Einordnung innerhalb der Bilateria, z.
B.in der Nihe der Fadenwiirmer (Nematoden).
Diese Parasiten bilden jedoch Sporen, die sich
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an neue Wirte durch nesselzellihnliche Kapseln
anheften, was fiir manche Forscher eine Ein-

ordnung in der Nihe der Nesseltiere (Cnidaria)
nahelegt, zu denen die Quallen gehéren. Eine
genetische Analyse (JIMENEZ-GURI et al. 2007)
platzierte das Tier in die Nihe der Medusen
(Quallen). Damit sei nach Einschitzung dieser
Forscher erstmals ein radidrsymmetrisches Tier
beschrieben worden, das sich wie ein typisch
zweiseitig symmetrisches Tier bewegt und auch
so aussieht. Die Forscher vermuten, dass sich
der wurmférmige Korper innerhalb der Nes-
seltiere unabhingig von anderen Wiirmern in
einer parallelen Evolution herausgebildet habe.
Sie schreiben: ,,Parallele Evolution, die zur
Entstehung des wurmférmigen Korpers fiihrte,
konnte ein konserviertes Entwicklungssystem
der Musterbildung [...] zwischen den zweiseitig
symmetrischen Tieren und den Nesseltieren
ausgenutzt haben.*

Stachelweichtiere

Von Stachelweichtieren, die zum Stamm der
Mollusca gehoren, war bereits im Abschnitt
,,Frithe Verschiedenartigkeit™ die Rede. Neuere
Funde von Stachelweichtieren weisen bisher
unbekannte Merkmalskombinationen auf, die
sich einer widerspruchsfreien Anordnung im
mutmaBlichen Stammbaum widersetzen. Sie
zeigen zudem, dass es anders als bisher bekannt,
in dieser Gruppe auch komplex gebaute Formen
gab. Entsprechend muss auch hier eine ,.kom-
plexe® Evolution mit Konvergenzen und/oder
Rickentwicklungen angenommen werden. Die
beiden neuen Funde, die in der Fossillagerstitte
Herefordshire in England entdeckt wurden, er-
hielten wegen ihres ungewdhnlichen Aussehens
die sonderbaren wissenschaftlichen Namen Punk
ferox und Emo vorticaudum (SUTTON et al. 2025).
Dank moderner Untersuchungstechniken durch
eine Kombination aus physikalisch-optischer
Tomographie und Phasenkontrast-Synchrotron-
Rontgen-Mikrotomographie war es moglich,
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die Funde in detaillierter 3D-Modellierung
darzustellen. AuBerdem ist ihre Kérperoberfliache
perfekt erhalten, was bei Fossilien auBergewohn-
lich ist.

Der Name Punk ist inspiriert durch die bors-
tenartigen Korperanhinge, die an Punk-Frisuren
erinnern (Abb. 39). Emo hat sich wahrscheinlich
wie Spannerraupen fortbewegt und dabei seine
Stacheln zum Greifen und Vorwirtsschieben
genutzt. Der kammartige Ful} der beiden Arten
unterschied sich von allen heute existierenden
Mollusken.

Die Arten weisen neue und unerwartete
Merkmalskombinationen auf, auch von solchen
Merkmalen, ,,die seit langem als duBlerst wich-
tig fur die Klassifizierung und Phylogenie von
Mollusken [Weichtieren] gelten* (SUTTON et al.
2025, 633). Das bedeutet, dass die betreffenden
Merkmale nicht exklusiv fiir bestimmte Abstam-
mungslinien sind, die im Rahmen der Evoluti-
onsanschauung angenommen werden miissen.
Die Stachelweichtiere, zu denen Punk und Emo
gestellt werden, werden aufgeteilt in Kiferschne-
cken (Polyplacophora) und Wurmmollusken
(Aplacophora). Punk dhnelt den Wurmmollusken
in seinem wurmformigen Korper, dem Fehlen
von Klappen (Valven) und dem Skleritom (iu-
Bere Hartteile) mit langen Stacheln. In anderer
Hinsicht dhnelt er jedoch den Kiferschnecken,
da er einen breiten Mittelful} (oder ein dem Ful3
homologes Organ) mit einer nicht zentralen
(d. h. peripheren) Atmungshohle besitzt, in der
sich seriell angeordnete Kiemen befinden. Die
Beschrinkung der bauchwirts gelegenen (vent-
ralen) Atmungshohle auf die hintere Korperhilfte
ist auch als Merkmal einiger Kiferschnecken
bekannt (SUTTON et al. 2025, 633). Auch die Art
Emo dhnelt einerseits in einigen Merkmalen
einer Untergruppe der Wurmmollusken, ande-
rerseits jedoch auch den Kiferschnecken, da sie
rlickseitig gelegene (dorsale) Valven (Klappen)
im Koptbereich trigt und einen abgeflachten
Korperbau besitzt (SUTTON et al. 2025, 3f).

Die beiden Fossilien kdnnen somit nicht als
Ubergangsformen zwischen den beiden Grup-

Abb. 39 Virtuelle Rekonst-
ruktionen aus physikalisch-
optischen Datensatzen von
Punk ferox (links) und Emo
vorticaudum (rechts). (Aus
SutTon et al. 2025, CC BY 4.0,
https://creativecommons.
org/licenses/by/4.0/)
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Ambulacraria

Echinodermata
Stachelhduter

Deuterostomia

Neuminder

—— Pterobranchia

Hemichordata N .
Flugelkiemer

Kiemenlochtiere

Enteropneusta
Eichelwiirmer

Cephalochordata

Schéadellose

Urochordata
Chordata Manteltiere
Chordatiere Vertebrata

Wirbeltiere

Abb. 40 Die derzeit bevor-
zugte Systematik der Deute-
rostomia.

pen Kiferschnecken und Wurmmollusken oder
um derenVorldufer interpretiert werden, sondern
es handelt sich um einen Merkmalsmix, der zu
einem Netzwerk von Merkmalsbeziechungen an-
stelle eines widerspruchstreien Baums fiihrt. Die
Forscher schreiben: ,,Die Rekonstruktion des
Zustandes der Vorfahren zeigt eine Konvergenz
bei Merkmalen, die traditionell als diagnostisch
fiir groBere Gruppen gelten.” Der speziell ge-
baute, kammartige Ful} von Punk verkompliziere
die Geschichte dieses Merkmals zusitzlich. Die
Forscher fassen zusammen: ,,Phylogenetische
Analysen deuten auf eine Position innerhalb
eines komplexen Netzes von Taxa hin und lassen
auf Umkehrungen bei grundlegenden Merk-
malen wie dem Vorhandensein von Klappen
und der Art des FuBes schlieBen® (SUTTON et al.
2025, 1). Und SuttoN & SiGwART (2025) schrei-
ben in ihrer Zusammenfassung der Ergebnisse:
,,Merkmale, die tblicherweise als relativ stabil
angesehen werden, wie das Vorhandensein von
Schalen oder eines Ful3es, haben eine komplexe
Evolutionsgeschichte und sind sowohl verloren
worden als auch hinzugekommen. Die Band-
breite der physischen Merkmale und Okologien
der Aculifera war in der Vergangenheit wesent-
lich groBer als heute. Die lebenden Aculifera
scheinen nur einen winzigen Bruchteil einer
einst vielfiltigen Gruppe mit einer komplexen
Evolutionsgeschichte darzustellen.*

Auch im Falle von Punk und Emo lisst
sich die Formenvielfalt zwangloser in einem
Netzwerk von Ahnlichkeitsbeziehungen als in
einem Stammbaum darstellen. Dies folge — so
SuTToN et al, (2025, 636) — dem Muster der
extremen Verschiedenartigkeit und von Konver-
genzen im gesamten Tierstamm der Mollusken.

Deuterostomier
(,,Neumundtiere”)

Die meisten Tiere sind zweiseitig symmetrisch
gebaut und haben zwei ungefihr spiegelbildli-
che Korperseiten. Sie werden daher als Bilateria
(,,Zweiseitentiere) bezeichnet. Die mit Abstand
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groften Untergruppen der Bilateria sind die
Protostomia (,,Urmundtiere®) und Deuterostomia
(,,Neumundtiere®). Diese beiden Bezeichnungen
nehmen Bezug auf die Entwicklung des Ur-
mundes in der Embryonalentwicklung. Bei den
Protostomiern bleibt der Urmund die vordere
Korperofinung und wird zum definitiven Mund,
wihrend sich bei den Deuterostomiern der Ur-
mund zum After entwickelt und der definitive
Mund neu entsteht.Die bekanntesten Tiergrup-
pen der Protostomier sind die Gliederfiier (wie
Insekten, Spinnen und Krebse), Weichtiere und
Ringelwiirmer; auch viele andere Gruppen
gehoren dazu. Die Deuterostomier haben vor
allem die Stachelhduter wie z. B. Seesterne und
Seeigel und die Chordatiere in ihren Reihen,
auBerdem gehoren die Hemichordata dazu (Kie-
menlochtiere, bestehend aus Eichelwiirmern und
Fliigelkiemern; vgl. Abb. 40). Die zahlenmiBig
weitaus grof3te Gruppe der Chordatiere sind die
Wirbeltiere (Fische,Amphibien, Reptilien,Vogel
und Siugetiere).

Eine Uberblicksarbeit iiber den gegen-
wirtigen Stand des Wissens zum Ursprung
der Deuterostomier (NANGLU et al. 2023) ver-
deutlicht die enorme Verschiedenartigkeit der
Baupline, der Mangel an Fossilfunden und viele
widerspriichliche Merkmalskombinationen.
Als Konsequenz daraus wurden zahlreiche sich
widersprechende Hypothesen tiber Verwandt-
schaftsverhiltnisse aufgestellt, von denen keine
als sicher belegt oder als klar widerlegt gelten
konne. Unterschiedliche Merkmale begriinden
verschiedene Verwandtschaftshypothesen (Abb.
41). Jede baumfdrmige bzw. eingeschachtelte
Darstellung der Beziehungen der Deuteros-
tomier-Gruppen ist mit mehr oder weniger
ausgeprigten Merkmalswiderspriichen behaftet.
Es ist schwierig, Merkmale zusammenzustellen,
die allen Deuterostomiern gemeinsam sind.
Die Autoren bezeichnen diese Situation be-
ziiglich der Herkunft der Deuterostomier als
intellektuellen Wilden Westen®: ,,In vielerlei
Hinsicht befinden wir uns trotz jahrhunder-
telanger zoologischer Bemithungen ... immer
noch in einem intellektuellen Wilden Westen,
was die Herkunft der Deuterostomier angeht.
Keine Hypothese, wie weit hergeholt sie auch
erscheinen mag, kann vollig verworfen werden.
Keine Theorie, und sei sie noch so verlockend
logisch, kann von sich behaupten, sich gegen
ihre Konkurrenten durchgesetzt zu haben®
(NANGLU et al. 2023, 345).

Fossilien liefern keine Daten, die es ermdg-
lichen, die beschriebenen Inkonsistenzen aufzu-
16sen. Denn die dltesten eindeutig zuordenbaren
Fossilien der Tierstimme der Deuterostomier
stammen erst aus dem Kambrium. Zu diesem

B-25-4



Centroneuralia Orthozoa Ausrichtung dorsoventral statt Nephrozoa
Zentrales achseninvertiert; orthogonale, ,Nierentiere”
Nervensystem nicht parallele Zentriolen Coelom (sek. Leibeshahle),

Verdauungstrakt, Nephridien

Xenoturbellida
Acoelomorpha
»Darmlose”

Xenambulacraria

Xenacoelomorpha

(Ausscheidung), Nervenstrange

Deuterostomia
Neumundtiere

Urmund wird zum
After (Deuterostomie);
Nervensystem
riickenseitig

Deuterostomia
im engeren Sinne

Ambulacraria

Embryonen zweiseitig symmetrisch;
Pigmentzellcluster, die Polyketidsynthase
(PKS) und Sulfotransferase exprimieren

Zeitpunkt weist jede Hauptlinie bereits eine er-
hebliche Verschiedenartigkeit auf und muss vom
mutmaflichen letzten gemeinsamen Vorfahren
der Deuterostomier betrichtlich verschieden
sein (NANGLU et al. 2023, 318).

Auch die Beziehung zwischen Deuteros-
tomiern und Protostomiern ist ungeklirt. Die
frither als Deuterostomier ausgewiesenen drei
Stimme der Lophophorata (Kranzfiihler) sowie
der Stamm Chaetognatha (Pfeilwiirmer) wur-
den mittlerweile zu den Protostomiern gestellt.
Einige Deuterostomier-Merkmale, nimlich
das definierende Merkmal der Deuterostomie
sowie radiale Teilung und Enterocoelie (Leibes-
hohle entsteht aus Urdarmausstiilpungen) sind
moglicherweise plesiomorph (,,urspriinglich®)
zu den Bilateria, d. h. nicht spezifisch flir die
Deuterostomier (NANGLU et al. 2023, 343), und
kennzeichnen damit eine groere Gruppe als
nur die Deuterostomier.

Bilateria. Auch wenn man in der Systematik
noch hoher steigt und einen Blick auf die um-
fassendere Gruppe der Bilateria wirft, zeigt sich
hiufig ein dhnliches Bild. In einer Rezension des
Buches ,,Deep Metazoan Phylogeny:The Back-
bone of the Tree of Life® (Hrsg. J. W. WAGELE &
T.Bartomoratus. Berlin 2014) konstatiert SYED
(2014), dass es zahlreiche Inkongruenzen unter
den Gruppen der Bilaterier gibt, so dass ,,die
,Klappentext‘-Ankiindigung des Buches etwas
verspricht, was unter den genannten Umstinden
nicht eingehalten werden kann®. Extrem wider-
spriichliche molekularsystematische Resultate
seien bei vielen Linien erzielt worden, die eine
klare Einordnung erschweren.
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Zwei Beispiele seien aus der Arbeit von
NaNGLU et al. (2023) iiber die Deuterostomier
herausgegriften (Details bei Junker 2023): Die
ausgestorbenen Yunnanozoen (Abb. 42) wurden
in fast jede denkbare Position der Deuterosto-
mier eingeordnet auBBer bei den Stachelhiutern
(NAaNGLU et al. 2023, 337).

Die Vetulicolia (Abb. 43) haben einen der
ratselhaftesten Korperbaupliane unter allen fossi-
len Gruppen (NANGLU et al. 2023, 336). Zusam-
men mit dem durchweg kutikularisierten Korper
(mit AuBenskelett) ,,scheinen die Vetulicolia viel
mit den Gliederfiifern gemeinsam zu haben®,
die zu den Protostomiern gehéren. ,,Die Reihe
der seitlichen Offnungen im vorderen Bereich
wurde jedoch als homolog [d. h. gemeinsames
Merkmal einer Abstammungsgemeinschaft] zu
den Kiemenporen der Deuterostomier interpre-
tiert, was zu einer verwirrenden, chimirenartigen
Tiergruppe fuhrt™ (NANGLU et al. 2023, 336).

Abb. 41 Vorschlage verschie-
dener Gruppierungen unter
den Bilateria (Zweiseitentiere).
Einige verbindende Merk-
male sind angegeben. Dazu
kommen bei einigen Gruppen
molekulare Gemeinsamkeiten.
Die Beziehungen sind ausge-
pragt vernetzt. Man kann zwar
Griinde benennen, warum
manche Gruppierungen nicht
(mehr) bevorzugt werden,

das andert aber nichts daran,
dass es jeweils gemeinsame
verbindende Merkmale gibt.
Die Verhdltnisse sind noch
komplizierter als dargestellt,
z.B. kommt Deuterostomie
auch bei manchen Protosto-
miern vor (bei Chaetognatha,
einige Lophophorata, Ne-
matomorpha, Arthropoda).
Zudem ist die fossile Gruppe
der Vetulicolia aufgrund ihres
Merkmalsmosaiks nicht klar
zuordenbar. (Aus Junker 2023;
Darstellung auf der Basis von
Angaben in Cannon et al. 2016;
Henol et al. 2009; Priupee et al.
2019; Karu et al. 2021 ; Karu &
Tetrorp 2020).

Abb. 42 Yunnanozoon (oben
als Fossil, unten im anato-
mischen Diagramm). (Peijun
Cong, CCBY 4.0)
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Abb. 43 Rekonstruktion
verschiedener Mitglieder
des Stammes Vetulicolia, die
in der Fossillagerstatte des
Maotianshan-Schiefers aus
dem frithen Kambrium (auf
ca. 525-520 Millionen Jahre
radiometrisch datiert) ge-
funden wurden. Von oben:
Yuyuanozoon magnificissimi,
Heteromorphus longicau-
datus, Vetulicola cuneata,
Xidazoon stephanus und
Yunnanozoon lividum. (©
Stanton F. Fink, CC BY 2.5)

Abb. 44 Rekonstruktion
des Tully-Monsters. (Nobu
Tamura, CC BY-SA 4.0)

Ein sehr ungewohnliches Tier, das wie ein Phan-
tasiewesen aussieht, ist das sog. Tully-Monster
(Tullimonstrum gregarium, Abb. 44) aus dem Kar-
bon. Seine Merkmalkombination lisst sich nicht
schliissig in das System der Lebewesen einfligen.
DasTier, von dem tausende Exemplare gefunden
wurden, hatte einen spindelformigen Kérper und
war ca.30-35 cm lang, manche Individuen waren
aber deutlich kleiner. Es besal} ein Paar vertikaler
Bauchflossen am Schwanzende seines Korpers,
einen langen Ruiissel, der in einer Art Maul en-
dete, das bis zu je acht kleine scharfe Zahne an
jedem ,Kiefer” trug, was auf eine riuberische
Lebensweise hinweist. Sehr ungewdhnlich sind
auch die diinn gestielten Augen. Entlang des
Korpers ist eine Segmentierung zu erkennen
— auch in der Kopfregion vor den Augen, was
ebenfalls ungewohnlich ist. Hartteile wurden
nicht nachgewiesen.

Mikamr et al. (2023) analysierten 153 fossile
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Exemplare des Tully-Monsters mithilfe eines
hochauflésenden 3D-Laserscanners und mit-
tels Mikro-Rontgentomografie. Dabei stellte
sich heraus, dass sich die vermeintlich wirbel-
tierdhnlichen Merkmale (dreigeteiltes Gehirn,
segmentierte Muskeln und Strahlenflossen)
deutlich von Wirbeltieren unterscheiden. ,,Un-
sere Analysen [...] deuten auf dasVorhandensein
von Segmenten in der prioptischen Region und
das Fehlen von Tektalknorpeln [Knorpel im
Bereich des Gehirns], wirbeltierdhnlichen Ge-
hirnen, Kiemendeckeln und Flossenstrahlen hin,
was Zweifel an der Wirbeltierzugehorigkeit von
Tullimonstrum aufkommen ldsst* (MikamI et al.
2023, 7). Die vordere Korperregion zeigte auch
im Kopf und im langen Mundfortsatz (Riissel)
eine Segmentierung, was untypisch fiir Wirbel-
tiere, dagegen typisch fiir Wirbellose ist. Zudem
unterscheiden sich die schmalen, scharfen Zihne
des Riissels von den Hornzihnen von Neunau-
gen und Schleimaalen, zu deren Verwandtschaft
Tullimonstrum von McCoyv et al. (2016) gestellt
worden war.

Doch auch eine Verwandtschaft mit Rin-
gelwiirmern (Anneliden), Weichtieren (Mol-
lusken) und Schnurwiirmern (Nemertea) sei
unwahrscheinlich, da ihnen eine vergleichbare
Korpersegmentierung wie Tillimonstrum fehlt.
Zwar besitzen Anneliden und Nemerteen sich
wiederholende Strukturen im Rumpf, sie er-
strecken sich aber nicht wie bei Tillimonstrum
auf die Kopfregion. Aullerdem unterscheiden
sich die Rissel von Anneliden und Nemerteen
von denen von Tullimonstrum dadurch, dass sie
einklappbar oder einziehbar sind. Dariiber hinaus
haben Mollusken im Allgemeinen keine seg-
mentale Wiederholung in ihren Korpern — und
soweit das doch der Fall ist (bei den Polyplaco-
phora und Monoplacophora), sind sie nicht mit
denen von Tillimonstrum vergleichbar, da thnen
klare Grenzen fehlen (Mikami et al. 2023, 11).
In Abb. 45 sind die widerspriichlichen Ahn-
lichkeiten einzelner Merkmale zu verschiedenen
Tiergruppen dargestellt.

Nach den Untersuchungen von Mikami
et al. (2023, 12) ist der einzigartige Korperbau
von Tullimonstrum im Gesamten kaum mit dem
eines anderen bekannten Tieres vergleichbar.
Die Merkmalskombination dieses merkwiirdi-
gen Tieres ist ein Paradebeispiel flir eine freie
Kombinierbarkeit von tierklassen- und sogar
tierstammiubergreifenden Merkmalen.

B-25-4



(Polychaeta- €¢——
Wiirmer)

R

Nektocariden
(Gruppe der
KopffiulRer)

E _ \.1,. i

S

Opabinia
Schnecken \
Vielborster =

Conodonten
(,,Kegelzihner")

=

Schnurwiirmer
=» (Nemertea)

—

Chordatiere
e ———

Fische
Guiyu und Psarolepis

Die Fische werden in die Knorpelfische (Haie u.
a.), ausgestorbene Stachelhaie (Acanthodii) und
Knochenfische unterteilt, letztere wiederum in
die groBe Gruppe der Strahlenflosser (Actino-
pterygii) und die Fleischflosser (Sarcopterygii).
Von den Fleischflossern werden die Landwirbel-
tiere (Tetrapoda,Vierbeiner) abgeleitet.Von den
iltesten Vertretern fossiler Organismengruppen
sollte man erwarten, dass sie moglichst viele
,»primitive” Merkmale® und keine abgeleiteten
besitzen. Das ist jedoch oft nicht der Fall.

Guiyu. ZHU et al. (2009) beschrieben den
bis dato iltesten Knochenfisch Guiyu oneiros
(Osteichthyes; Abb. 46) aus dem oberen Silur
von Yunnan (Stidchina) (vgl. auch Znu et al.
2012). Guiyu gilt als primitiv und ist der 4lteste
fast vollstindig erhaltene Angehorige der Kie-
fermiuler (Gnathostomata).Vom postkraniellen
Skelett (unterhalb des Schidels) sind einerseits
ein ,,primitiver” Schultergiirtel und ein mittiger
Flossenstachel erhalten; beides ist ausgebildet wie
bei Kiefermaulern, die nicht zu den Knochen-
fischen gehoren. Andererseits sind die grolen
Schuppen abgeleitet wie bei den Kronen-Os-
teichthyern. Das ist ein ,,unerwarteter Mix", wie
er auch bei der Gattung Psarolepis entdeckt wur-
de, dem iltesten Fleischflosser. NicHotrts (2009,
165) bezeichnet die neu entdeckte Gattung als
,»wirklich komplexen Fisch®. Damit missten sich
die meisten wichtigen evolutiven Schritte bei der
Aufspaltung der beiden groBlen Fischgruppen
(Strahl- und Fleischflosser) viel frither ereignet
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haben, als bisher vermutet wurde; aus dieser Zeit
sind aber keine fossilen Uberreste von Fischen
bekannt. Damit weist auch Guiyu eine unerwar-
tete Merkmalskombination auf, die eine Deu-
tung als Ubergangsform ausschlieBt. CoNway
Morris (2009, 1321) spricht sogar von einem
,,Leitmotiv* bei solchen Uberg'eingen, namlich
die ,,unerwartete Mischung® aus primitiven und
abgeleiteten Merkmalen. Evolutionstheoretisch
miissen in solchen Fillen Parallelismen oder
Konvergenzen angenommen werden, hier zwi-
schen den Strahl- und Fleischflossern.

Psarolepis. Diese Gattung, ebenfalls aus
dem Obersilur Yunnans (Stidchina), wurde von
Znu et al. (1999) beschrieben und ist einer
der stratigrafisch iltesten Fleischflosser. Auch
Psarolepis weist ein Merkmalsmosaik auf, das
diese Gattung als evolutionire Ubergangsform
ausschlieBt. AHLBERG (1999) spricht von einem

unerwarteten Mix von Eigenschaften, der eine
Neubewertung phylogenetischer Vorstellungen

Abb. 45 Widerspriichliche
Ahnlichkeitsbeziehungen
von Tullimonstrum. (Tulli-
monstrum, Opabina: Nobu
Tamura, CC BY-SA 4.0;
Nectocaris: Citron, CC BY-SA
3.0; Griiner Schnurwurm
(Lineus viris): Genet, CC BY-SA
3.0, Conodont Promissum
pulchrum: Nobu Tamura, CC
BA-SA 4.0, Lanzettfischchen
(Amphioxus lanceolatus,
Chordatier): Thomas Gyse-
linck, CCO, Vielborster Eulalia
bilineata aus der Familie der
Phyllodocidae: Arne Nygren/
Sjpfartsmuseet Akvariet
Goteborg, CC BY-SA 4.0)

Abb. 46 Kiinstlerische Dar-
stellung von Guiyu oneiros.
(ArthurWeasley, CC BY 3.0)
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Abb. 47 Rekonstruktion von
Psarolepis und verwandt-
schaftliche Beziehungen der
Fischgruppen nach evoluti-
onstheoretischen Vorstel-
lungen mit der unklaren
Stellung von Psarolepis. Der
rote Pfeil zeigt Psarolepis
als basalen Fleischflosser;
der griine Pfeil verortet

den Fisch als basalsten
Knochenfisch. Psarolepis
weist ein Merkmalsmosaik
aus Merkmalen verschie-
dener Gruppen auf: Zvu et
al. (1999) beschreiben 7
Fleischflosser-Merkmale,

7 Strahlflosser-Merkmale
und 3 Merkmale, die bei den
Knochenfischen nicht vor-
kommen. (Nobu Tamura, CC
BY-SA 3.0; Liopleurodon93,
CC BY-SA 3.0)

Abb. 48 Rekonstruktion von
Entelognathus primordialis.
(Curet al. 2023,CC BY 4.0)
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von groflen Teilen des Wirbeltierstammbaums
erforderlich mache. Schidelkapsel, Zihne und
weitere Merkmale gleichen Fleischflossern. Die
zihnetragenden Knochen der Schnauze und die
Wangenknochen entsprechen denen der Strah-
lenflosser. Der Schultergtirtel dagegen dhnelt
allen Knochenfischen nicht. Ein groBer Stachel
ragt direkt vor der Brustflosse heraus - eine
Situation, die den ausgestorbenen Placodermen
entspricht. Andererseits scheint Psarolepis auch
Stacheln der Spitze der medianen Flossen zu
besitzen, was wiederum an die Stachelhaie er-

innert (vgl. Abb. 47).
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Aufgrund dieses Merkmalsmosaiks ist die
phylogenetische Position von Psarolepis nicht
sicher bestimmbar (vgl. Abb. 47). ZHu et al.
(2012, 2f.) bemerken dazu: ,,Die inkongruente
Verteilung der Merkmale von Guiyu und Psa-
rolepis tiber verschiedene Gruppen hinweg stellt
eine besondere Herausforderung fiir denVersuch
dar, die plesiomorphen Merkmale von Knochen-
fischen und Gnathostomen [Kiefermiulern] zu
bestimmen.** Eine evolutionire Ubergangsform
sollte zudem nicht ein Merkmalsmosaik von teils
abgeleiteten Merkmalen verschiedener Gruppen
aufweisen, sondern in moglichst vielen Merkma-
len unspezialisiert sein. Dies ist Psarolepis gerade
nicht, so dass durch diesen Fund hypothetische
evolutionire Zusammenhinge der Fischgruppen
verwirrender und nicht klarer werden.

Entelognathus stellt Abstammung auf den
Kopf

Bis vor kurzem war man davon ausgegangen,
dass Knorpelfische dhnlich den heutigen Haien
dieVorfahren der Knochenfische gewesen seien.
Die Knorpel- und die Knochenfische bilden
zusammen mit den ausgestorbenen Panzerfi-
schen (Placodermi) und den Acanthodii die
Kiefermiuler (Gnathostomata). Zu den Knor-
pelfischen gehoren Haie, Rochen und Seekatzen.
Sie besitzen auBer in seltenen Ausnahmen keine
Knochen; ihr Skelett ist aus Knorpel aufgebaut,
der jedoch durch Kalkeinlagerung eine hohe
Festigkeit erreicht. Das knocherne Skelett wird
als evolutionir weiterentwickelt interpretiert.
Im Koptbereich besitzen die Knochenfische
hingegen feste Platten und hochentwickelte
Kieferknochen, was den Fischen gleichsam
ein ,,Gesicht™ verleiht. Dagegen besitzen die
Knorpelfische im Schidelbereich nur winzige
Schuppen.

Das Fossil eines etwa 20 cm langen Fisches
aus dem oberen Silur der Yunnan-Provinz
Chinas, das den Gattungsnamen Entelognathus
erhielt (Abb. 48), widerspricht jedoch dieser
Sichtweise (ZHu et al. 2013). Dieses Fossil
ihnelt mit seiner knochigen Schulter- und
Schidelpartie den Panzerfischen, die als frithe
Abspaltung der Linie gelten, aus denen sich
Knorpel- und Knochenfische entwickelt haben
sollen. Entelognathus besal} aber auch difteren-
zierte Kieferknochen, wie sie zuvor nur von
Knochenfischen bekannt waren: ein komplexes
Arrangement kleinerer Knochen, die als Prama-
xilla und Maxilla im Oberkiefer, als Dentale im
Unterkiefer und als Wangenknochen bekannt
sind (Znu et al. 2013). Es handelt sich also
um den bislang iltesten bekannten Fisch mit
,,Gesicht®.
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Das hat weitreichende Folgen fiir die

. . . Panzerfische
stammesgeschichtliche Einordnung: Entelog-

(Placodermi)

nathus konnte zu einer Schwestergruppe der
Panzerfische gehdren oder eng mit dem letzten

gemeinsamen Vorfahren von Knorpel- und
Knochenfischen verwandt sein (Abb. 49). In je-
dem Fall kann der hochentwickelte Kiefer nicht
mehr als Alleinstellungsmerkmal der Knochen-

Knorpelfische
(Chondrichthyes)

Reduktion der

fische angesehen werden. Der knécherne Kiefer i

als Struktur koénnte somit zweifach unabhingig
(konvergent) entstanden sein. Oder aber, und
dazu scheinen die Wissenschaftler zu neigen, die
Schidelknochen sind in der Knorpelfisch-Linie
wieder verlorengegangen, wenn die Knochenfi-

Stachelhaie
(Acanthodii)

sche vor den Knorpelfischen entstanden sein sol-
len (FRIEDMAN & Brazeau 2013). In jedem Fall
verkompliziert der Fund evolutionstheoretische
Hypothesen: Entweder muss eine zweimal un-

Knochenfische
(Osteichthyes)

abhingige Entstehung von kndchernem Kiefer
und Knochenplatten oder deren Verlust bei den  Abb. 49 Widersprichliche Merkmalskombinationen von Entelognathus legen unterschiedli-
che Positionen im mutmaRlichen Stammbaum der Fische nahe.

Die Knochenfische (Osteichthyes) haben groRe, differenzierte Schadelknochen, wahrend die
Schadel der fossilen Acanthodier und der Knorpelfische (Chondrichthyes) zahlreiche kleine
Knochen oder winzige Schuppen aufweisen. Placodermen haben ebenfalls groe Schadelkno-
chen, aber diese ausgestorbenen Tiere verzweigen sich auBerhalb der evolutionaren Trennung
zwischen Knorpel- und Knochenfischen, so dass die traditionelle Ansicht (iber die Entwicklung
des modernen Schadels und des Gesichts von Knochenwirbeltieren lautet, dass sie sich von
kleinen Knochen zu grélReren, konsolidierten Platten entwickelt haben. Das Fossil Entelogna-
thus primordialis stellt dies in Frage, da es anatomische Merkmale sowohl von Knorpelfischen
als auch von Placodermen aufweist. Die moglichen evolutionaren Positionen von Entelogna-

Knorpelfischen angenommen werden.

Ein spiter beschriebener besser erhaltener
Fossilfund von Entelognathus bestitigte das
,2ungewohnliche Mosaik von Merkmalen, die
typischerweise mit kieferlosen Stamm- oder
Kronen-Gnathostomiern assoziiert werden®
(Cur et al. 2023).* | Das Exoskelett von En-

telognathus zeigt postthorakal [unterhalb der
Brustbereichs] ein tiberraschendes Mosaik von
Schuppen- und Flossenstachelmerkmalen, von
denen man bisher annahm, dass sie nur bei Kno-
chenfischen bzw. Knorpelfischen vorkommen*
(Cut et al. 2023, 2).

Amphibien und Reptilien

Karbonische Tetrapoden

Auf die unklaren Verwandtschaftsverhiltnisse
der karbonischen Tetrapoden wurden bereits
zweimal in anderen Zusammenhingen einge-
gangen (Abb. 9, 10). Wie erwihnt gibt es fur
keine Gruppe einen Konsens tiber die genauen
Verwandtschaftsbeziechungen (Carrorr 1992),
was sich in ausgeprigt netzartigen Merkmals-
beziehungen duBert. Fracasso (1994, 108) stellt
fest: ,,Fossilien, die konventionell als Amphibien
klassifiziert werden, umfassen eine diverse, pa-
raphyletische* Ansammlung von ungefihr 15
Linien von nicht-amniotischen* Tetrapoden,
deren phylogenetische Verwandtschaft sich
anhaltend einer Auftklirung widersetzt. ... Die
meisten Untersuchungen haben kaum zu mehr
gefiihrt als die Unterschiedlichkeit der groBeren
nicht-amniotischen Tetrapoden zu untermauern
und die Verwandtschaft innerhalb der Linien zu
kliren.*
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thus sind mit En. angegeben. (Nach Frieoman & Brazeau 2013)

CARrROLL (1992, 49) weist darauf hin, dass die-
ses Muster verbreitet ist: ,,Es war seit langem klar,
dass keine der frithen Tetrapoden-Gruppen ideale
Vorfahren flir irgendeine Gruppe der ibrigen ist.
Alle zeigen ein Mosaik aus primitiven und ab-
geleiteten Merkmalen, die bedeutende Perioden
unabhingiger Evolution seit der anfinglichen
Divergenz jeder Gruppe zeigen.” Daran hat
sich auch knapp 20 Jahre spiter nichts gedndert:
,,Der genaue Ursprung und die Verwandtschafts-
beziehungen unter den vielen Amphibien des
spateren Paldozoikums bleibt héchst umstritten®
(Carrorr 2009, 61). Fracasso (1994, 112) stellt
dariiber hinaus fest: Die am besten erhaltenen
devonischen Tetrapodengattungen Ichthyostega,
Acanthostega und Titlerpeton weisen nicht ge-
ntigend abgeleitete Merkmale auf, um sie klar
mit spiteren Tetrapodenlinien zu verkniipfen;
sie sind morphologisch moglicherweise dhnlich
abgrenzbar wie die besser bekannten Linien nach
dem Devon. Besonders erwihnenswert ist die
Gattung Crassigyrinus (Abb. 50), die trotz ihres
relativ spiten Auftretens im oberen Mississippium
(oberes Unterkarbon) ein Mosaik aus primitiven
Merkmalen besitzt, die in mancher Hinsicht
noch fischartiger sind als die betreffenden Merk-
male bei den devonischen Taxa (FrRacAsso 1994,
115). Damals war Tiktaalik zwar noch nicht be-
kannt, aber an dem deutlichen Bruch zwischen
Oberdevon-Tetrapoden und Tetrapoden des

STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER | 41



Abb. 50 Rekonstruktion
von Crassigyrinus scoticus.
(DiBgd, CC BA-SA 3.0)

Abb. 51 Rekonstruktion von
Eucritta melanolimnetes.
(Dmitri Bogdanow, CC BY-SA
3.0)

Karbons andert dieser Fund nichts, da Tiktaalik
am ehesten zwischen verschiedenen devonischen
Formen vermittelt.

Beispielhaft ist diesbeziiglich die Gattung
Eucritta, die von Crack (1998) beschrieben
wurde (Abb. 51). Sie wird der Tetrapoden-
Familie Baphetidae zugeordnet und ver-
einigt in sich Merkmale, die gewohnlich
drei verschiedenen Typen frither Tetrapoden
zugeordnet werden: Die Ausprigung des
Schideldachs passt zu den Temnospondylen
(Schnittwirbler), der Gaumen gleicht dem von
Anthracosauriern (Steinkohlensaurier) und die
Augenhéhle ist intermediir zwischen jener der
ritselhaften Baphetiden (frither Loxommatiden)
und der anderer Amphibien. Die besondere
Merkmalskombination erlaubt es nicht, diesen
Fund in eine lineare evolutionire Abfolge zu
stellen. Die mosaikartige Verteilung der Merk-
male steht aber auch einer widerspruchsfreien
Einordnung in einen Stammbaum entgegen.
Die Annahme von Konvergenzen ist unver-
meidlich. SHUBIN (1998) kommentiert, dass die
Situation, wonach die Entdeckung eines Fossils
die phylogenetische Rekonstruktion eher er-
schwert als erleichtert habe, in jlingerer Zeit
mehrmals auch in anderen Gebieten der Wir-
beltierevolution aufgetreten sei. Beispielsweise
wurden beim frithen Tetrapoden Acanthostega
innere Kiemen entdeckt, und der devonische
Fisch Sauripterus besitzt fingerartige Strukturen.
Damit entfallen die bislang als typisch tetrapod
interpretierten Merkmale des Fehlens von
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Kiemen und des Besitzes von Fingern.

Die geografische Verbreitung der Tetrapoden
im Oberdevon ist geographisch so weit gestreut,
dass eine mehrfach unabhingige Entstehung
von Tetrapodengruppen nicht ausgeschlossen
wird: ,,Das neue Material wirft die Moglichkeit
auf, dass sich verschiedene Tetrapodengrup-
pen parallel in verschiedenen Regionen des
Aquatorialgiirtels diversifiziert und anschlieBend
ihr geografisches Verbreitungsgebiet erweitert
haben® (MiLNER 1996,742).*" CoNwaY MORRIS
(2009, 1321t.) hat mehrere Beispiele von Kon-
vergenzen von tetrapodenartigen Merkmalen
zusammengestellt und schreibt dazu:,,Und diese
Prinzipien der wiederholten Parallelisierung und
unerwarteten Merkmalskombinationen treffen
auf jeder Ebene der Divergenz innerhalb der
Tetrapodomorphen zu. So sehen wir weitere
Konvergenzen zwischen den Tristichopteren (zu
denen das bekannte Eusthenopteron gehdrt) und
den Tetrapoden [...]; selbst in der am weitesten
kronenwirts stehenden Gruppe finden wir wei-
terhin unerwartete Kombinationen von Merk-
malen.“* UndVoroByEeva (2003, 456) stellt fest:
,,Viele Merkmale der Struktur der Tetrapoden
erschienen mosaikartig und parallel in verschie-
denen Gruppen paliozoischer Crossopterygier.*

Hongyu

ZHu et al. (2017) berichten vom Fossilfund
eines grofBen Fleischflossers aus dem oberen
Devon in China. Erhalten sind der hintere Teil
des Schidels, das Kiemenskelett, der Brustgiirtel
und die vordere Wirbelsiule. Die als Hongyu
chowi benannte Art kombiniert Merkmale von
Fischen der ausgestorbenen Rhizodontidae,
die im System weit entfernt von Tetrapoden
stehen, mit abgeleiteten elpistostegiden*- und
tetrapodenihnlichen Merkmalen. Dazu gehdren
der Schultergiirtel und die Stiitzregion fiir die
Kiemendeckel. Dieser unerwartete Merkmalsmix
erfordert entweder die Annahme detaillierter
Konvergenzen zwischen Rhizodonten auf der ei-
nen Seite und Elpistostegiden sowie Tetrapoden
auf der anderen Seite (wie aus der Bayes‘schen
Inferenzanalyse abgeleitet wurde). Oder es muss
eine bisher nicht erkannte enge Beziehung zwi-
schen diesen Gruppen angenommen werden
(wie durch eine Maximium-Parsimony-Analyse
nahegelegt wird). Dann aber missen ebenfalls
(andere) Konvergenzen angenommen werden.
,»In beiden Fillen zeigt das Gesamtergebnis
eine erhebliche Zunahme der Homoplasie in
der Stammgruppe der Tetrapoden® (ZHuU et al.
2017, 1470). Die Verteilung der Merkmale ist
also inkongruent und impliziert unabhingige
parallele Urspriinge der gleichen tetrapoden-
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oder rhizodontenihnlichen Merkmale (Konver-
genz). Dieses Beispiel zeigt wie viele andere, dass
unabhingiger (Homoplasie) oder gemeinsamer
Ursprung (Homologie) eines Merkmals ,,nicht
allein auf der Grundlage anatomischer (Un-)
Ahnlichkeiten entschieden wird, sondern vor
allem auf der Grundlage der (Nicht-)Kongruenz
mit anderen Daten. Dieselben Daten, die als Be-
weis flir Konvergenz gelten, konnen zu Indizien
fir eine gemeinsame Abstammung werden, wenn
man die Position im Stammbaum wechselt, und
andersherum‘ (BecHry 2017).

Qikigtania

STEWART et al. (2022) berichten iiber die Ent-
deckung eines neuen Elpistostegaliers aus dem
Oberdevon der kanadischen Arktis, der eine
,uberraschende Verschiedenartigkeit innerhalb
der Gruppe® zeigt. Der Fund besteht aus einem
Teil des Ober- und Unterkiefers, Rachenele-
menten, einer Brustflosse und aus Schuppen. Die
neue ca.75 cm lange Art, Qikigtania wakei (Abb.
52),steht phylogenetisch in der Nihe von Tiktaa-
lik und Elpistostege, weist aber ,,bemerkenswerte
Unterschiede zu beiden Taxa und auch zu ande-
ren beschriebenen Tetrapodomorphen® auf. Die
Brustflosse besitzt keine Fortsitze, Gelenkaus-
richtungen und Muskelansatzstellen, die auf die
Fihigkeit zur Abstiitzung auf dem Untergrund
hinweisen, sie zeigt stattdessen Spezialisierungen
fir das Schwimmen, die von anderen Fleisch-
flossern nicht bekannt sind. ,,Diese unerwartete
morphologische und funktionelle Vielfalt stellt
eine zuvor verborgene 6kologische Ausbreitung
dar, eine sekundire Riickkehr ins offene Wasser

. (STEWART et al. 2022, 563). ,, Q. wakei weist
eine Kombination von Merkmalen auf, die unter
den Stamm-Tetrapoden einzigartig ist* (STEWART
et al. 2022, 567).

Parmastega*

Ein neuerer Fund eines geologisch alten Vier-
beiners (Tetrapoden), der etwa 1 Meter lange
Parmastega aelidae aus dem Oberdevon (372
M) weist ein Merkmalsmosaik auf, das nicht
in bisherige phylogenetische Rekonstruktio-
nen passt (BEzNosov et al. 2019). Der Fund gilt
als das ilteste gut erhaltene Fossil eines frithen
Tetrapoden; es wurden allerdings deutlich 4ltere
Vierbeiner-FuBspuren (s.u.) und einige gering-
fiigig iltere kleinere Knochenfragmente mut-
malBlicherTetrapoden gefunden, die jedoch keine
Rekonstruktionen des Korperbaus erméglichen.

Von Parmastega wurden mehr als 100 gut
erhaltene Knochen vor allem des Schidels und
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des Schultergiirtels gefunden, die von vielen

Individuen stammen. Ein Merkmal des Scha-
dels fillt ziemlich aus dem Rahmen: Auf der
Oberseite des Kopfes salen groflere Augen in
einer Position, wie man sie bei Krokodilen kennt
(Abb. 53). Daher vermuten die Forscher, dass
Parmastega an der Wasseroberfliche schwamm,
ahnlich wie heute die Krokodile, und dort ver-
mutlich auf Beute lauerte. Fiir seine rauberische
Lebensweise spricht sein groBes Maul mit spitzen,
langen Zihnen.

Beine anstelle paariger Flossen wurden al-
lerdings nicht gefunden; ihre Existenz wurde
vielmehr aus dem Bau der erhaltenen Teile des
Schultergtirtels erschlossen (BeEznosov et al.
2019). Da die Schultern nur teilweise und Wirbel
gar nicht verkndchert waren, glauben die Wissen-
schaftler, dass Parmastega trotz Besitz von Beinen
nicht an Land gehen konnte. Auffillig sei auBler
der Abwesenheit von Beinknochen auch das
Fehlen von Rippen,Wirbeln oder Hiiftknochen
trotz augenscheinlich guter Erhaltungsbedingun-
gen. Die fossile Abwesenheit dieser Skelettteile
deute darauf hin, dass auch diese Skelettelemente
nicht verkndchert, sondern knorpelig waren. Fuir
ein Leben im Wasser spricht, dass im Bereich des
Schidels das Seitenlinienorgan gut ausgebildet
war; dieses Organ enthilt Sensoren, mit denen
Wasserstromungen wahrgenommen werden
konnen.

Insgesamt ist die Lebensweise von Parmas-
fega etwas ritselhaft: Die hochstehenden Augen
ergeben laut BezNosov et al. (2019, 530) nur
Sinn, wenn der Blick tiber die Wasseroberflache
ging und es eine Interaktion mit der Umgebung
auf dem Land gab. Die Ausstattung mit grof3en

Abb. 52 Kiinstlerische
Rekonstruktion von Qikigta-
nia wakei. (Alex Boersma, CC
BY-ND)

Abb. 53 Kinstlerische
Rekonstruktion von Parmas-
tega aelidae. (Entelognathus,
CC BY-SA 4.0)
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Abb. 54 Tetrapodophis
amplectus. (Ghedoghedo, CC
BY-SA 4.0)

ReiBzihnen spricht jedenfalls klar dafiir, dass
grofere Tiere erbeutet wurden; vielleicht auch
am Ufer liegende Kadaver.

In der von BezNnosov et al. (2019) durch-
geflihrten cladistischen Analyse wird Parmastega

zwar an der Basis aller anderen Tetrapoden plat-
ziert, allerdings ist diese Position nicht sonder-
lich stabil und die Auflésung des Cladogramms
schwach. Nimmt man einzelne Merkmale in
Augenschein, ergibt sich ein deutlich anderes
Bild: Einen teilweise krokodilartigen Kopf hitte
man bei einem frithen Tetrapoden evolutionsthe-
oretisch sicher nicht erwartet (vgl. FROBISCH &
WitzMANN 2019, 454*). Noch ritselhafter finden
Beznosov et al. (2019,530), dass ein groferer Teil
des Skeletts knorpelig ausgebildet ist, denn alle
niher verwandten Formen — mutmafBliche Vor-
und Nachfahren — haben ein gut verkndchertes
Skelett, so dass Parmastega in dieser Hinsicht
vollig aus dem phylogenetischen Rahmen fillt.

Der Hirnschidel von Parmastega ist morpho-
logisch zwischen dem von Ichthyostega, von Acan-
thostegaund Ventastega angesiedelt und konnte als
hypothetische Ausprigung einesVorfahren dieser
recht verschiedenen Gattungen interpretiert
werden, doch eine darauf aufgebaute Phylogenie
fithrt zu einer ,,nicht-trivialen Homoplasie®
entweder beim Hirnschidel oder bei anderen
Teilen des Skeletts (BEzNosov et al. 2019, 530),
d. h. zu Merkmalswiderspriichen. BEznosov et
al. (2019, 530) sprechen von ,,erheblichen mor-
phologischen Homoplasien unter devonischen
Tetrapoden®.

Damit erweist sich Parmastega als ausgeprigte
Mosaikform, die nicht eine bisher bestehende
Liicke im Stammbaum fiillt, sondern eher neue
Liicken aufreilt und evolutionstheoretisch als
Seitenlinie angesehen werden muss.
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Schlangen

Auch die stammesgeschichtliche Einordnung der
Schlangen widersetzt sich einer widerspruchs-
freien Rekonstruktion. Entsprechend wird der
Ursprung der Schlangen kontrovers diskutiert.
Einige Wissenschaftler leiten Schlangen und
Mosasauroiden von einem gemeinsamen Vor-
fahren mit GliedmaBen ab, der wahrscheinlich
wasserlebend war, andere wiederum sind der
Auftassung, dass der evolutionire Weg iiber
grabende Formen zu Schlangen verlaufen ist
(Zusammentfassung der Positionen und ihrer
Begriindungen bei BEcHLy 2023c¢). So oder so
hitte es Ubergangsformen geben miissen, die
zumindest einige typische Merkmale der basalen
Schlangenanatomie in Kombination mit vier voll
entwickeltenVorder- und HintergliedmalB3en auf-
weisen, um den Ubergang der gliedmaBenlosen
Schlangen von noch vierflifigen Vorfahren zu
dokumentieren.

Wihrend einige Forscher im Gefolge des
bertihmten Paldontologen Edward Drinker CorE
im 19. Jahrhundert Mosasaurier und Schlangen
als nahe Verwandte in das Taxon Pythonomorpha
einschlossen, wurde diese Klassifikation von den
meisten Experten des 20. Jahrhunderts abgelehnt,
die stattdessen als die engsten Verwandten der
Mosasaurier die Warane betrachteten. Doch die
Pythonomorpha wurden in den spiten 1990er-
Jahren wiederbelebt, was wiederum durch ana-
tomische Befunde und neuere phylogenetische
Studien in Frage gestellt wurde, die Mosasaurier
erneut mit Waranen und Schlangen mit Skinken
oder mit Anguiniden (Schleichen) und Legua-
nen in Verbindung brachten; andere wiederum
platzierten die Mosasaurier in einer basaleren
Position als Warane und Schlangen. Neuere Ana-
lysen identifizierten Schlangen und Mosasaurier
dann wieder als Schwestergruppen, die als Pytho-
nomorpha zusammengefasst werden. ,, Wiirden
wir einen kleinsten gemeinsamen Nenner aller
verdffentlichten Biaume der letzten Jahrzehnte
bilden, wire das Ergebnis eine nicht aufgelSste
Polytomie®, kommentiert BEcHry (2023¢).

Die Entdeckung einer vermeintlichen
vierbeinigen Schlange, Tetrapodophis, in der
Crato-Formation aus der Unterkreide in Bra-
silien schien ein bislang fehlendes Glied der
Schlangenevolution zu liefern (Abb. 54): ein
sehr lingliches schlangenartiges Tier mit klei-
nen Vorder- und HintergliedmaBen, mit je fiinf
gut entwickelten Zehen. Eine phylogenetische
Analyse platzierte Tetrapodophis an der Basis der
Schlangen-Linie und es wurden Indizien fiir
grabende Anpassungen entdeckt. Die Anpassung
von Tetrapodophis an eine grabende Lebensweise
wurde jedoch zugunsten einer Anpassung an das
Leben im Wasser stark in Frage gestellt, ebenso
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die Nihe von Tetrapodophis zu Schlangen. Die
Wendungen im Hin und Her der Positionierung
und des Ursprungs der Schlangen waren damit
nicht beendet. Eine neuere Studie von ZAHER et
al. (2023) bestitigte nun doch wieder den Status
von Tetrapodophis als basalste Schlange.

Den Grund fur diese Ungewissheiten sieht
Bechry (2023c¢) in der Tatsache, dass das Muster
der Ahnlichkeiten zwischen den verschiedenen
Tiergruppen nicht in eine geordnete Reihe von
verschachtelten Hierarchien fallt, sondern darin,
dass inkongruente Muster verbreitet sind.

Neuordnung der Dinosaurier?

Die Dinosaurier werden traditionell in zwei
Hauptgruppen unterteilt: die Saurischia (,,Ech-
senbeckensaurier) und Ornithischia (,,Vogelbe-
ckensaurier®). Zu den Ornithischia gehoren be-
kannte Gattungen wie Triceratops oder Stegosaurus.
Bekannte Vertreter der Saurischia sind langhalsige
Sauropoden wie Brontosaurus und riuberische
Theropoden wie der berithmte Tjrannosaurus,
aber auch viele kleinere Formen, aus denen die
Vogel hervorgegangen sein sollen. Wie aus den
beiden Bezeichnungen hervorgeht, wird dem
Bau des Beckens eine besondere Bedeutung
beigemessen. Die Ornithischier besal3en ein vier-
strahliges Becken und waren damit dem Becken
vonVogeln oberflichlich dhnlich, die Saurischier
besallen ein dreistrahliges Becken (Abb. 55).

Eine umfangreiche anatomische Analyse
von 74 Dinosaurierarten, bei der 457 Merkmale
verglichen wurden, stellt diese Zweiteilung der
Dinosaurier in Frage (BARON et al. 2017; PADIAN
2017). Die Forscher untersuchten vornehmlich
geologisch iltere Dinosaurier-Gattungen aus
der Trias und dem Unterjura und fanden dabei
21 anatomische Merkmale, die die Theropoden
nicht mit den Saurischia, sondern mit den Or-
nithischia verbinden, es handelt sich z. B. um
Merkmale am Kiefer, an der Wirbelsaule, an den
Beinen und an den FuBknochen (BArON et al.
2017, 502f.). Daher schlagen sie nun vor, die
Theropoden mit den Ornithischia zur Gruppe
der Ornithoscelida zusammenzufassen. Damit
sind die Theropoden nicht mehr die Schwes-
tergruppe der Sauropoden, sondern werden
aus den Saurischia herausgenommen und als
Schwestergruppe der Ornithischia angesehen
(Abb. 41A). Das bedeutet einen erheblichen
Umbau des Dinosaurier-Stammbaums. Auch
hier stellen sich die Ahnlichkeitsbeziehungen
zunehmend als Netzwerk dar, wihrend bei einer
Baumdarstellung mit vielen Merkmalswider-
spriichen gerechnet werden muss.

Die tiefgreifende Umgruppierung der
Theropoden zeigt einmal mehr: Merkmale und
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Merkmalsverteilungen sind keine objektiven
Anzeiger von Verwandtschaftsverhiltnissen. Als
Homologien und somit als abstammungsbedingt
gedeutete Ahnlichkeiten kénnen sich bei verin-
derter Datenlage als Konvergenzen entpuppen,
also als unabhingig entstandene Ahnlichkeiten
ohne gemeinsame Vorfahren — und umgekehrt.
Die Deutungen koénnen auch hin und wieder
zurtick springen, je nach aktueller Datenlage.
Jedenfalls sind die Gemeinsamkeiten zwischen
Theropoden und Sauropoden, aufgrund derer
diese beiden Gruppen bisher zu den Saurischiern
gestellt worden waren, nicht verschwunden, son-
dern missen nun als Konvergenzen interpretiert
werden. Die neue Umgruppierung hat auberdem
zur Folge, dass sogenannte hypercarnivore Merk-
male, die auf vornehmliche Spezialisierung auf
Fleischnahrung hinweisen, bei den Herrerasauri-
ern und den Theropoden konvergent entstanden
sein mussen. Die Herrerasaurier sind im neuen
System Schwestergruppe der Sauropodomorpha
(BaroN et al. 2017, 504).

Theropoden und Vogel

Auf der Basis der Merkmalskonstellationen bei
Vogeln des Oberjura und der Unterkreide und
den ihnen nahestehenden Dinosauriern und
ithrer stratigraphischen Positionen zeigt sich
ebenfalls ein Bild aus unterschiedlichen Mosa-
iken und folglich eines Netzwerkes von Ahn-
lichkeitsbeziehungen (Abb. 56). Eine Reihe von
netzartigen und (in Bezug auf Baumdarstellun-
gen) widerspriichlichen Merkmalsbeziehungen

findet sich bei JUNKER (2019a, 51+53f).

Chilesaurus

Eine ausgeprigte nirgendwo passende Mosaik-
form ist der Theropode Chilesaurus diegosuare-
zi (Abb. 57). Diese Gattung wurde in Chile in
Schichten des oberen Jura entdeckt (Novas et
al. 2015). Ungewdhnlich fiir einen Theropoden
(,,RaubftiBler®) ist allerdings sein Pflanzenfresser-

Abb. 55 Vereinfachte Model-
le der Beckenanatomie der
Saurischia (Echsenbecken-
saurier) bzw. Sauropodomor-
pha und Ornithischia (Vogel-
beckensaurier) und mogliche
Neugruppierung der Thero-
poden. (Beckenmodelle: Fred
the Oyster, CC-BY-SA 4.0)
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Abb. 56 Zeitskaliertes Cla-
dogramm von Theropoden-
Dinosaurier-Gruppen und ju-
rassischen und kretazischen
Vogeln und Zusammenschau
der konvergenten Verteilung
einiger vogeltypischer Merk-
male (Details dazu bei Junker
2019a). Die stammesge-
schichtlichen Rekonstruktio-
nen verschiedener Bearbeiter
ergeben haufig unterschied-
liche Anordnungen einzelner
Gruppen. An der vielfachen
Konvergenz andern die
verschiedenen Cladogramm-
Varianten jedoch nichts
Wesentliches. Die Merkmals-
verteilungen sind vielfach

so unsystematisch, dass die
Annahme zahlreicher Kon-
vergenzen unvermeidbar ist.
MrJ: Millionen radiometri-
sche Jahre. (Aus Junker 2019a,
nach zahlreichen Quellen
zusammengestellt)

Abb. 57 Chilesaurus als
rekonstruiertes Skelett. (4
5 kFR, CCBY-SA4.0)

gebiss; die Zihne waren klein und spatelformig.
Eine erste phylogenetische Analyse (basierend
auf Merkmalsvergleichen) ergab, dass Chilesau-
rus an die Basis der Gruppe der Tetanurae® zu
stellen 1st; die einzelnen Merkmale erscheinen
gleichsam aus ganz verschiedenen Gruppen
zusammengesetzt. Die kriftigen Beine samt
FufB und FuBgelenk waren wie bei Sauropoden
ausgebildet (Sauropoden sind groBe vierbeini-
ge Dinosaurier mit langem Hals und langem
Schwanz, z. B. Brontosaurus), dazu passt auch der
relativ kleine Kopf. Das Achsenskelett gleicht
dem von Ceratosauriern (zweibeinig laufen-
de Fleischfresser, die hiufig Kopfornamente
besallen); die Vorderbeine, der Schultergiirtel
und Hinterbeine passen zu den Tetanuren; das
Becken wiederum ist typisch fiir Coelurosaurier
(,,Hochschwanzechsen®); der Bau der Wirbel ist

theropodenartig. Die Vorderextremititen wurden
als Arme benutzt; allerdings hatte Chilesaurus statt
der fiir Theropoden tblichen Klauen nur zwei
stumpfe Finger.

ImVerlaufe der weiteren Diskussion um diese
Gattung (nachgezeichnet von ScHOLL & JUNKER
2024) wurde Chilesaurus mehrfach umgruppiert;
doch es bleiben in jedem Fall widerspriichliche
Merkmale. BARON (2024) hat sich die verschiede-
nen morphologischen Datensitze der Dinosau-
rier inklusive Chilesaurus erneut vorgenommen
und daraus weitere phylogenetische Analysen
erstellt. Dabei stellte sich heraus, dass immer
noch ungeklirt ist, ob Chilesaurus ein Theropode,
ein basaler oder ein abgeleiteter Ornithischier
ist. AuBerdem sei nicht nur die phylogenetische

Position von Chilesaurus ,,hochst instabil®, son-
dern auch die komplette Stammesgeschichte
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der Dinosaurier-GroBgruppen. Insgesamt wi-
derstreben die Merkmalsmosaike verschiedener
,,Puzzle-Dinosaurier wie Chilesaurus der Ein-
passung in einen widerspruchsfreien evolutio-
naren Stammbaum.

Angesichts der vollig unerwarteten Merk-
malskombination wundert es nicht, dass NovAs
et al. (2015) Chilesaurus als ,,bizarr bezeich-
nen; er reprisentiere einen extremen Fall einer
,,Mosaik-Evolution* unter den Dinosauriern.
Koautor Martin EzcUrrA von der Universitit
Birmingham hilt ithn fiir einen ,,der interessan-
testen Fille von konvergenter Evolution in der
gesamten Geschichte des Lebens®.* Ein weiterer
Mitautor, Alexander VARGAS, lasst verlauten:,,Ich
denke, er hat es verdient, als das ,,Schnabeltier
der Dinosaurier* bezeichnet zu werden.? (Zum
Schnabeltier sieche Abschnitt ,,Zu wenige oder
zu viele Zwischenformen?*) Baron (2024, 1)
nennt ihn gar einen ,,Frankenstein-Dinosaurier®.

Asfaltovenator vialidadi*®

Einen unerwarteten Merkmalsmix weist auch
der Theropode Asfaltovenator vialidadi aus dem
Mitteljura auf (Abb. 58). Diese Gattung wird an
die Basis der Dinosaurier-Gruppe der Tetanurae
gestellt, sie besitzt aber auch eine Reihe bunt ge-
mischter abgeleiteter Merkmale, die sonst typisch
fiir verschiedene Gruppen sind. Asfalfovenator
war etwa 8 m lang; erhalten sind aufler dem
80 cm langen Schidel die gesamte Wirbelsiule,
vollstindige Arme und Teile der Beine.

Ungewo6hnlich und fuir die Wissenschaftler
tiberraschend ist die Kombination von Merk-
malen, die bisher als apomorph (evolutionir
abgeleitet, spezialisiert) flir verschiedene Grup-
pen gehalten wurden. So vereinigt Asfaltovenator
Merkmale der Megalosauroidea, der Allosau-
roidea und verschiedener einzelner Gattungen
(Raunut & Por 2019, 6). Eine Gattung, die an
die Basis einer Gruppe gestellt wird, sollte aus
evolutionstheoretischer Sicht jedoch idealerweise
nur primitive (urspriingliche) Merkmale besitzen.
Und von diesen beginnend sollten sich in ver-
schiedenen Linien allmihlich unterschiedliche
abgeleitete Merkmale entwickeln, aus denen die
Abstammungsverhiltnisse erschlossen werden.
Stattdessen findet sich bei Asfaltovenator eine
zusammengewlirfelte Mischung von abgelei-
teten Merkmalen. Entsprechend erfordert der
Merkmalsmix die Annahme extrem hiufiger
Konvergenzen und Parallelentwicklungen bei
den verschiedenen Dinosauriergruppen (RAu-
HuT & Por 2019,7).%

Die Autoren stellen fest, dass diese Situation es
schwierig mache, Abstammungszusammenhinge
an der Basis groBerer Linien zu ermitteln.Verlass-
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liche Riickschliisse auf die stammesgeschichtli-  Abb. 58 Kiinstlerische
chen Beziehungen der Hauptgruppen und ihrer ~ Rekonstruktion des Kopfes

. L w1 von Asfaltovenator vialidadi.
Untergruppen seien derzeit nicht méglich. Und  (antonio R Mihaila, cC Bv-5A
dies sei auch bei anderen Hauptgruppen der  4.0)

Wirbeltiere verbreitet der Fall.

Bagaraatan

Der etwa 3 m lange Coelurosaurier Bagaraatan
ostromi (Caenagnathidae, Oviraptorosauria) aus
der Mongolei (Nemegt-Formation, 75 Mr], Abb.
59) ist ein weiteres ausgepragtes Mosaik (SLowIAk
etal.2024). Der unvollstindige Fund besteht unter
anderem aus Unterschenkelknochen, Schwanz-
wirbeln, einem fragmentarischen Unterkiefer,
Teilen des Beckens und Oberschenkelknochen.
Der Oberschenkelknochen, der Tibiotarsus®, ein
FuBiglied und viele weitere Knochen werden als
Caenagnathidae indet. identifiziert. Der Unter-
kiefer, die Halswirbel, das Becken, der Schwanz
und ein Fulglied, das als Holotyp von B. ostromi
angesehen wird, zeigen dagegen tyrannosauri-
de Affinititen. SLowiak et al. (2024) sehen im
Holotypus von B. ostromi einen unbestimmten
Tyrannosauride. Die geringe GroBe des Holotyps
und dasVorhandensein vieler Merkmale, die fiir i
. . . Abb. 59 Fossile Reste und
juvenile Tyrannosaurus rex bekannt sind, deuten  exonstruierter Umriss von
darauf hin, dass das Skelett zu einem juvenilen  Bagaraatan ostromi. (https://
Tier gehort, das einer der kleinsten derzeit be- ﬁfﬁé@?gggf{;;;;/f_%%—l
kannten juvenilen Tyrannosauriden ist. pdf, CC BY 2.0)
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Abb. 60 Skelett und
Rekonstruktion von Halsz-
karaptor. (Cau et al. 2021,
CC BY 4.0; Tomopteryx, CC
BY-SA 4.0)

Abb. 61 Rekonstruktion

von Yuanyanglong bainian.
(UnexpectedDinoLesson, CC
BY-SA 4.0)

Halszkaraptor

Als , ritselhaft und bizarr, mit einem vollig un-
erwarteten Mix aus aullergewohnlichen Merk-
malen; die aufregendste Herausforderung fur
einen Paliontologen® bezeichnet Andrea Cau
die zur Dinosaurier-Familie Dromaeosauridae
gestellte Art Halszkaraptor escuillie (Cau et al.
2017; Abb. 60),°' Wegen der ungewohnlichen
Merkmalskombination wurde diese Gattung
auch als ,,dino-duck® bezeichnet. Das etwa
entengrofle Tier aus der oberen Oberkreide
besal} einen langen Hals (50% der Linge von
Schnauze bis Kreuzbein) und ans Schwimmen
angepasste kurze Vorderextremititen mit flachen,
dinnwandigen Knochen und verlingerten Fin-
gern. Andererseits hatte es lange Beine und war
zweibeinig als Laufer unterwegs. Der Kopf war
entenartig, aber der Kiefer war mit fiir einen
Dinosaurier ungewohnlich vielen spitzen Zih-
nen besetzt, die zum Greifen von Beute geeignet
waren. Die Forscher beschreiben die zweibeinige
Korperhaltung als analog der Situation heutiger
Végel und schlieBen auf eine amphibische Le-
bensweise, wobei der lange Hals zum Griindeln
verwendet worden sein dirfte. Daftir spricht
auch dasVorhandensein eines gut ausgebildeten
Netzwerks von Kanilen (vermutlich mit Nerven
und BlutgefiBlen) im Zwischenkieferknochen,
das dem Tier ein gutes Tastvermdgen verliehen
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haben diirfte. Der Bau der Wirbelkorper lasst
auf eine biegsame Wirbelsiule schliefen und
ist typisch flir undulierende (wellenférmig sich
fortbewegende) Schwimmer (Cau et al. 2017).
Cau et al. schreiben, dass die meisten Merkmale
von Halszkaraptor bei den Maniraptoren nicht
vorkommen, obwohl diese gemil} der Evoluti-
onstheorie denVogeln nahestehen. Sie teilen je-
doch einige Merkmale mit Reptilien undVogeln
mit aquatischer oder semiaquatischer Okologie,
sind also typisch fiir am oder im Wasser lebende
Tiere. Ein solches Merkmalsmosaik steht quer
zu etablierten evolutioniren Abstammungszu-
sammenhingen.

BrowNsTEIN (2019) argumentierte dagegen,
es konnte sich bei Halszkaraptor um einen basa-
len Dromaeosaurier mit Ubergangsmerkmalen
handeln kénnte, doch wies Cau (2020) dies nach
einer Priifung der Argumente von BROWNSTEIN
zuriick und stellte fest, dass mindestens sieben
Neuerungen der Halszkaraptor-Linie konver-
gent mit den Spinosauriden erworben und in
semiaquatische Anpassungen integriert seien.
Der Bauplan von Halszkaraptor wurde von Cau
(2020) als eine abgeleitete amphibische Speziali-
sierung bestitigt; sie stelle kein ,,Ubergangsstadi—
um" in der Evolution der Dromaeosauriden dar.

Yuanyanglong

Der Theropode Yuanyanglong bainian ist ein
Opviraptorosaurier aus der Unterkreide Chinas.
Teile des Schidelskeletts und einige weitere
Skelettelemente sind erhalten (Hao et al. 2024,
Abb. 61).Typisch fiir die Oviraptorosauria sind
ein kurzer und hoher, pagageienartiger Schidel
sowie ein vogelihnliches Erscheinungsbild. Es
handelt sich um eine formenreiche Gruppe, in
der es von huhngroBen bis acht Meter groBen
Arten eine erhebliche Bandbreite von For-
men gab. Die Zuordnung von Yuanyanglong zu
den Oviraptorosauriern erfolgte aufgrund der
Schidelform sowie mehrerer Beckenmerkmale.
Nach Hao et al. (2024) liegt die neue Art im
Korperbau zwar zwischen den frihesten und
den spitesten Oviraptorosauriern, aber sie weist
eine ,,mosaikartige” Merkmalskombination mit
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einer ,,ratselhaften Kombination von Merkmalen
des Beckens und der HintergliedmaBen auf, die
den heutigen [mit ihnen nicht naher verwandten)]
Watvogeln dhneln®. Das Darmbein besitzt einen
extrem kurzen Fortsatz an der Knochenpfanne
im seitlichen Beckenbereich. Die Hinterglied-
malen haben proportional verlingerte und
verschmolzene untere Segmente. Das sind Merk-
male, die bei Oviraptorosauriern sonst unbekannt
sind und die nach Hao et al (2024) auf eine mog-
liche Okologie des Watens im Wasser hindeuten.
Zudem wurden Gastrolithen (Magensteine zum
Verkleinern der Nahrung) nachgewiesen, die ftir
Oviraptorosaurier sonst untypisch sind und auf
verschiedene Ernihrungsweisen frither Formen
im Vergleich zu spiteren Formen hinweisen.
Solche speziellen Merkmale wiirde man aus
evolutionstheoretischer Perspektive bei frithen
Formen in der Unterkreide nicht erwarten.
Auch im Falle von Yuanyanglong legen solche
ungewohnlichen Merkmalskombinationen netz-
formige Ahnlichkeitsbeziehungen nahe.

Cratonavis: Mosaik aus T. rex und Vogel?>?

Eine ungewdhnliche Merkmalskombination
zeigt auch die im Jahr 2023 beschriebene Vogel-
gattung Cratonavis aus den Jiufotang-Schichten
Nordchinas, die auf 120 Millionen Jahre radio-
metrisch datiert werden (L1 et al. 2023; Abb.
62). Der Kopf dieses Fossils ahnelt hinsichtlich
seiner reptilientypischen beiden Schlifenfenster
(diapside Ausprigung), der Gaumenregion sowie
des unbeweglichen Oberkiefers Tyrannosaurus rex,
wihrend der Rumpf vogelartig ist. Dazu kommt,
dass Cratonavis einzigartige Merkmale (sog. Au-
tapomorphien) besal, die nicht in eine Evoluti-
onsreihe hin zu den heutigenVogeln passen: Die
Schulterblitter und die MittelfuBknochen waren
ungewohnlich stark verlingert, so dass auch der
vogeltypisch abstehende Hallux (groBe Zehe)
ziemlich lang war. Diese Ausprigungen werden
von den Forschern als konvergente Bildungen
angesehen.

—e— ArChaeopteryx

Der Fund wird zwar als weiteres Puzzlestiick

der Vogel-Evolution bezeichnet, steht wegen
ausgepragter Konvergenzen tatsachlich aber quer
zu etablierten stammesgeschichtlichen Hypothe-
sen. Es handelt sich also bei Cratonavis zwar um
eine ausgeprigte Mosaikform, aber sie passt nicht
in eine lineare Reihe, die von Dinosauriern zu
Vogeln fuihrt. Denn der ,,Dino-Kopf™ passt nicht
dazu, weil der etwa 30 MiJ iltere ,,Urvogel*
Archaeopteryx einen deutlich vogeltypischeren
Schidel hatte (MARTIN 1985; ELzaANOWSKI &
WELLNHOFER 1995; 1996; WELLNHOFER 2009),
wihrend sein Rumpf umgekehrt weniger vo-
geltypisch war als der von Cratonavis. Letzterer
besal3 ein Pygostyl, das Archaeopteryx fehlte, der
stattdessen eine lange Schwanzwirbelsiule hatte
(Abb. 4). Das komplette Merkmalsmosaik ver-
kleinert insgesamt nicht eine vorhandene Liicke,
sondern erfordert evolutionstheoretisch einen
zusitzlichen Ast im hypothetischen Stammbaum
(Familie Jinguofortisidae; vgl. Abb. 63).

Jeholornis
i Jinguofortisidae isceais
. === /inguofortis
Avialae 1 g ‘.f Cratonavis
Confuciusornithidae Eoconfuciusornis Chongmingia
I Confuciusornis
Pygostylia >
Ornithuromorpha
h'Y
Enantiornithes 7
Oberjura Unterkreide Oberkreide
Berrisium Valanginium ::I':I‘; ;"[L':‘ Aptium Albium
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Abb. 62 Kunstlerische
Darstellung von Cratonavis
zhui. (Bild: Chuang Zhao, CC
BY-SA 3.0)

Abb. 63 Einfaches Clado-
gramm der Vogel mit der
erst vor kurzem aufgestell-
ten Familie Jinguofortisidae,
zu der Cratonavis gestellt
wird. (Ausschnitt eines um-
fangreichen Cladogramms
nach Liet al. 2023)
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Abb. 64 Rekonstruktion von
Fujianvenator prodigiosus.
(UnexpectedDinoLesson, CC
BY-SA 4.0)

Jinguofortis

Auch die ebentalls zur Familie Jinguofortisi-
dae gestellte Vogelgattung Jinguofortis aus der
Unterkreide tiberraschte die Forscher mit einer
ungewohnlichen Merkmalskonstellation von
theropoden- und vogeltypischen Merkmalen
(WAaNG et al.2016;2018). Einerseits besal3 diese
Gattung ein Pygostyl und stark reduzierte Fin-
ger (beides vogeltypisch), andererseits (typisch
fir Theropoden) Krallen an den Fingern der
Fliigel, einen Kiefer mit winzigen Zihnen statt
eines Schnabels und ein bumerangformiges,
vermutlich starres Gabelbein sowie einen ver-
schmolzenen Schultergiirtel (Schulterblatt und
Rabenbein). Letzteres Merkmal erscheint zwar
unglinstig fur das Fliegen, weil es die Flexibi-
litat fur den Schlagflug einschrinkt, dennoch
waren die breiten, kurzen Fliigel von Jinguofor-
tis typisch flirVogel, die gut zwischen Biumen
mandvrieren konnen.Vielleicht war eine bis-
her unbekannte Art des Fliegens verwirklicht.
Bei heutigen Vogeln ist eine vergleichbare
Fusion der beiden Schultergelenksknochen
nur bei flugunfihigen Formen bekannt. Dass
auch Jinguofortis sekundir flugunfihig war,
scheint jedoch eher unwahrscheinlich, zumal
die Schwungfedern ausgeprigt asymmetrisch
waren (WANG et al. 2018, 10710).

Der verschmolzene Schultergiirtel ihnelt
zwar der Situation bei einigen Theropoden-Di-
nosauriern, trotzdem eignet sich dieses Merkmal
nicht als Beleg fur eine stammesgeschichtliche
Verbindung von Dinosauriern und Végeln, weil
beim tber 20 Mr] ilteren Archaeopteryx diese
beiden Knochen nicht verschmolzen waren.
Daher wird eine unabhingige (konvergente)
Entstehung angenommen, und zudem ebenfalls
konvergent bei Confuciusornis (WANG et al.2016;
2018).

Der Besitz von Zihnen ist bei mesozoischen
Vogeln verbreitet und auch beziiglich dieses
Merkmals ist die Ausprigung bei Jinguofortis
evolutionstheoretisch nicht gut passend. Denn
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bei Jinguofortis waren Primaxilla und Maxilla
bezahnt, wihrend bei Archaeopteryx und den
Ornithothoraces (Enantiornithes [Gegenvogel]
und Ornithurae [,,Vogelschwinze]) die Spitze
der Pramaxilla und bei Jeholornis die ganze Pri-
maxilla zahnlos ist. Daher misste beztiglich dieses
Merkmals evolutionstheoretisch eine Riickent-
wicklung bzw. wie beim Schultergiirtel eine
Art evolutionirer Zickzackkurs angenommen
werden, was allgemein als unplausibel gilt.

Eine ganze R eihe weiterer dhnlicher Beispie-
le mosaikartiger, widerspriichlicher Merkmals-
kombinationen bei Theropoden-Gattungen und
jurassischen und kretazischen Vogelgattungen
beschreibt und diskutiert JUNKER (20192, 55—63):
Rahonavis, Mononykus, Avimimus, Incisivosaurus,
Unenlagia, Eoalulavis, Ambiortus, Protopteryx, Ar-
chaeorhnychus und Orienantius.

Fujianvenator®

Ein weiteres Fossil mit Merkmalskombination
zwischen Dinosauriern und Végeln ist Fujian-
venator prodigiosus (XU et al. 2023, Abb. 64). Diese
Art hat relativ vogelihnliche Vorderextremititen,
jedoch ungewohnlich lange Beine. Dieses auffil-
lige Merkmal war bei ,,Urvgeln® bisher weder
bekannt noch erwartet worden; und es passt auch
nicht in bisherige evolutionire Vorstellungen.
Als vogelartig wird das Fossil eingestuft, da sein
Korperbau eine Mischung aus Merkmalen der
Avialae (Vogel und nichste Verwandte) sowie zu
den Dinosaurierfamilien der Troodontidae und
Dromaeosauridae aufweist (XU et al. 2023). In
evolutionirer Interpretation befindet sich Fujian-
venator auf einem Seitenast (Abb. 65). Fujianvena-
tor erweitert somit unsere Formenkenntnis tiber
Dinosaurier undVogel, doch er fiillt keine bisher
vorhandene evolutionire Liicke — im Gegenteil:
seine Entdeckung reif3t eine weitere, gro3e Liicke
in den rekonstruierten Stammbaum des Lebens.

Janavis

Ein weiteres drastisches Beispiel eines Merk-
malswiderspruchs weist der aus der Oberkreide
bekannte Zahnvogel Janavis auf (BEniTO et al.
2022). Bei einer Neuuntersuchung durch den
Einsatz von Computertomographie stellte sich
heraus, dass das Pterygoid (Fligelbein) von Ja-
navis nicht mit dem Palatinum (Gaumenbein)
verschmolzen war und somit einen beweglichen
Schnabel ermdglichte, wie er typischerweise bei
fast allen heutigen Vogeln ausgebildet ist. Diese
werden als Neognathae (,,Neukiefer®) klassifi-
ziert. Thnen gegeniiber stehen die Palacognathae
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Abb. 65 Stellung von Fuji-
anvenator im Cladogramm
nach Xu et al. (2023). Man

Dromaeosauridae _ beachte die unaufgeldste
TDeinDnychosauriar g Polytomie bei den Anchior-
nithidae — ein sicheres Indiz
I-Troodontidae /'W fiir zahlreiche Merkmalswi-

derspriiche —und dass die

Anchiornithidae sich auf

—TArchaeapteryx ’i einem Seitenast gegeniiber
den Pygostylia befinden, aus

) denen nach evolutionstheo-
—— tJeholornis retischer Deutung die kreta-
zischen und modernen Vo-

tConfuciusornithidae gelgruppen hervorgegangen
% sein sollen. (Wikimedia: CC

BY-SA 4.0: Audrey.m.horn;
Fred Wierum; Unexpect-

. edDinolesson; Luxquine;
H Ornithuromorpha CC BY 4.0: PaleoNeolitic;

Pygostylia : CC BY-SA 3.0: Matt Mar-
. tyniuk; El fosilmaniaco;
Paraves Ornithothoraces L Cladogramm nach: https://
TEnam’Om’thes en.wikipedia.org/w/index.

Avialae p php?title=Fujianvenator
&o0ldid=1176509176, CC
BY-SA 4.0)

—Eosinopteryx ‘-@ﬁl

FAurornis a%\

tAnchiomithidae| xiaotingia "'f}‘
—Anchiornis /,?'
LFujianvenator ‘(

(,,Altkiefer*; z. B. StrauBle), bei denen Fliigelbein  nicht urspriinglich sind, sondern erst nachtriglich
und Gaumenbein verschmolzen sind, was zu ei-  verschmolzen, als die ,,modernen*Vogel schon

nem starren Kiefer fihrt. Da Janavis alsVogel mit  etabliert waren. Das ist jedoch recht unver-
einem bezahnten Kiefer und mit grofen Ahn-  stindlich, da die Beweglichkeit des Kiefers als
lichkeiten zu Ichthyornis (ebenfalls ein Zahnvogel)  bedeutender evolutionirer Fortschritt gewertet
zu denVorfahren der Palacognathae gestellt wird, ~ wird. Die mit den V&geln nichstverwandten
hitte man einen unbeweglichen Kiefer wie bei  Dinosaurier besalen wie erwihnt ebenfalls einen
den Palacognathae erwartet. verschmolzenen Gaumen. Alternativ wire auch
Die Unterteilung derVogel auf der Grundla-  denkbar, dass sich der bewegliche Kiefer zweimal
ge der Gaumenstruktur gehort ,,zu den frithes-  unabhingig entwickelt hat — womit ein Schliis-
ten und nachhaltigsten Erkenntnissen iiber die  selmerkmal der heutigen Vogel seinen Status
stammesgeschichtlichen Beziehungen®, stellen  verlieren wiirde. So oder so: Ein gravierender
BeniTO etal. (2022, 100) fest. Bislang lag die An-  Merkmalswiderspruch ist unvermeidlich.
nahme nahe, dass der starre Kiefer urspriinglich
war — ein Erbe der Dinosaurier — und dass sich
ein beweglicher Kiefer erst innerhalb der Neo- ~ Baminornis
gnathae entwickelt hat. Mit dem Nachweis eines
beweglichen Kiefers bei einem kreidezeitlichen  Im Jahr 2025 wurde tiber einen aufsehenerregen-
Vogel wurde eine der iltesten Hypothesen zum  den Vogelfund berichtet: Baminornis zhenghensis
Ursprung moderner Vogel widerlegt. Janavis ist  aus dem Oberjura Chinas weist tiberraschend
evolutionstheoretisch ein ,,Querschliger*. modern anmutende Vogelmerkmale auf: Ein
Die fur die Neognathae typischen ,,mo-  pygostylartiges kurzes Ende der Wirbelsiule —
dernen® Kiefer sind damit deutlich ilter als die  geeignet als Ansatzstelle fiir einen Ficherschwanz
Gruppe der Palacognathae, deren potenziell —, einen den heutigen Vogeln vergleichbaren
dltester fossiler Vertreter (Galligeranoides borien-  Schultergiirtel und ein vogelartiges Gabelbein
sis) nach Wipric & FiELD (2022) ein Alter von  (Furkula) (CHEN et al. 2025, Abb. 66). Baminornis
56-51 Mi] aufweist. Der aktuelle Fossilbefund — unterscheidet sich in diesen Merkmalen deutlich
bedeutet evolutionstheoretisch, dass verschmol- ~ vom etwa gleichalten ,,Urvogel Archaeopteryx,
zene Gaumenknochen bei den Palacognathae  der durch diesen neuen Fund seine Position
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Abb. 66 Rekonstruktion von
Baminornis. (UnexpectedDi-
nolesson, CC BY 4.0, https://
creativecommons.org/licen-
ses/by/4.0/) links und der
fossile Befund rechts (Skiz-
ziert nach Cren et al. 2025).

Abb. 67 Zwei Cladogramme
der Paraves und Avialae mit
unterschiedlichen Positio-
nen mehrere Gruppen, z. T.
farblich hervorgehoben. Man
beachte die unterschiedli-
chen Positionen der Avialae
und deren unterschiedliche
Mitglieder. A nach Hu et al.
(2018); B nach Chen et al.
(2025), mit zwei Varianten
flr die Position der Pygos-
tylia. Dabei entspricht in B
,Pygostylia (2) der traditio-
nellen Definition, und ,Pygo-
stylia (1)“ einer alternativen
Definition. Nach (2) ist das
Pygostyl bei Baminornis
konvergent entstanden;
gemal (1) muss eine Riick-
entwicklung zu einer langen
Schwanzwirbelsdule bei
Jeholornis angenommen
werden.

Oviraptorosauria

Scansoriopterygidae

Scansoriopterygidae
Qviraptorosauria

_[Troodontidae
Dromaeosauridae

Avialae

Eosinopteryx
Aurornis

Troodontidae
Dromaeosauridae

— Eosinopteryx
—Aurornis
Anchiornithidae o g
Xiaotingia
—Anchiornis
— Fujianvenator
Archaeopteryx
: —Baminornis
Pygostylia (1) ;
Jeholornis

Jinguoforiisidae
Confuciusarnithidae

Pygostylia (2)

Enantiornithes
Ornithuroamorpha

als evolutionires Bindeglied wohl endgiiltig
verliert. Die Forscher sehen die Notwendigkeit,
Vogelvorfahren in tieferen Schichten als bisher
zu suchen.

Die Hand von Baminornis ist andererseits der
Hand von Maniraptoren (,,Handriuber*, Gruppe
von Theropoden-Dinosauriern) vergleichbar —
insgesamt bilden die Merkmale also ein absolut
merkwiirdiges Mosaik. Daraus resultiert ein
markanter Merkmalswiderspruch: Nach den
Schultermerkmalen ist Baminornis , fortschritt-
licheren*“V6geln zuzuordnen, wihrend dieselbe
Skelettpartie beim gleichalten Archaeopteryx
und den jingeren (!) Confuciusornithiden
(Unterkreide) ,,urspriinglicher” ausgeprigt ist.
Dagegen sind aufgrund der Handmerkmale alle
jurassischen vogelartigen Gattungen einschlie3-
lich Baminornis mit den Theropoden gruppiert,
die weit entfernt von den vogelartigen Formen
eingeordnet werden (CHEN et al. 2025, 447).

Auch das Vorhandensein eines Pygostyls
fiihrt zu weiteren Merkmalswiderspriichen. Das
Pygostyl von Baminornis ist nach CHEN et al.
(2025) ,,abgeleiteter” (und damit vogelihnli-
cher) als das Pygostyl mancher Pygostylier aus
der jiingeren Unterkreide (vgl. Abb. 67), da bei
ersterem weniger Wirbel einbezogen sind. Aus
evolutionstheoretischer Sicht wire eine unab-
hingige (konvergente) Entstehung des Pygostyls
bei Baminornis theoretisch denkbar — dabei muss
dann eine konvergente Entstehung auch bei
einigen Oviraptorosauriern, Therizinosauriern
und Scansoriopterygiden angenommen werden,
da dieses Merkmal auch dort unsystematisch
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verteilt vorkommt (CHEN et al. 2025, 446). Die
von CHEN et al. ins Spiel gebrachte Alternative,
nimlich eine Riickentwicklung des Pygostyls zu
einer langen Schwanzwirbelsiule wie bei Jeho-
lornis, diirfte wegen des enormen Riickbaus und
vollig unklarer Selektionsdriicke noch weniger
glaubhaft sein.

Mit Baminornis werden somit keine vorhan-
denen Liicken zwischen bereits bekannten Gat-
tungen geschlossen, sondern es tun sich groBe (!)
neue Liicken flir ein Evolutionsverstindnis auf.
Die Anzahl von Mosaikformen, die nicht wi-
derspruchsfrei in eine Baumdarstellung gebracht
werden konnen, nimmt mit Baminornis weiter zu.

Mehrfache Entstehung des aktiven Flugs
im Dino-Vogel-Ubergangsfeld und die
Scansoriopterygidae*

Vor nicht allzu langer Zeit galten flugtaugliche
flichige Vogelfedern als Schliisselmerkmal* der
Voégel; d. h. man ging von einer einmaligen Ent-
stehung aus. Als Schliisselmerkmale bezeichnet
man komplexe Merkmale, die eine eindeutige
Zuordnung zu einer bestimmten Gruppe er-
moglichen. Doch mittlerweile erzwingt die
Vielfalt der Mosaikformen die Annahme, dass
die Flugfihigkeit mithilfe von Federn mindestens
zweimal unabhingig entstanden ist — auller bei
denVégeln auch beim vierfliigeligen Microraptor
(Abb. 68, rechts), der zu den Dromaeosauri-
den gestellt wird. Legt man namlich die vielen
morphologischen Unterschiede unter den
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gefligelten Paraves und den in Oberjura und
Unterkreide tiberlieferten Végeln zugrunde,
folgt daraus evolutionstheoretisch, dass der aktive
Flug nicht nur einmal, sondern in vielen ver-
schiedenen Gruppen unabhingig entstanden ist
(BrusatTe 2017, 793%; WANG et al. 2019). Dies
verdeutlicht auch ein neueres Cladogramm von
PEr et al. (2020) (Abb. 69), wonach der aktive
Flug mithilfe von Federn sogar viermal unab-
hingig entstanden sein konnte.

ForH et al. stellen fest (2015, 28): ,,Neue
Stammbaumanalysen der Raubdinosaurier
(Theropoden) zeigen: Fliigel mit asymmetri-
schen Schwungfedern entstanden imVerlaut der
Evolution mehrmals.* Und weiter (S.33):,,Wir
vermuten allerdings, dass derartige Handschwin-
gen mehrmals getrennt entstanden sind, denn
andere Dromaeosaurier (Sinornithosaurus) und
frithe Vertreter derVogellinie (Anchiornis) besallen
immer noch die urspriinglichen symmetrischen
Konturfedern an den Armen. Auf Grund der
besseren aerodynamischen Eigenschaften des
asymmetrischen Federtyps lasst sich weiterhin
annehmen, dass sich folglich auch die Flugfihig-
keit innerhalb der Pennaraptora mehrfach, we-
nigstens zweimal, unabhingig entwickelte — eine
wichtige neue Erkenntnis®. Mit der Entdeckung
von Ambopteryx (WaNG et al. 2019; Abb. 50,
Mitte) ist evolutionstheoretisch gesehen eine
weitere unabhingige Linie flugfihiger Formen
hinzugekommen (bzw. deren Existenz hat sich
bestitigt). Ambopteryx wird zusammen mit Y7 gi
zur Theropodenfamilie der Scansoriopterygidae
(,Kletterfliigler™) gestellt. Diese beiden Gat-
tungen sind sehr ungewohnlich, da sie neben
einer haarartigen Kérperbedeckung hiutige,
fledermausartig aussehende Fliigel besalen, mit
denen sie aber vermutlich nur einen Gleitflug
ausiiben konnten.

Paraves

Die Vogel und die mit ihnen evolutionstheore-
tisch nichstverwandten Gruppen — die Deino-
nychosaurier (Troodontidae und Dromaeosau-
ridae) — werden als Paraves zusammengefasst.
In einer aktuellen Uberblicksarbeit iiber diese
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Gruppe stellen AGNOLIN et al. (2019) fest, dass
ein Konsens tiber die phylogenetischen Be-
zichungen der Paraves lingst nicht erreicht ist.
Der evolutionire Ubergang zu den Végeln sei
wesentlich komplexer gewesen als bisher ange-
nommen und weitgehend verdeckt durch die
mosaikartige Verteilung anatomischer Merkmale im
Theropoden-Stammbaum (AGNOLIN et al. 2019,
2). Daher sei das Wissen tiber die Schritte zum
Erwerb anatomischer und verhaltensbiologischer
Merkmale, die zum Ursprung des Vogelfluges
beitragen, noch immer ungewiss und im Wandel
begriften, was im Gegensatz zu vielfachen an-
derslautenden Behauptungen steht. Die Autoren
stellen weiter fest, dass sie keine klare Abfolge
von evolutioniren Neuerungen finden konnten.

Gegenvogel, Brevirostruavis, Cruralispennia
Die in der Kreide tiberlieferten Gegenvogel (En-

antiornithes) bestanden aus tiber 50 Gattungen
und waren weltweit verbreitet. Sie waren oft nur

Abb. 68 Yi gi (links) und
Ambopteryx longibrachium
(Mitte), beide zu den Scan-
soriopterygidae gestellt, mit
hautigen Fligeln, haararti-
ger Korperbedeckung und
bandartigen Federn. Rechts
der vierfliigelige Microraptor,
der zu den Dromaeosauriden
gestellt wird. Die Flugfahig-
keit der Scansoriopterygidae
(vermutlich nur als Gleitflug)
und von Microraptor muss
nach phylogenetischen Re-
konstruktionen unabhangig
von der zu den kreidezeitli-
chen Vogeln flihrenden Linie
entstanden sein. (Yi: Emily
Willoughby, CC BY-SA 4.0;
Ambopteryx: Audrey.m.horn,
CC BY-SA 4.0; Microraptor:
Durbed - http://durbed.
deviantart.com/art/Four-
winged-thieves-341517949,
CCBY-SA 3.0)

Abb. 69 Teil des Clado-
gramms von Per et al. (2020).
Die als aktive Flieger rekons-
truierten Gattungen stehen
auf verschiedenen Asten des
Cladogramms.

Troodontidae

Deinonychosauria

Dromaeosauridae

=
Unenlagiinae l_E

Archeopteryx und '—
spatere Vogel

—
Microraptorinae LI—E
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Eudromaeosauria L—
—
Anchiornithinae —

Avialae
(Végel) B

M Fihigkeit zu aktivem Flug
M nahe der Fahigkeit zu aktivem Flug

Mahakala
Rahonavis
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spatere
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Bambiraptor

spatere Eudro-
maeosaurier

Xiaotingia
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STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER | 53



Abb. 70 Phylogenetische
Position von Brevirostruavis
macrohyoideus im Konsens-
baum der Enantiornithes

nach der Analyse von Liet al.

(2022). Der Konsensbaum
fasst alle phylogenetischen
Baume zusammen. Weisen
diese viele Merkmalswider-
spriiche auf, kommt es zu
Polytomien (Vielfachver-
zweigungen).

Ornithuromorpha

— Brevirostruavis macrohyoideus
— Cruralispennia
— Pterygornis
— Zhouornis

— Shengiornis
— Longiungulavis
— Sulcavis

— Qiliania

— Vescornis

— Shanweiniao
— Rapaxavis

— Protopteryx
— Neuquenornis
— Longirostravis
— Iberomesornis
— Gobipteryx
— Eoenatiornis
— Eocathayornis
— Cathayornis

Ornitho-__|
thoraces

Enantiornithes

— Eoalulavis
— Elsornis
— Cocornis
Parabohaiornis
Bohiornis
I: Eopengornis
Pengornithidae Pengornis
Longipteryx
Longipterygidae Boluochia

spatzengrof3 und erreichten GréBen bis 30 cm.
JUNKER (2022) fasst einige Kennzeichen der Ge-
genvogel zusammen (Literaturbelege dort): Die
Knochen haben imVergleich mit anderenVégeln
ein einzigartiges Muster in ithrer Gewebestruktur;
sie zeigen zyklische Pausen beim Knochen-
wachstum — ein Muster, das weder bei heutigen
Végeln noch bei den mutmaBlichen Vorldufern
der Gegenvogel vorkommt. Im Schidelbereich
waren einige ,,primitive” Merkmale ausgebildet,
z. B. weniger Knochenverwachsungen oder ein
ungegabelter Unterkieferknochen. Auch im
FubBbereich sind die Knochenverwachsungen
meist geringer. Die meisten Gegenvogel waren
bezahnt, z.T. war die Anzahl der Ziahne reduziert;
wenige waren ganz unbezahnt. Thre Zihne sind
nicht gezackt und haben eine eingeschntirte
Basis. Die Gegenvogel besallen einen langen,
fleischigen Schwanz mit einem verlingerten
Pygostyl. Eine Besonderheit ist auch, dass der
sogenannte Dreiknochenkanal®® anders geformt
ist als bei modernenVogeln. Die Flugfihigkeiten
der Gegenvogel gelten als vergleichbar denen
heutiger Vogel und es sind sehr verschiedene
Flugstile sowie Fliigel- und Beinformen in einer
den heutigenVégeln vergleichbaren Vielfalt aus-
gebildet, ebenso sind verschiedene 6kologische
und morphologische Typen bekannt. Die GroBe
der Arm- und Handschwingen war heutigen
Taxa vergleichbar, auch ein Daumenfittich war
ausgebildet.

Die evolutiondren Beziehungen zwischen
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den Taxa der Gegenvogel sind wenig geklirt
und kaum verstanden (WALKER & DYkE 2009,
17). In einem neueren Cladogramm (Abb. 70)
sind fast alle Knotenpunkte in einer Polytomie
zusammengefallen — eine Auswirkung des ver-
breiteten Vorkommens von Merkmalswider-
spriichen bzw. verschiedenen Mosaikformen,
die in der Baumdarstellung als Konvergenzen
erscheinen (O’ConNOR et al. 2017, 52; Li et al.
2022). Zudem sind gerade einige der geologisch
iltesten Gattungen ,,abgeleitet™ (,,hoherentwi-
ckelt) und stehen in einem relativ aktuellen
Cladogramm von WANG et al. (2021) ziemlich
tief eingeschachtelt (also weit oben) (Abb. 71).

Brevirostruavis. Neue Funde vergroflern
in der Regel die Vernetztheit der Merkmals-
kombinationen statt zu mehr Klarheit tiber Ab-
stammungsverhiltnisse zu fihren. Ein typisches
Beispiel daftir ist der im Jahr 2022 beschriebene
Brevirostruavis macrohyoideus (Abb. 72). Diese neu
entdeckte Art weist Merkmale des Kiefers auf, die
den Besitz einer langen Zunge nahelegen, und
lebte angesichts langer Krallen wahrscheinlich
in Baumen (L1 et al. 2022). Die Namensgebung
ist durch eine ungewdhnliche Kombination von
Merkmalen im gut erhaltenen Schidelbereich
motiviert, die bisher bei keiner anderen leben-
den oder ausgestorbenen Vogelart bekannt war:
einerseits eine auffallend kurze schnabelartige
Schnauze mit kleinen Zihnchen, andererseits
ein extrem langer Zungenbeinapparat, der kaum
kiirzer als der Schidel ist. Ein solch langer Zun-
genbeinapparat kommt konvergent bei heutigen
Vogeln vor, die eine lange Zunge besitzen,
namlich bei Spechten und Kolibris. Die Wissen-
schaftler schlieBen daraus, dass auch Brevirostruavis
eine lange, herausstreckbare Zunge besal3, auch
wenn sein kurzer Schnabel dazu nicht passend
erscheint, und er sich dementsprechend wahr-
scheinlich auf spezialisierte Weise ernihrte.

Die Forscher analysierten auch die evolu-
tioniare Position von Brevirostruavis und fanden
heraus, dass Brevirostruavis zu keiner der Haupt-
gruppen der Gegenvogel passt. Erneut zeigt
sich, dass das Cladogramm der Gegenvogel
wegen vieler Konvergenzen kaum in interne
Verwandtschaftsgruppen unterteilt werden kann
und eine ausgeprigte Vielfachverzweigung (Poly-
tomie) bildet (L1 et al. 2022, 6, Abb. 70). Zu den
Konvergenzen gehort auch dieVerlingerung des
Zungenbeinapparats, die unter den Gegenvogel-
Arten ebenfalls bei Sulcavis vorkommt (L1 et al.

2021, 2).

Cruralispennia. Ein weiteres Beispiel fiir die
Zunahme der Vernetztheit durch neue Funde
ist der Gegenvogel Cruralispennia multidontia
aus der Huajiying-Formation Nordwestchinas
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(Unterkreide, 131 Mr]; WANG et al. 2017). Den
Gattungsnamen erhielt Cruralispennia aufgrund
ihrer ungewohnlich befiederten Beine (crus =
Schenkel, pennae = Federn). Obwohl die Gat-
tungen zu den stratigrafisch iltesten bekannten
Gegenvogeln gehort, steht sie nach phylogene-
tischen Analysen nicht im Bereich der Basis der
Gruppe, sondern tief eingeschachtelt weit oben
im Cladogramm, was nach Auffassung der Bear-
beiter ,,unerwartet ist und eine ,,stratigraphisch-
phylogenetische Diskrepanz® bedeutet (WaNG
etal. 2017,1,7).

Besonders tiberraschend ist der Besitz eines
pflugformigen Pygostyls, dessen Form nicht fur
die Gegenvogel, sondern fiir die andere Grof3-
gruppe der kretazischen Vogel, die Ornithurae,
typisch ist (Gegenvogel haben sonst ein ling-
liches Pygostyl). WANG et al. nehmen an, dass
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es konvergent zu den Ornithurae entstanden
ist, was die homoplastische Natur der frithen
Vogelevolution aufzeige. Ebenfalls bisher nicht
bekannt unter den Gegenvogeln der Unterkreide
war die Ausbildung eines extrem schlanken Co-
racoids (Rabenbein); bisher war diese Form des

Abb. 71 Cladogramm der in
der geologischen Formation
der Kreide tiberlieferten
fossilen Vogelgattungen
mit Darstellung (Balken), in
welchen Stufen sie gefun-
den wurden. Die Zahlen am
unteren Ende geben Millio-
nen radiometrische Jahre an.
(Nach Wang et al. 2021; mit
freundlicher Genehmigung)

Abb. 72 Rekonstruktion
von Brevirostruavis macro-
hyoideus. (TinyLongwing CC
BY-SA 4.0)
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Abb. 73 Rekonstruktion von
Asteriornis. (BipedalSarcop-
terygian201.3, CC BY-SA 4.0)

Coracoids nur bei Formen aus der Oberkreide
bekannt. Ubergangsformen zwischen Formen
mit Fiederschwanz und den Pygostylia sind nicht
bekannt (WANG et al. 2017, 8).

Autftillig ist schlieBlich der Besitz von 14
Zahnen auf dem Dentale, was den Artnamen C.
multidonta (,,vielzihnig®) motiviert hat. Fast alle
Gegenvogel besitzen weniger Zihne. Histologi-
sche Befunde an den Knochen deuten daraufhin,
dass Cruralispennia schnell wuchs und vermutlich
binnen eines Jahres ausgewachsen war; fiir die
Gegenvogel ein weiteres ungewohnliches, als
abgeleitet interpretiertes Merkmal. Insgesamt
handelt sich auch bei Cruralispennia um eine
ausgeprigte Mosaikform.

Asteriornis

Von Asteriornis (obere Kreide) wurden ein na-
hezu vollstindiger, dreidimensional erhaltener
Schidel und einige postkraniale Elemente ge-
funden (FIELD et al. 2020). Asteriornis weist eine
bisher nicht dokumentierte Kombination von
galliformen (,landvogelartigen®) und anseri-
formen (,,wasservogelartigen‘) Merkmalen auf.
,,Der Scan enthiillte einen vollstindigen Schidel,
der wie ein modernerVogel aussah. Die Knochen
im oberen und hinteren Teil des Kopfes dhneln
denen moderner Enten, wahrend das Gesicht
und der Schnabel nicht verschmolzene Knochen
aufweisen, wie sie bei den heutigen Hithnern
und Truthihnen zu finden sind“ (Voger 2020,
der den Fund als ,,turducken® bezeichnet). Ein
auBerdem erhaltener Beinknochen deutet darauf
hin, dass er fiir seine KopfgroB3e lange Beine hatte,
weshalb die Forscher darauf'schlie3en, dass es sich
um einen kleinen Kiistenvogel handelte.

Eine solche Merkmalskombination entspricht
nicht einer primitiven Vorform, die als Binde-
glied interpretiert werden konnte, sondern stellt
ein Mosaik®” aus verschiedenen Gruppen dar,
weshalb die stammesgeschichtliche Einordnung
kontrovers ist (TORRES et al. 2025, 146; vgl.
Abb. 73).%"
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Sein gleichzeitiges Vorkommen mit einem
zuvor gemeldeten Ichthyornis-3hnlichen Taxon
vom selben Fundort liefert den direkten Beweis
fiir das gemeinsame Vorkommen von sogenann-
ten (,,modernen”) Kronenvogeln* und (,,pri-
mitiven‘’) Stammvogeln (FIELD et al. 2020, 397).

Saugetiere
Gehérknéchelchen der Sdugetiere®

Anhand des charakteristischen Kiefergelenkes,
der Mittelohrknochen und anderer Schliissel-
merkmale der Siugetiere sollte es — so die iiber
viele Jahrzehnte herrschende Uberzeugung —
immer moglich sein, auch Fossilien ausgestor-
bener Wirbeltiere systematisch entweder den
Reptilien oder den Siugetieren zuzuordnen und
deren Evolution zuverlissig nachzuvollziehen.
Doch auch hier stéren neue Fossilfunde das
zuvor klare Bild. Dadurch kénnen sowohl die
drei charakteristischen Gehorknochelchen als
auch das sekundire Kiefergelenk nicht mehr als
exklusives Merkmal von Siugetieren gerechnet
werden.

Die drei Gehorknochelchen Hammer (Mal-
leus), Amboss (Incus) und Steigbtigel (Stapes)
leiten im Mittelohr der Siugetiere die Schwin-
gungen des Trommelfells zum ovalen Fenster des
Innenohrs (Abb. 74). Dabei werden niedrige
Driicke und hohe Auslenkungen am Trommelfell
in hohe Driicke und niedrige Auslenkungen am
ovalen Fenster umgesetzt. Diese drei Gehorkno-
chelchen galten lange als ein charakteristisches
Merkmal (Schliisselmerkmal) aller Siugetiere,
d. h. Fossilien ausgestorbener Wirbeltiere sollten
anhand dieses Merkmals eindeutig Siugetieren
zuzuordnen sein. Nach evolutionstheoretischen
Vorstellungen leiten sich zwei von ihnen von
Knochen her, die bei Reptilien das Kiefergelenk
bilden (Quadratum und Artikulare). Alle drei
heutigen Untergruppen der Siugetiere — die
Kloakentiere (Monotremata), Beuteltiere (Mar-
supialia) und Plazentatiere (Placentalia) — besitzen
diese charakteristischen Knochelchen.

Die hypothetische Umbildung erfordert als
Hauptschritte die Entstehung eines ,,sekundir-
en‘ Squamoso-Dental-Gelenks (Abb. 76), die
Ablosung des Artikulare vom Unterkiefer und
des Quadratum vom Schidel und ihre Verlage-
rung ins Mittelohr mit Etablierung als Hammer
und Amboss. AuBerdem muss sich das Angulare
aus dem Unterkiefer 16sen, um als tympani-
scher Knochen, der das Trommelfell halt, mit
dem Schidel zu verwachsen. Zusitzlich missen
zahlreiche weitere kndcherne, knorpelige, binde-
gewebige, muskulire und nervale Verinderungen
parallel mit diesem Umwandlungsprozess ein-
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hergehen. Kein Wunder also, dass eine mehrfa-
che unabhingige Bildung des siugertypischen
Mittelohrs als extrem unwahrscheinlich galt und
dass es daher als deutlich abgegrenztes Schliissel-
merkmal der Siugetiere betrachtet wurde. Der
Bau des Siauger-Mittelohrs ist so komplex und
einzigartig, dass einige Forscher die Ablésung der
Mittelohrknochen vom Kiefer sogar als wich-
tigstes abgeleitetes Merkmal (Synapomorphie)
der heutigen Siugetiere betrachten (MARTIN &
Luo 2005, 861).

Ein von RicH et al. (2005) beschriebenes Fos-
sil, ein Unterkiefer des kiirzlich entdeckten, bis-
her iltesten bekannten Kloakentiers Teinolophos
trusleri (obere Unterkreide; 115 Mr)) ist jedoch
dhnlich gebaut wie reptilische Formen. Es zeigt
deutliche Hinweise darauf, dass Teinolophos noch
weitere Unterkieferknochen besall — erkennbar
an entsprechenden Ansatzflichen (Facetten) an
der Innenseite des Dentale. Daraus kann auf
das Vorhandensein der reptilischen Unterkie-
ferknochen Angulare, Artikulare und Praearti-
kulare geschlossen werden. Praeartikulare und
Artikulare sind bei den Siugern zum Hammer
verschmolzen. Gleichzeitig lebende Siugetiere
besaBen den (oben beschriebenen) typischen
Siugetierbau von Kiefergelenk und Mittelohr.

Da die heutigen Kloakentiere (mit drei
Gehorknochelchen) aus dhnlichen Formen
wie Teinolophos hervorgegangen sein sollen,
muss also aufgrund dieses Fundes geschlossen
werden, dass die Mittelohrknochen zweimal
unabhingig voneinander bei den Siugetieren
entstanden sind — in der Gruppe der Theria
(Beuteltiere und Plazentatiere) vor ca. 215-225
Mir] (Obertrias) und etwa 100 Mr] spiter in der
Gruppe der Kloakentiere (Abb. 75). Zuvor war
man der Auffassung, dass die Auswanderung
der Gehorknochelchen aus dem reptilischen
Kiefergelenk vor der Aufspaltung in Kloaken-,
Beutel- und Siugetiere erfolgte. Die Mittel-
ohrknochen Hammer, Amboss und Steigbiigel
verlieren damit nach RicH et al. (2005) ihre
Bedeutung als charakteristisches Kennzeichen
der Siugetiere. Konvergenz eines Schliisselmerk-

Columella

Innenohr
o Trommelfell

Quadratum
Artikulare

Mittelohr

mals: das ist ein Vorgang, den Biologen bisher
hochstwahrscheinlich ausgeschlossen hitten. Die
an sich schon unwahrscheinliche Umbildung
von Kiefergelenkknochen muss also mindestens
zweimal, nach MarTIN & Luo (2005, 862) sogar
mindestens dreimal, unabhingig erfolgt sein.
MARTIN & Luo weisen darauf hin, dass auch
viele andere komplexe Merkmale des Schidels
der Siugetiere konvergent aufgetreten sind und
somit in vernetzter Verteilung anzutreffen sind.

Sekunddres Kiefergelenk der Sdugetiere

Siugetiere haben das oben bereits erwihnte
sekundire Kiefergelenk (Squamoso-Dental-Ge-
lenk), das von der Spitze des Dentale und einem
Teil des Schlifenbeins (Squamosum) gebildet
wird (Abb. 76). Die Bezeichnung ,,sekundir®
rithrt daher, dass Siugetiere evolutionir aus
reptiliendhnlichen Vorfahren abgeleitet werden,
deren ,,primires Kiefergelenk aus Quadratum
(einem Schidelknochen) und dem Artikulare
(einem Unterkieferknochen) gebildet wird (vgl.
Abb. 74). Das Squamoso-Dental-Gelenk galt bis
vor kurzem als weiteres Schliisselmerkmal der
Siugetiere. Zwei jiingst neuentdeckte Schidel
zweler frither Siugetiere (Mammaliaformes)
mit einem Alter von 225 Mr] namens Brasilodon
und Riograndia zwingen jedoch auch bei diesem
markanten Merkmal zum Umdenken; es muss
aufgrund der Verteilung im aktuellen Clado-
gramm (Abb. 77) nun ebenfalls als konvergent

Monotremata

Morganu- | | Tricono- Multituber-
codon t Ornithorhynchidae dontat T culatat Marsupialia

Teino- Tachy-

" glossidae
lophos f\ * 9 Placentalia
/ * * Entstehung von
3 Gehérknochelchen
..--""'f
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Innenohr

Amboss

-~ Trommelfell
- | Mittelohr
Steigbtigel

Abb. 74 Schematische
Schnitte durch die Ohrregion
eines Reptils (A) und eines
Saugers (B). (Nach PortmanN
1976)

Abb. 75 Phylogenetische
Position von Teinolophos.
Diese Position erfordert die
mindestens zweimalige
Entstehung der Sauger-
Gehorknochelchen (Sterne).
(Nach RicH et al. 2005)
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Abb. 76 Reptilientypisches
Kiefergelenk

zwischen Quadratum
(Schadelknochen)

und Artikulare
(Unterkieferknochen)

bei einem Therapside

n. B Saugerkiefergelen

k zwischen Squamosum
(Schadelknochen)

und Dentale
(Unterkieferknochen) bei
einem Beuteltier. (Aus Junker
& ScHerer 2013 nach CarroLL
1988)

Abb. 77 Konvergente Evo-
lution des Kiefergelenks
zwischen Zahn- und Schup-
penbein bei Cynodontiern.
Die Farbe der Aste gibt die
vermutete Beziehung zwi-
schen Dentale und Squamo-
sum (Zahn-/Schuppenbein)
im gesamten Stammbaum
an.

(Nach Rawson et al. 2024, CC
BY 4.0, http://creativecom-
mons.org/licenses/by/4.0/)

3
Condylus T
dentale

entstanden interpretiert werden (RAWSON et al.
2024; Luo 2024; zusammenfassend: ULLRICH
2025).

Brasilodon aus der Obertrias wird als der
nichste Cynodonten-Verwandte der frithen
Sdugetiere interpretiert und ithm fehlt ein
Squamoso-Dental-Gelenk. Stattdessen bildet
sich ein primires Kiefergelenk wie bei Reptilien.
Dagegen besitzt Riograndia, welcher ebenfalls aus
der Obertrias stammt, ein Squamoso-Dental-
Gelenk mit einer Form, die zwischen frithen
Sdugetieren und nicht-siugerihnlichen Cy-
nodonten liegt. Riograndia hat aullerdem auch
ein Quadrato-Artikular-Gelenk. Riograndia ist
nach phylogenetischen Analysen weiter von den
frithen Siugetieren entfernt als Brasilodon; somit

konnte sich das siugetierihnliche Squamoso-
Dental-Gelenk bei Riograndia unabhingig ent-
wickelt haben vom Squamoso-Dental-Gelenk
der Siugetiere. Heute lebende Siugetiere haben
nur das Squamoso-Dental-Gelenk.

Fir Luo (2024) ergibt sich aus der neuen
Situation aus evolutionirer Perspektive, dass
die fritheste Entwicklung des Kiefergelenks bei
Siugetieren kein Beispiel mehr fur die Evolu-
tion eines Merkmals von groBer evolutionirer
Bedeutung (Schiisselmerkmal) ist, das in einer
linearen Reihe von additiven Schritten einmalig
entstanden wire.

Zahntypen bei Sdugetieren

Inkongruente Merkmalsverteilungen finden
sich auch bei verschiedenen Merkmalen von
Zihnen bei Siugetieren (ScHorr 2022b; Abb.
78). ScHoLL berichtet iiber eine Studie von
WHITNEY et al. (2021), wonach echte StoBzihne
iiberraschenderweise nicht nur innerhalb der
modernen Siugetiere (wie z. B. bei Elefanten),
sondern auch innerhalb der ausgestorbenen
Dicynodontia (,,Zwei-Hundezihner®) mehrfach
unabhingig vorkommen. Die namensgebenden
und typischen ,,Stofzihne* der Dicynodontia
sind demnach keine einheitlichen echten Stof3-
zihne, sondern ganz verschiedene Zahnformen,
die eine vielfache parallele Entstehung erfordern.
Auch viele andere Zahnmerkmale innerhalb
der Siugetiere machen in einem evolutioniren
Kontext eine Annahme vielfacher Konvergenzen

Diarthrognathus

Tritheledontidae

Cynognathia

Diademodon

Thrinaxodon

Pmbalnognaﬂx

/xsquamosal-ﬁelenk

Surangular-Squamosal-Gelenk

Kayentatherium

Tritylodontidae

kein Surangular-

Eucynodontia:

Moderne Siugetiere

Squamoso-Dental-Gelenk

kein Kontakt zwischs
=11 TOman, swiscaen. durch Kondylus und Glenoid

Dentale und Squamosum

Kontakt zwischen Dentale und
Squamosum durch seitl. Verstarkung
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1 Pelycosaurier (Pelycosaura)
Synapsida 1 Dimetrodon
Therapsida
1 Anomodontia
T Dicynodontia (.Zwei-Hundezdhner”) @
1 Gorgonopsia @
Cynedontia (.Hundezihner”)
Mammalia (Sdugetiere)
Kloakentiere (Protheria)
t Steropodontidae
t Steropodon
Schnabeltiere (Omithorhynchidae) @
Theria Schnabeligel (Tachyglossidae) @
Beutelsiduger (Marsupialia) &
1 Beutelléwen (Thylacoleonidae)
t Sparassod-bnta (Beutelhyinen)
t Cimolesta &
Hgéhere Sdugetiere / Plazentatiere (Eutheria)
Laurasiatheria
Ferae
t.Urraubtiere” (Oxyaenodonta)
1 “Urraubtiere” (Hyaenodonta)
Schuppentiere (Manidae) @
Raubtiere (Carnivora)
1 Nimravidae
t Barbourofelidae &
[Katzen (Felidae)
Nebelparder &
1 Séb: (Machairadontidae) @
Robben (Pinnepedia)
Zahnarme (Pilosa) ®@® Walross (Odobenus rosmarus) @
| Stidamerikanische Huftiere (Meridiungulata) 5® 8@
Unpaarhufer @
T iere Pt di (frither Amplypeden) © 9@
t Krallentiere (Chalicotherien) ®
Paarhufer (Artiodactyla) @
Kamele (Camelidae) @
Schweineartige (Suina) ®
Konvergenzen: Flusspferde (Hippopotamidae) @
® Echte Stoftzihne Afrotheria Wale (Cetaceae)
@ standig wachsende und selbstscharfende 'W‘i_ﬂ———waml (Monodon) ®
Schneidezahne 1 Embrithopda @
® keine oberen Vorderzahne | Shefer{yracoidea) W
® Bilophodontie Riisseltiere (Proboscidea) @@
: Euarchontoglires Seekiihe (Sirena) ®
L4 Selenodontlg Primaten (Prmr
S(herengeb‘ss Nagetiere (Rodontia) &
@ Sabelzahn Hasenartige (Lagomorpha) @
® vollstandiger Zahnverlust t Multituberculata &

notwendig. Dies ist besonders problematisch, da
Zahnmerkmale in der evolutioniren Stamm-
baumrekonstruktion oft als Kriterien fiir die
taxonomische Einordnung von Siugerfossilien
verwendet werden.

Miozdne Menschenaffen

Ein ausgeprigtes Netzwerk von Ahnlichkeits-
beziehungen offenbart auch der Fossilbericht
der Menschenaften aus dem Miozin (zwei
Gattungen in Abb. 79). Eine Uberblicksstudie
von ALMECTA et al. (2021) fasst den Forschungs-
stand der evolutioniren Einordnung der fossilen
Menschenaffen zusammen (vgl. dazu die Dar-
stellung von ScHoLL 2022a). Dabei zeigt sich,
dass die Herkunft der Menschenaffen nicht nur
ungeklirt bleibt, sondern durch neue Fossilfunde
auch noch uniibersichtlicher geworden ist. Uber
die Einordnung der miozinen Menschenaffen
gibt es bisher keinen Konsens, unter anderem,
weil die Datengrundlage die Deutungen massiv
erschwert: Es gibt oft nur sehr fragmentarische
Fossilfunde mit evolutionir nicht widerspruchs-
frei aufzulosenden Merkmalsmosaiken, die
zur Annahme hiufiger paralleler Evolutions-
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ereignisse (Konvergenzen) zwingen. Es besteht
unter den Wissenschaftlern kein Konsens iiber
die Reihenfolge der Merkmalsinderungen,
die in einer postulierten Evolutionsgeschichte
von fossilen Menschenaften zu heutigen Men-
schenaffen und Menschen stattgefunden haben
miissten (vgl. Abb. 80). Die Arbeit von ALMECA
et al. (2021) und andere neuere Studien zeigen
deutlich: Bis heute besteht ein ,,totales Chaos*
bei der vermuteten evolutioniren Entstehungs-
geschichte von Menschenaffen und Menschen,
wie Studienautor Sergio ALMECUA selbst in einer
Pressemitteilung des American Museum of Natural
History konstatierte. Es gebe keinerlei Konsens
(ScienceDaily, https://www.sciencedaily.com/
releases/2021/05/210506142133.htm).*°

Abb. 78 Uberblicksartige
Darstellung einiger Taxa von
Synapsiden mit ausgewahlten
konvergenten Zahnmerkmalen
(orientiert an einer moglichen
systematischen Einordnung
nach Folev et al. 2016). Die
Zahnmerkmale widersetzen
sich deutlich einer klaren evo-
lutionaren Einordnung. (Aus
ScroLL 2022b)

Abb. 79 Die evolutionare
Einordnung der Affen des
unteren und mittleren Mio-
zans in Afrika ist umstritten:
Skelett von Ekembo nyanzae
und Kiefer von Morotopithe-
cus bishopi aus dem unteren
Miozan (Wikimedia: Ghe-
doghedo, CC BY-SA 3.0)
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Abb. 80 PucH (2022, Fig. 5)
hat hunderte Merkmale
untersucht, um damit die
Verwandtschaftsverhalt-
nisse der miozanen Affen
zu erhellen. Allerdings
unterscheiden sich die Cla-
dogramme deutlich, wenn
man einerseits die Merk-
male des Korperskeletts
(links) und andererseits die
Merkmale der Zdhne und
des Schadels zugrunde legt
(rechts). Die farbigen Linien
auf der linken Seite zeigen
Abweichungen des Korper-
skeletts von den Zahn- und
Schadelmerkmalen. (Aus
ScHolL 2022, Darstellung
basierend auf PucH 2022,
Fig. 5).

M

Cebus
Pithecia
Aegyptopithecus zeuxis

macinnest
Ekembo
Hylobates
Symphalangus
Oreopithecus bambolii
Samburupithecus kiptalami
Equatorius africanus

Korperskelett-Merkmale

Na i kerioi
Hispanopithecus crusafonti
Dryopithecus fontani
Griphopithecus
Anoiapithecus brevirestris
ierolapithecus catalaunicus

Kenyapithecus kizili

pit us wickeri

Hi pithecu

Lufengpithecus hu
Ankarapithecus metear
Lufengpithecus lufengensis
Khaoratpithecus chiangmuanensis
Khoratpithecus piriyai
Ponga

Khaoratpithecus ayeyarwadyensis
! AR

P

ivapithecus parvada
Gigantapithecus blacki
Indopithecus giganteus
Rudapithecus hungaricus
Gorilla
Pan paniscus
Pan troglodytes
Graecopithecus freybergi
Nakalipithecus nokayamai
Ouranaopithecus macedoniensis
Ouranopithecus turkae
Australapithecus anamensis
Australopithecus afarensis
Homo sapiens

Merkmale Zéhne & Schadel

Allgemeine Schlussfolgerungen
und Kommentare

Fossilien, die aus geologischen Epochen stam-
men, in denen groBere evolutionire Uberginge
erfolgt sein sollen, weisen oft keine intermedi-
ire Merkmalsausprigung auf, sondern sind ein
,,Mischmasch definierender Merkmale vieler
verschiedener Gruppen®* (SHUBIN 1998). SHUBIN
spricht von einem ,,cut and paste” und meint,
dass die Situation, wonach die Entdeckung eines
Fossils die phylogenetische R ekonstruktion eher
erschwert als erleichtert habe, in jiingerer Zeit
mehrmals in der Wirbeltierevolution aufgetreten
sei. Wie weiter oben erwihnt spricht CoNwAy
Morris (2009, 1321) sogar von einem ,,Leitmo-
tiv bei Ubergéingen, namlich die ,,unerwartete
Mischung® aus primitiven und abgeleiteten
Merkmalen. Eine an der Basis eines evoluti-
oniren Ubergangs stehende Form sollte aber
nicht ein Merkmalsmosaik von teils abgeleiteten
Merkmalen verschiedener Gruppen aufweisen,
sondern in moglichst vielen Merkmalen unspe-
zialisiert sein.

Eine Konsequenz aus dieser Situation ist, dass
die betreffenden Mosaikformen keine wider-
spruchsfreie Einordnung in Stammbaumsche-
mata erlauben. RegelmiBig muss angenommen
werden, dass Kladen-definierende Merkmale,
sogar Schliisselmerkmale, mehrfach unabhingig
entstanden sind. Es sei an flugtaugliche Federn,
an die Eroberungen des Landes bei Wirbeltieren,
an die Gehorknochelchen und das sekundire
Kiefergelenk bei Saugetieren erinnert, um nur
einige prominente Beispiele zu erwihnen. Die
vorstehende Liste von Beispielen hat gezeigt,
dass bei zahlreichen hochrangigen Merkmalen
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aufgrund ihrer Verteilung im System der Lebe-
wesen eine mehrfache unabhingige Entstehung
angenommen werden muss — eine Konsequenz,
die evolutionstheoretisch unerwartet ist.

In allen diesen Fillen konnte man fragen:
Uber welche Linie soll die weitere Evolution
jeweils verlaufen sein? Entschieden wird die
Frage normalerweise nach cladistischen Regeln,
insbesondere nach dem Sparsamkeitsprinzip.
SchlieBlich wiirde die Cladistik ohne die An-
nahme, dass Konvergenzen unwahrscheinlicher
sind als Homologien, ihre Basis verlieren. Ge-
meinsame Merkmale wiren dann kein Indiz ftr
gemeinsame Vorfahren. Auf dieses Problem spielt
SHUBIN (1998) an, wenn er fragt: ,, Wenn unab-
hangige Evolution von Schliisselmerkmalen verbreitet
ist, wie soll Phylogenese dann rekonstruiert werden?
Die Orientierung an gemeinsamen abgeleiteten
Merkmalen (Synapomorphien) koénnte in die
Irre fihren.

ARENDT (2011) weist in einem Kommentar
darauf hin, dass die methodische Stirke der Cla-
distik gleichzeitig groe Probleme erzeugt: eine
Inkonsistenz von Ergebnissen von verschiedenen
methodischen Ansitzen der Phylogenesefor-
schung. Die molekularen Verwandtschaften fith-
ren schon fast regelmiBig zu Umgruppierungen
bisher anerkannter Verwandtschaftsverhaltnisse,
die auf der morphologischen Ebene (wie auch
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auf der molekularen Ebene) die Annahme
erzwingen, dass Vorfahren (relativ) komplex
waren und Merkmale hiufig verloren gingen.
Wenn verschiedene Methoden immer wieder zu
widerspriichlichen Ergebnissen fiihren, konnte
dies ein Indiz auf ein grundsitzliches nicht er-
kanntes Problem sein. So bestitige das Beispiel
der Evolution der Ringelwirmer (s. S. 18f.) ,,die
allgemeine Idee des haufigen und unabhingigen
Verlusts von Merkmalen wihrend der Evolution
der Tiere* (ARENDT 2011, 44).

Die Annahme einer Verlustevolution wirft
zum einen aber die Frage auf, wie sich die
komplexeren Vorfahren entwickeln konnten. Die
Merkmale, die verloren gegangen sein sollen,
miissen schlieBlich zuvor erst einmal entstan-
den sein — und daher selektive Vorteile geboten
haben. AuBlerdem muss es Ursachen geben, die
zum Verlust gefiihrt haben. Zum anderen stellen
sich die unerwarteten Merkmalsverteilungen in
einer nicht-evolutioniren Perspektive in einem
anderen Licht dar: Wenn Merkmale im Prinzip
frei kombinierbar sind, sind ,,unpassende‘* Merk-
malskonstellationen verstindlich und die Frage
nach den Griinden eines Verlustes stellt sich in
diesem Kontext nicht.

DoNOGHUE & PURNELL (2009, 204) schreiben
zum Ursprung der Wirbeltiere unter Berufung
auf das Buch ,,Before the backbone: views on
the origin of the vertebrates” von Henry Gek,
dass in den letzten anderthalb Jahrhunderten fast
jede grofBe heute lebende Tiergruppe alsVorfahre
der Wirbeltiere vorgeschlagen wurde.®! Das lisst
sich nur durch eine ausgeprigt inkongruente
Merkmalsverteilung und Merkmalsvernetzung
erkliren. Eine Klirung wird in neuerer Zeit
durch molekulare Sequenzdaten versucht, nach-
dem die vorherigen Versuche, die Beziehungen
zwischen den Tiergruppen zu entschliisseln,
keinen Konsens erzielten.®

Laut ErwiN et al. (1997, 126) sahen noch
gegen Ende der 1980er-Jahre viele Wirbellosen-
Spezialisten die Rekonstruktion der Verwandt-
schaftsbeziehungen als unlosbares Dilemma an.
Sie schreiben weiter (S. 128), dass eine umfas-
sende Zusammentfassung aus dem Jahr 1990 zu
dem Schluss kam, dass die Bezichungen zwi-
schen den meisten hoheren Tiergruppen vollig
unaufgeklirt waren.® Angesichts der Tatsache,
dass eine allgemeine Evolution aller Arten in
der Fachwelt lingst unbestritten war, ist diese
Feststellung erstaunlich. GiLBerT (2003, 752)
verweist jedoch darauf, dass bessere Methoden,
DNA-Unterschiede auszuwerten, neue Daten
von Gensequenzen konservierter regulatorischer
Gene wie Hox-Gene sowie morphologische
Hinweise gezeigt hitten, dass manche Struk-
turen doch niher verwandt seien als bisher
gedacht, und schlieBlich hitten neue Compu-
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tertechniken, um mit groen Datenmengen
umzugehen, zu einem breiteren Konsens iiber
die allgemeine Form eines Stammbaums des
Lebens gefithrt. Man konnte also meinen, dass
molekulare Studien den Stammbaum ,,retten”,
doch das trifft allgemein keineswegs zu. Denn
vielfach widersprechen molekulare Daten sicher
geglaubten Abstammungsbeziehungen, anstatt
unsichere aufzukliren. So schreiben RICHTER
& SUDHAUS (2004, 6) in einer Ubersichtsarbeit
iiber Verwandtschaftsverhiltnisse verschiedener
Tiergruppen:* ,,Die Verwirrung hilt bis heute
an. Molekular-systematische und morphologi-
sche Analysen kommen zu unterschiedlichen
Ergebnissen oder aber die molekularen Analy-
sen widersprechen einander genauso, wie das
auch bei unterschiedlichen morphologischen
Analysen der Fall ist. Auch die Kombination
morphologischer und molekularer Daten in ei-
nen einheitlichen Datensatz hat in den meisten
Fillen noch nicht zu wirklich tberzeugenden
Verwandtschaftshypothesen gefiihrt. Die Auto-
ren stellen weiter fest, dass zwar in vielen Fillen
verschiedene molekular-systematische Untersu-
chungen auch morphologisch begriindete Cla-
dogramme bestitigt hitten, die GroBsystematik
insgesamt aber dennoch in einer Phase grofer
Kontroversen stecke. Das werde leider in den
meisten Lehrbiichern nicht deutlich, ,,wo nur
ausnahmsweise Alternativen diskutiert werden,
fiir die es ebenso gute Argumente gibt*.
MooRrE & WIiLLMER (1997, 3) glaubten bereits
vor mittlerweile fast 30 Jahren, eine Tendenz
unter den Biologen zu erkennen, die Konver-
genzproblematik herunterzuspielen oder zu
iibergehen. Nach Meinung von ARMBRUSTER
(1996, 227) neigen die Systematiker aulerdem
dazu, Merkmale selektiv zu verwenden: ,,Gute*
Merkmale wiirden bevorzugt, d. h. solche, die
wenig Konvergenzen aufweisen. Dies fithre zu
einer Unterschitzung des Ausmales an Kon-
vergenzen. Hiufig wird die Problematik der
Konvergenzen mit der Deutung heruntergespielt,
man habe es mit vielfach gescheiterten Expe-
rimenten der Evolution zu tun (vgl. Abschnitt
,,Ursachenforschung und ,Experimentierung)
und tibergeht damit rhetorisch ein fundamentales
Problem ftir evolutionire Modellbildungen.

Helfen neue Fossilfunde?

In Wissenschaftsmeldungen wird oft behauptet,
Fossilfunde bestitigten laufend die Vorstellung
von einer Evolution der Lebewesen und neue
Funde fiillten Liicken im Stammbaum. Dass ein
Fossil irgendeine Liicke fiillt, ist trivial, wenn
man voraussetzt, dass es einen Stammbaum gibt.
Die entscheidende Frage ist jedoch: Fiillen neu-
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entdeckte Fossilien bisher vorhandene Liicken? Das
ist in sehr vielen Fillen — vielleicht sogar in der
Mehrzahl — durchaus nicht der Fall, wie die um-
fangreiche Beispielsammlung dieses Abschnitts
zeigt. Nicht umsonst erhalten neue Fossilfunde
regelmibig das Etikett ,,iiberraschend”, oder die
Merkmale oder Merkmalsmosaike neuer Funde
werden als ,,sonderbar* oder ,,bizarr beschrie-
ben. Das heiB3t, die betreffenden Merkmalskon-
stellationen waren evolutionstheoretisch nicht
vorhergesagt worden und sind unerwartet, und
das bedeutet auch, dass sie nicht in bestehende
Liicken passen, denn sonst wiren sie ja gerade
nicht tiberraschend. Nattirlich widerlegen sol-
che Funde Evolutionstheorien als solche nicht,
aber sie bestitigen sie auch nicht und vergro-
Bern ihre Erklirungsprobleme. Der vermutete
historische Ablauf wird komplexer und die
Erklirungsleistung evolutionirer Hypothesen
geringer. Natiirlich kann man immer den bisher
bevorzugten Stammbaum indern und an neue
Funde anpassen — allerdings mit dem ,,Preis®,
dass immer mehr Konvergenzen angenommen
werden missen, also das unabhingige Auftreten
dhnlicher Merkmale. Nicht selten kommt es
vor, dass Merkmale, deren Ahnlichkeit zunichst
als abstammungsbedingt interpretiert wurde
(Homologien), spiter als Konvergenzen neu
interpretiert werden miissen. Eine logische
Schlusstolgerung dieser Situation ist, dass Bau-
planihnlichkeiten kein sicherer Indikator fur
Evolution sein kénnen. Damit aber geht einer
der Pfeiler fiir die Begriindungen einer ,,Stam-

3 | Einige Zitate zur Diskrepanz verschiedener
Datensatze®®

,In der Tat sind widerspriichliche phylogenetische Signale zwischen Genen
verbreitet.“ (ScHrRempr & SzoLL6s1 2020).

,Eine unmittelbare Herausforderung besteht darin, den allgegenwartigen
phylogenetischen Konflikt zu I6sen, der in den Daten ganzer Genome zu
beobachten ist“ (Abams et al. 2021).

»Phylogenomische Konflikte, bei denen die Genbaume nicht mit der Auf-
spaltung des Artenbaums lbereinstimmen, sind in allen Genomen und im
gesamten Stammbaum des Lebens verbreitet” (Parins-Fukuchia et al. 2021).

,Das Neue, die Phylogenomik, fligt eine andere Art von Kontroverse hinzu,
die es in der molekularen Phylogenetik noch nie gab: stark unterstiitzte wi-
derspriichliche Ergebnisse” (GirigeT 2016).

»- Muster extremer Unstimmigkeiten an der Basis des Stammbaums der
Metazoen, ... Verschiedene Gen-Matrizen erzahlen unterschiedliche Ge-
schichten ... diese Studie ergab drei inkongruente, aber stark unterstiitzte
Baumtopologien“ (Nosenko et al. 2013)

JWir wussten schon immer, dass diese ganze Abstraktion der Evolution als
Baum ein wenig unzureichend ist ... Aber jetzt wissen wir, dass sie wirklich
unzureichend ist“ (Rasmus Nietsen in Berwaio 2022).

,Die Phylogenomik ... wurde als die ultimative Losung flir das Problem der
Losung schwieriger Knotenpunkte im Stammbaum des Lebens angesehen.
Esistjedoch klar geworden, dass die Analyse dieser grol3en genomischen Da-
tensatze auch zu widerspriichlichen Einschiatzungen der Stammesgeschichte
flihren kann“ (Reopy et al. 2017).
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mesgeschichte als Tatsache™ und der Methodik
des Cladismus verloren.

Der ,,Dawkins-Test“

Richard DawkiNs ist als Popularisator evoluti-
oniren Gedankenguts und als bissiger Kritiker
von Schépfungsanschauungen bekannt. Eines
seiner Argumente lautet: ,,Das wichtige Ergeb-
nis ist, dass jedes Gen ungefihr den gleichen
Lebensbaum liefert. ... Das ist genau das, was
man erwarten wirde, wenn man es mit einem
echten Stammbaum zu tun hitte. Es ist nicht das,
was man erwarten wiirde, wenn ein Designer
das gesamte Tierreich tiberwacht und die bes-
ten Proteine fiir die Aufgabe ausgewihlt — oder
,geliehen® — hitte, wo auch immer im Tierreich
sie zu finden wiaren® (Dawkins 2009, 321f).%
Tatsichlich findet man tiberaus hiufig das genaue
Gegenteil, wie aus den zahlreichen hier darge-
stellten Beispielen hervorgeht. Dies wird unter-
mauert durch zahlreiche Einschitzungen von
Wissenschaftlern, wie in Kasten 3 gezeigt wird.

Vorhersage bei ,,Schopfung“?

In einem Beitrag in Studium Integrale Journal
hatte ich die Hypothese formuliert, dass Merk-
male grundsitzlich frei kombiniert werden
konnten — was ein Schopfer tun kann — und als
Priifmoglichkeit formuliert: ,,Vor diesem Hin-
tergrund kann man nun die Vorhersage treffen,
dass weitere Funde heutiger oder fossiler Arten
bzw. neue Erkenntnisse iiber die Ahnlichkeit der
Lebewesen eher zu neuen Vernetzungen ftihren
als bisherige Stammbaumrekonstruktionen stiit-
zen werden® (JUNKER 2003). Diese Vorhersage
wurde in den letzten 20 Jahren eindeutig tiberaus
hiufig bestitigt, wie die Ausfihrungen dieses
Abschnitts belegen.

Exkurs: Rezente Beispiele
Wirbellose

Ein weiteres extremes Beispiel findet sich bei
WILLMER (1990): Sie prisentiert einen Wirbello-
sen-Stammbaum, der fast keine ,,Baumstruktu-
ren” mehr besitzt (Abb. 81). Diese Darstellung
ergibt sich nach Berticksichtigung praktisch aller
Strukturen, die je als Argumente in der hundert-
jahrigen Diskussion ins Feld gefiihrt wurden. Der
Stammbaum stellt sich als Wiese dar, die aus den
Plathelminthen (Plattwiirmern) ,,herauswichst*
(WiLLMER 1990, 361). GrassHOFE (1994, 203)
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bemerkt dazu:,,Es ist in diesem Zusammenhang
daran zu erinnern, daf} zum Beispiel unter den
Coelenteraten [= Hohltiere| schon alle Haupt-
Gruppen als Ausgangs- und Endformen der
Entwicklung requiriert wurden, da$} fur die viel-
filtigen Konstruktionen der Schwimme iiber-
haupt keine Entwicklungslinien auszumachen
sind, da} flir die Arthropoden [Gliederfii3er]
monophyletische, diphyletische oder polyphy-
letische Entwicklungen behauptet werden ...,
daB schlieBlich Konstruktionstypen vor allem
wurmformiger Tiere, wie z. B. Pogonophoren
[Bartwiirmer]|, Nemertini [Schnurwiirmer], oder
auch Bryozoen [Moostierchen] und Brachiopo-
den [Armfiier] als eine Art erratischer Blocke
je nach Stromungsrichtung der Ansichten auf
verschiedene Plitze verschoben werden.*

Zudem bemerkt GrassHOFF (1994, 203):
,Hier spiegelt sich die Unmédglichkeit, in der
Fachliteratur irgendetwas einigermalen Ver-
bindliches iiber stammesgeschichtliche Zusam-
menhinge zu erfahren. Dies kontrastiert ganz
stark mit der weit verbreiteten These, es werde
alles Biologische nur im evolutioniren Kontext
verstandlich.” Der Grund fur diese Situation sind
die im evolutionstheoretischen Rahmen hiufig
anzunehmenden Konvergenzen, wobei die Be-
stimmung, was als konvergent oder als homolog
gelten soll, von verschiedenen Taxonomen hiufig
unterschiedlich vorgenommen wird, was zu den
genannten Meinungsunterschieden fiihrt. Es ist
keine Frage, dass eine solche Situation evoluti-
onstheoretisch unerwartet ist.

Schleimaale, Neunaugen, Wirbeltiere

Die stammesgeschichtliche Beziehung zwischen
Schleimaalen (Myxini; Abb. 82, links), Neun-
augen (Petromyzontida; Abb. 82, rechts) und
Gnathostomata (Wirbeltiere mit Kiefer) ist nicht
geklirt (Abb. 83). Der Konflikt zwischen den
Antworten der Forscher wurde als ,,eines der
verzwicktesten Probleme in der Phylogenetik der
Wirbeltiere* bezeichnet (NicHorrs 2009, 164).
Einige Merkmale sprechen dafiir, die Schleimaale
als Schwestergruppe der Craniata (Schiadeltiere
= Gnathostomata + Neunaugen) anzusehen. Es
fehlen ihnen mehrere wichtige Merkmale, die

0y, o ot
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g ® s g 58 £
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Neunaugen und Gnathostomata gemeinsam ha-
ben, wie z. B. Elemente der Wirbelsiule, Linsen-
augen mit Augensteuerung, elektrische Organe,
Osmoregulation und echte Lymphozyten. Die
relative Einfachheit des Korperbaus der Schlei-
maale legt also die Hypothese nahe, wonach sich
diese Gruppe vor den Schideltieren entwickelt
hat. Andererseits haben die Schleimaale mit
den Neunaugen gemeinsam, dass thnen Kiefer,
Knochen und Dentin fehlen, auBerdem sind die
Mundpartien auffallend dhnlich; daher werden
sie als kieferlose Rundmaiuler (Cyclostomata)
zusammengefasst (OTa et al. 2007; JaNVIER 2007;
NicHotts 2009, 164; MaRLETAZ et al. 2024).
Schleimaale wiren in diesem Fall ,,degenerierte*
Rundmiuler —sie hitten in diesem Fall mehrere
Wirbeltiermerkmale verloren, die Neunaugen
und Gnathostomata beibehalten haben (Ni1-
cHotts 2009, 164). Lams et al. (2007, 962) stellen
das Fiir und Wider der beiden Hypothesen sowie
die jeweiligen ungelosten Probleme zusam-
men.?”” Molekulare Phylogenien hatten frither
durchweg diese Hypothese der Monophylie der
Cyclostomen unterstiitzt (MARLETAZ et al. 2024,
811). Einen Konsens zwischen Morphologie und
Molekularbiologie gibt es nicht —auch Fossilien
helfen nicht, das Problem zu 16sen (vgl. BECHLY
2024; ScHoLL 2024, 55-57).

Rippenquallen (Ctenophora)®®

Neue Untersuchungen an Rippenquallen brach-
ten tiberraschende Befunde zutage (BURKHARDT
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Abb. 81 Verwandtschafts-
beziehungen unter Wirbello-
sen nach Witmer (1990).

Abb. 82 Links: Schleimaal
Eptatretus hexatrema. (Pe-
ter Southwood - https://
www.inaturalist.org/pho-
tos/15727711, CC BY-SA
4.0); rechts: Meerneunauge
(oben), Flussneunauge
(Mitte) und Bachneunaugen
(unten) (Illustration von Ale-
xander Francis Lydon, 1879)
(Gemeinfrei).
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Abb. 83 Das Schleimaal-
Puzzle. Oma et al. (2007)
zeigen, dass Schleimaale
sich ablosende und wan-
dernde Zellen der Neural-
leiste haben, ein Merkmal
der Kopfentwicklung bei
Wirbeltieren. Es ist jedoch
immer noch nicht klar, ob
Schleimaale ,degenerierte”
Rundmauler sind (oberer
Baum) —oder , primitiv"
und somit die Schwes-
tergruppe aller anderen
Wirbeltiere sind (unterer
Baum). Diese zweite Hypo-
these wird durch zahlreiche
Merkmale gestiitzt, die
nur Neunaugen, Kiefer-
wirbeltiere und Vorlaufer
der Kieferwirbeltiere, die
480-365 Mr] alten kie-
ferlosen Ostracodermen,
gemeinsam haben. Insbe-
sondere gibt es Unterschie-
de in den Kanélen (rot) des
Innenohrs (Labyrinth): Das
Labyrinth des Schleimaals
besitzt einen einzigen
halbrunden Kanal fiir das
Gleichgewicht, wahrend
alle anderen Wirbeltiere
mindestens zwei vertikale
Kanale haben. (Nach Janvier
2007)

Abb. 84 Zwei alternative
Stammbaumhypothesen

flr die vielzelligen Tiere
(Metazoa), wobei entweder
Rippenquallen (links) oder
Schwamme (rechts) als
Schwestergruppe zu allen
anderen Tieren gelten. (Nach
Scrurz et al. 2023, CC BY 4.0,
http://creativecommons.org/
licenses/by/4.0/, in deutscher
Ubersetzung)

Verlust zahlreicher
Wirbeltier-Merkmale

sich ablésende und wandernde
_~” Neuralleistenzellen

*-—-

Neuralleistenzellen

Rundmauler
(Cyclostomata)

vertikale Bogengange horizontaler Bogengang

’—ﬂﬂ -."’-u.. -—""""--_.._____ 7,
Schleimaale Neunaugen Ostracodermen Kiefermauler
Y
\\
. \\\
‘\ ~ Zweivertikale Bogengdnge
~
~
~

sich ablésende und wandernde

et al. 2023). Zum einen besitzen sie ein speziali-
siertes Nervennetz, in dem die Zellen zu einem
Syncytium, einer Art ,,Riesenzelle* verwachsen
sind statt — wie bei Tieren tblich — tiber Syn-
apsen verbunden zu sein. Zum anderen zeigen
sie in der Anordnung von Genen deutlichere
Verbindungen zu Einzellern als zu Schwimmen,
Nesseltieren und anderen Tieren. Eine Kon-
sequenz daraus ist, dass evolutionstheoretisch
eine zweimalige unabhingige Entstehung des
Nervensystems angenommen werden muss —
oder dessen Verlust bei den Schwimmen. Beide
Szenarien sind jedoch unwahrscheinlich und
sprechen gegen eine evolutionstheoretische Deu-
tung der Befunde. Die stammesgeschichtliche
Position der Rippenquellen ist aufgrund dieser
netzartigen Verteilung wichtiger Merkmale bis
heute umstritten (Abb. 84).

Analysen molekularer Merkmale sind eben-
falls widerspriichlich: Danach wurden die Rip-
penquallen als Schwestergruppe aller anderen
Metazoen (Vielzeller), einer Gruppe von Nes-

Einzellige ‘ ‘ﬁ(’

AuBengruppe
Rippenquallen

Gewebetiere .
Plattentiere &

Nesseltiere /’

Schwamme

H—
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seltieren, Placozoen und Bilateria (Parahoxozoa)
oder nur der Nesseltiere (Cnidaria) angesechen
(dann als Hohltiere [Coelenterata] zusammen-
gefasst). Die meisten dieser konkurrierenden
Phylogenien erfordern ein komplexes Muster
konvergenter Evolution von tierischen Geweben
und Organsystemen, konstatieren PARRY et al.
(2012, 1).Auch diese Forscher stellen fest, dass die
Einordnung der Rippenquallen als Schwester-
gruppe aller anderen Metazoen die Moglichkeit
aufwirft, dass sich die Muskel- und Nervensyste-
me der Rippenquallen und anderer komplexer
Tiere unabhingig voneinander entwickelt haben.
Auch morphologische phylogenetische Analysen
platzieren die Rippenquallen in verschiedenen
Positionen, darunter als Schwestergruppe der
Nesseltiere und innerhalb der Bilateria, aber nie-
mals als Schwestergruppe aller anderen Metazoen
(PAarRRY et al. 2021, 1).

Angiospermen

Ausgeprigt netzartige Beziehungen gibt es
auch bei heute lebenden und fossil erhaltenen
Angiospermen. Dies dullert sich darin, dass
spezielle Merkmale wie z. B. Typen von Samen
und Friichten in der Regel so bunt im System
der Angiospermen verteilt sind, dass ein mehr-
fach konvergentes Auftreten angenommen wird
(Tab. 4). Zudem treten Konvergenzen hiufig
bei Merkmalen auf, bei denen es schwierig
ist, einen Zusammenhang mit Anpassung und
Selektionsvorteilen nachzuweisen. So schreibt
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- Kapseloffnungsmechanismus der Friichte durch biegbare -
Zahnchen bei Primeln und Nelkengewdchsen (dhnlich auch

beim Peristom der Mooskapseln)

+ Schiffchenblumen (Schmetterlingsblitler, Lerchensporn,

Kreuzblimchen)

« Stieltellerblumen (Nelken, Vergissmeinnicht, Flieder u. a.)
- Griffel als Pollenfanger besenartig ausgebildet (Wicken,

Lerchensporn)

- Verschieden lange Staubblatter (Primeln, Lungenkraut)

- Federschweifflieger (Anemone, Nelkenwurz)

- Behaarte Samen (Weide, Weidenréschen, Hibiskus)

- Beeren und beerendhnliche Gebilde (als Frucht: Johan-
nisbeere, Dattel, Tomate, Banane; als Sammelnussfrucht:
Erdbeere; als Sammelsteinfrucht: Himbeere; als Apfelfrucht:
Vogelbeere; als Samenzapfen: Wacholder; als Samen: Eibe;

als Fruchtstand: Ananas)
- gefligelte Friichte (Birke, Uime, Ampfer)

der Altmeister der Botanik, Wilhelm TROLL:
»|DJie Konvergenzen erschopfen sich nicht in
solchen Anpassungsmerkmalen. Die pflanzlichen
Gestaltungsverhiltnisse weisen vielmehr auch
in diesen hochst merkwiirdigen Erscheinungen
unverkennbare Ziige nicht adaptiver Natur auf und es
sind gerade diese, welche sich an Formen verschiedener
Organisation wiederholen. Wir stehen also vor der
Tatsache, daf die als Konvergenzen bezeichneten
Ahnlichkeiten nicht von auBen bedingt und des-
halb auch nicht aus konvergenter Anpassung zu
erkliren sind. Wir haben es vielmehr mit einem
der erstaunlichsten Phinomene des organischen
Lebens zu tun, dessen vorurteilslose Auffassung
uns zu der Uberzeugung fuhrt, daB3 die Natur
ihren Gestaltungen besondere Ideen zugrunde-
legt, die sie an organisationstypisch ginzlich ver-
schiedenem Substrat in die Wirklichkeit umsetzt*
(TroLL 1937,24; Hervorhebungen im Original).

CroNQuIsT (1969, 188) konstatiert: ,,Die
Merkmale, anhand derer Familien und Ord-
nungen der bedecktsamigen Bliitenpflanzen
(Angiospermen) unterschieden werden, sind zum
groBen Teil solche, die schwerlich mit Anpassung
und Uberlebensvorteil inVerbindung zu bringen
sind: Die Position des Fruchtknotens; die Form
der Kronblitter; die Ausprigung von Friichten;
die Stellung der Samenanlage im Fruchtknoten;
Anzahl der Blitenteile von jeder Art; Anwesen-
heit oder Abwesenheit von Endosperm oder Pe-
risperm im Samen; die Abfolge der Entwicklung
der Staubblitter und so weiter.*

Uber die Angiospermen schreiben KNoOLL et
al. (1984, 41): ,,Kein Taxon enthilt ausschlieBlich
undifferenzierte oder hochdifferenzierte Merk-
male. ... Vielmehr sind die meisten Angiosper-
men-Familien eine Mischung aus mehr oder
weniger differenzierten Merkmalen in unter-

schiedlichen Kombinationen ... Dieses Muster
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Klettfriichte (Labkraut, Mohre, Nelkenwurz u. v. a.)
- Springfriichte (Wiesenschaumkraut, Springkrauter, Sauerklee)

- Ameisenverbreitung, Ausbildung von am Samen hangenden

sporn, Marzen-Veilchen, Schollkraut)

Olkorperchen (tiber 100-mal unabhangig entstanden; z. B. Lerchen-

« Fleischfressende Pflanzen in 8 Familien und 15 Gattungen (Prin-
zip der Kannenpflanze: 3-mal unabhdngig bei Zwergkruggewach-

sen, Schlauchblattgewachsen und Kannenpflanzen Nepenthes; vgl.

BranDT 2025)

+ Spiralisierung von Grannen oder Fruchtblattern zum Selbstein-

gig entstanden)

entstanden)

bohren der Friichte (Hafer, Reiherschnabel)
+ zweiseitig symmetrische Bliten (mindestens 25-mal unabhan-

+ sekundare Pollenlibertragung (mindestens 25-mal unabhangig

+ C4-Photosynthese (mindestens 45-mal unabhdngigentstanden)

ist nicht auf die heute lebenden Angiospermen
beschrankt, sondern kann auch im Fossilbericht
beobachtet werden. ... Mosaikevolution ist daher
eher als Regel denn als Ausnahme in der Ge-
schichte der Gefiflpflanzen anzusehen.*
Aufgrund dieser mosaikartigen Verteilung
spricht man von ,,polythetischen Gruppen . Das
sind Taxa hoherer Ordnung, die schwer definier-
bar sind und sich dadurch auszeichnen, dass kein
Merkmal, welches in dieser Gruppe vorkommt,
bei allen Mitgliedern anzutreften ist. Alle diese
Merkmale sind jedoch in der Gruppe als ganze
verbreitet und sie kommen bei den meisten Mit-
gliedern vor (STEVENS 1984, 171). Beispielsweise
kommen bei den Doldenbliitlern alle Merkmale,
welche diese Familie charakterisieren, entweder
nicht bei allen Arten dieser Familie vor oder sie
kommen auch bei anderen Familien vor (STEVENS

1984, 171).

ZUNTINI et al. (2024) stellen einen phyloge-
nomischen Baum auf der Basis der DNA des
Zellkerns vor, der alle 64 Ordnungen und 416
Familien der Angiospermen sowie 60 % der
Gattungen (ca.8.000 Gattungen) umfasst (repri-
sentiert durch 9.506 Arten). Bei der zeitlichen
Skalierung dieses Baums unter Verwendung von
200 Fossilien zeigte sich, dass die frithe Entwick-
lung der Angiospermen aus evolutionirer Sicht
durch starke Konflikte im Genbaum und eine
explosive Diversifizierung gekennzeichnet war,
die zu mehr als 80 % der heutigen Ordnungen
der Angiospermen flihrte. Der Konflikt im Gen-
baum ist eng mit der Diversifizierung im Baum
verbunden. Die Forscher fanden Belege fiir ein
hohes MaB3 an Merkmalskonflikten, die mit einer
frithen Steigerung der Diversifizierung einher-
gehen, auf die eine lingere Periode konstanter
Diversifizierungsraten folgt.

Tab. 4 Einige Konvergenzen
bei Blitenpflanzen (Nach
JUNKER & ScHErer 2013)
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Ursachenforschung und ,Experimentierung®

Das systematische Auftreten von Konvergenzen
in vielen Tier- und Pflanzengruppen, das plotzli-
che fossile Erscheinen und die frithe Etablierung
der maximalen Verschiedenartigkeit innerhalb
hoherer Taxa erfordern eine Erklirung. Man
muss hier zunichst in Erinnerungen rufen, dass
evolutionstheoretische Modellierungen auf jeg-
liche Zielorientierung verzichten miissen. Mit
,,Evolutionstheorien® sind erklirende Theorien
gemeint wie z. B. der Darwinismus*, die darauf’
fuBende ,,Moderne Synthese® (Synthetische
Theorie der Evolution oder Neodarwinismus*)
oder neuere Ansitze wie z. B. die | Erweiterte
evolutionire Synthese“* (EES).

Im Folgenden soll eine Reihe von Erkli-
rungsversuchen fir das hiufige Auftreten von
Konvergenzen zusammengestellt und kritisch
kommentiert werden.

1. Gleichartige Selektionsdriicke

Eine klassisch (neo-)darwinistische Erklirung
lautet, dass Konvergenzen das Ergebnis gleicher
Selektionsdriicke seien, die zu ahnlichen ,, An-
passungen® gefiihrt hitten. Selektionsdriicke sind
aber grundsitzlich nicht kausal wirksam, sondern
nur Randbedingungen. Entscheidend wiren hier
Mutationen, die das ,,R ohmaterial liefern und
deren phinotypische Auswirkungen selektiv
,,bewertet* werden konnen. Dabei miissten neue
phinotypische Merkmale entstehen, die fiir die
Uberbriickung von Bauplanunterschieden hiufig
juberst komplex sein miissen.

Es kommt aber ein weiteres Problem hinzu:
der Befund, dass oft gar nicht plausibel gemacht
werden kann, dass Konvergenzen Ergebnis einer
Anpassung sind. Es sei an das Zitat von TRoOLL
erinnert (s. 0.), dass konvergente Gestaltungen
bei den Angiospermen ,,unverkennbare Ziige
nicht adaptiver Natur® aufweisen und gerade
diese sich an Formen verschiedener Organisa-
tion wiederholen, oder an die Feststellung von
CroNQuisT (1969), dass die Merkmale, anhand
derer Familien und Ordnungen von Angiosper-
men unterschieden werden, zum groBlen Teil
solche sind, die schwerlich mit Anpassung und
Uberlebensvorteil in Verbindung zu bringen
sind. Uberall gibt es Konvergenzen, ohne dass
ein Zusammenhang mit Umweltanpassungen
erkennbar ist (MINELLI 1993, 18).

2. Konstruktive Zwdnge

Hin und wieder wird auch mit hypothetischen
,Konstruktionszwingen® argumentiert. Das
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Argument lautet: Bereits vorhandene Konstruk-
tionen konnen nicht in beliebige Richtungen
verandert werden, sondern kanalisieren weitere
evolutive Verinderungen, was zu Konvergenzen
fithren koénne.

Doch ist auch hier unklar, inwiefern Ka-
nalisierungen zum Verstindnis der Entstehung
evolutiver Neuheiten weiterhelfen sollen. Es
miisste gezeigt werden, inwiefern bei neuartigen
Organen tberhaupt eine Kanalisierung vorliegt.
Betrachten wir als Beispiel flichige flugtaugliche
Federn. Federn beinhalten mehrere Innovationen
(vgl. JunkeRr 2016) und in Bezug auf diese bauen
sie also gar nicht aufVorkonstruktionen auf, die
als ,,Zwangsfiihrungen flir weitere evolutive
Entwicklungen und evolutionire Neuheiten in
Anschlag gebracht werden koénnten. Von einer
evolutioniren Kanalisierung durch Konstrukti-
onszwinge kann bei Federn keine Rede sein. Das
gilt flir die meisten Innovationen. In der Regel ist
nicht erkennbar, inwiefern eine Vorkonstruktion
die Entstehung einer evolutiven Neuheit in eine
bestimmte Richtung fiihren konnte (oder gar
misste) — noch abgesehen von der Frage nach
experimentell nachweisbaren Mechanismen,
die innovativ wirken koénnten (vgl. JUNKER &
ScHERER 2013).

Somit konnen auch Konstruktionszwinge
nicht fir die Entstehung von evolutionir Neu-
em verantwortlich gemacht werden, es kann
sich dabei nicht um Ursachen handeln, sondern
ebenfalls nur zu Randbedingungen.

Geringere Entwicklungszwinge. Das
Argument mit Konstruktionszwingen wird
aber auch umgekehrt verwendet, um das ra-
sche Auftreten von Verschiedenartigkeit zu
erkliren. So argumentiert WAGNER (2018, 1):
,,Ein allgemeines Modell, das frithe Schiibe von
Verschiedenartigkeit erklart, besteht darin, dass
die intrinsischen (z. B. entwicklungsbedingten
oder genetischen) Zwinge flir anatomische
Verinderungen bei den frithen Arten einer Klade
geringer sind als bei den spiteren, so dass die
‘Wahrscheinlichkeit neuer Anatomien zu Beginn
der Kladengeschichte hoher ist als zu einem
spiteren Zeitpunkt.“® Ahnlich argumentieren
HugcHEs et al. (2013): Dass die Verschiedenartig-
keit im Laufe der Zeit tendenziell eher abnimmit,
konnte mit wachsenden Entwicklungszwingen
(,,developmental constraints*) zusammenhingen.
Das heif3t, je mehr die verschiedenen Organe
der Lebewesen im Laufe der Zeit miteinander
in Wechselwirkung treten, desto weniger konn-
te das Gesamtgeflige geindert werden. Auch
Fracassos (1994) oben bereits erwihntes Zwei-
Phasen-Modell baut auf diesem Argument auf:
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Die Anfangsphase mit schnell auftretender groQer
Verschiedenartigkeit (hiufige weit divergierende
Cladogenesen ihrer frithen Mitglieder, was zu
grofler Verschiedenartigkeit mit vielen beson-
deren Merkmalen fiihre) und weit verbreiteten
Konvergenzen werden auch in seinem Modell
auf noch labile genetische und entwicklungsbio-
logische Systeme zuriickgefiihrt.

Doch auch diese Vorstellungen sind rein
spekulative MutmalBungen. Dartiber hinaus sind
sie wenig plausibel, denn auch in evolutioniren
Stammbaumrekonstruktionen mdiissten vielfach
Konstruktionszwinge wieder aufgebrochen
worden sein. WAGNER (2018, 2) stellt es sich so
vor, dass die Aufspaltung von Modulen (,,Par-
zellierung®) und die anschlieBende Entwick-
lung neuer Module und Integrationsmuster ein
Mittel fiir Innovationen zur Uberwindung von
Konstruktionszwingen sei.Wie dies funktioniert
und wie anschlieBend auf diese Weise immer
wieder vergleichsweise schnell eine grof3e Ver-
schiedenartigkeit relativ frithzeitig in der (Fossil-)
Geschichte von Organismengruppen etabliert
wurde, ist jedoch unbekannt bzw. vollig spe-
kulativ. Zudem ist unbekannt, wie komplexere
Lebewesen mit deutlich geringeren Konstruk-
tionszwingen existieren konnten.

Auch die Vorstellung von ,,labilen* geneti-
schen und entwicklungsbiologischen Systemen
in der Frihphase der hypothetischen Evolution
von GroBgruppen von Lebewesen, die noch
nicht so starken Entwicklungszwingen un-
terworfen gewesen seien, ist ad hoc und durch
keinerlei experimentelle Daten begriindet. Wie
sollen solche ,labile Systeme* konkret ausge-
bildet gewesen sein? Wodurch unterscheiden
sie sich von den heutigen Systemen? Und wie
konnten sie stabile Phinotypen ermoglichen,
ohne die ein Uberlegen nicht moglich wire?
Mit wissenschaftlichen Befunden kénnen solche
Spekulationen nicht gestiitzt werden.

3. Tiefe Homologien und , Arsenal an
Gestaltungsmoglichkeiten

Mit ,.tiefen Homologien® ist gemeint, dass in
entfernten Vorfahren von Arten mit konvergen-
ten Strukturen gemeinsame genetische Grund-
lagen, insbesondere bestimmte R egulationsgene
existieren, z. B. flir das Linsenauge. Diese werden
nur in einigen Asten des Lebensbaums genutzt,
konnen ansonsten aber ,,still* weitergegeben
werden. Somit konnten morphologische Kon-
vergenzen letztlich doch auf genetischen Ho-
mologien beruhen, also abstammungsverwandt
und vererbt sein.

In seinem Beitrag tiber Evolution der Glie-
derfuler (Arthropoden) berichtet ADLER (1997),
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dass aufgrund der ins Schwimmen geratenen
Systematik der GliederfiiBer Hoffnungen auf
Erkenntnisse der Molekulargenetik und Em-
bryologie gesetzt werden. In einem gedachten
Ur-Arthropoden konnte ,,ein beachtliches
Arsenal an Gestaltungsmoglichkeiten vermutet
werden, das vornehmlich durch Variation der
Kontrollinstanz zur vorliegenden Formentfiille
gefithrt haben konnte®, gibt ApLER (1997, 43)
Uberlegungen wieder, die von Evolutions-
theoretikern geduBert wurden. Durch Verluste
einzelner Merkmale in verschiedenen evolutio-
niren Linien kénnten inkongruente Verteilungen
der Merkmale zustande gekommen sein. Man
spekuliert: Hinter der verwirrenden morpho-
logischen Vielfalt konnte eine begrenzte Zahl
genetischer Mechanismen stehen. Bupp (1996)
spricht von einer genetischen ,, Toolbox*, deren
Einfluss in verschiedenen Entwicklungslinien zur
Ausprigung gleicher Phinotypen gefiihrt haben
konne. Solche Mechanismen konnten helfen,
die zahlreichen Konvergenzerscheinungen bei
Arthropoden besser zu verstehen.

Ahnlich argumentieren CLARK et al. (2023)
im Blick auf die deutliche Abgrenzbarkeit der
groBeren Pflanzengruppen (s. S. 15), dass die
episodische Zunahme der Verschiedenartigkeit
Pflanzen auf die Realisierung des genomischen
und entwicklungsbiologischen Potenzials zu-
rickzufiihren sein konnte, die durch 6kologische
Gegebenheiten ausgelost worden sein konnte (s.
u.). Dass der Mosaikcharakter der Fossilien eine
Widerspiegelung dhnlicher regulatorischer Gene
sein konnte, meint auch SHUBIN (1998).

Kritik. Die spekulative Annahme, dass schon
im letzten gemeinsamen Vorfahren von Arten,
die heute nur noch entfernt verwandt sind,
fragliche, als konvergent gedeutete Merkmale
genetisch angelegt waren, lauft darauf hinaus, dass
es eine Art ,,Superorganismus® an der Basis der
Entwicklung gegeben haben miisste. Ein solcher
,»,Super-Organismus‘ am Anfang der Evolution
einer groferen Gruppe stellt bisherige Vorstel-
lungen tiber evolutionire Abfolgen im Grunde
auf den Kopf. Das Baumschema zur Darstellung
der Verwandtschaftsbeziehungen kénnte nur
in dem Sinne aufrechterhalten werden, dass an
seiner Basis eine vielseitige Ausgangsform stand,
deren Ausprigungsmoglichkeiten in den Asten
und in verschiedenen Weisen mehr oder weniger
verlorengegangen ist.

Wie dieser Superorganismus entstanden sein
soll, ist jedoch vollig unklar, ebenso warum dieser
Vorfahr genetische Grundlagen fiir Merkmale
erworben haben sollte, die er selbst gar nicht
brauchte oder ausprigte.”’ Es gibt hier keine
Antwort auf die alles entscheidende Frage, wie
dieses mutmaBliche Potenzial im gemeinsamen
Vorfahren tberhaupt aufgebaut wurde, solange
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es in der bisherigen Umgebung noch gar nicht
benotigt wurde. Potenzial, das schon vorhanden
ist,aber noch nicht benétigt wird und auch in der
Vergangenheit nicht ben6tigt wurde, kann durch
zukunftsblinde evolutionire Mechanismen nicht
aufgebaut werden; es wird dariiber hinaus durch
neutrale Mutationen langfristig degenerieren.
Mit der Annahme eines Superorganismus mit
groem genetischem Potenzial verlagert man
das Problem des Ursprungs komplexer und pri-
adaptiver genetischer Information nur weiter in
die Vergangenheit, statt es zu losen. Natiirliche,
zufillige Evolutionstaktoren wie Mutation und
Selektion kdnnen aus den genannten Griinden
die frithe Entstehung eines hypothetischen
Superorganismus noch weniger erkliren als die
bekannten spiteren Formen. Wenn es ein sol-
ches Potenzial tatsichlich in groBerem Umfang
geben sollte, verweist seine Existenz eher auf
einen vorausschauend handelnden Schépfer,
schlieBlich ist vielfiltiges, vorprogrammiertes
Anpassungspotenzial Kennzeichen eines dullerst
intelligenten Designs.

4. Evolution von Schliisselmerkmalen als
Trigger

Als Erklarung fur das Auftreten schnell etablierter
grofler Verschiedenartigkeit schlagen HUGHES et
al. (2013) vor, diese sei Folge der Evolution von
Schliisselneuheiten. Hier bleiben jedoch alle
entscheidenden Fragen offen. Auf welche Weise
sollen Schliisselneuheiten als Trigger fungieren?
Welche experimentell nachvollziehbaren Pro-
zesse laufen dabei ab? Und wie sind die Schliis-
selneuheiten selbst entstanden? Dieser Ansatz
verbleibt damit im hypothetischen Nebel.

5. Neue ékologische Moglichkeiten

LOpEZ-MARTINEZ et al. (2023, 1, 6) folgern aus
den Befunden tber die frith etablierte maxi-
male Verschiedenartigkeit der Angiospermen,
dass wichtige strukturelle Variationen (wie z.
B. Verschmelzung, Anzahl und Anordnung der
Organe) schon frith in der Geschichte der
Gruppe abrupt und weitreichend ,,erkundet*
worden seien. Die Formulierung ,,erkundet®
(,,explored*) ist bemerkenswert, weil sie einen
Akteur impliziert, der flir eine evolutionstheore-
tische Erklirung jedoch gar nicht zur Verfigung
steht. Die Autoren finden es interessant, dass
diese Ausbreitung zu einem Zeitpunkt erfolgte,
als — gemessen an der Fossiliiberlieferung — der
Artenreichtum der Angiospermen im Vergleich
zu anderen Landpflanzen noch gering und die
Gruppe noch hauptsichlich auf die Paldotropis
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beschrinkt war. Die Paldotropis ist ein geografi-
sches Gebiet, das die altweltlichen Tropen und
einen Teil der altweltlichen Subtropen umfasst.
Es bleibe ungewiss, ob die anfingliche Diversifi-
zierung der Bliitenstrukturen auf die Ausnutzung
okologischer Moglichkeiten zurtickzufiihren ist,
wobei neue Umgebungen genutzt bzw. neue
okologische Nischen eingenommen wurden, die
nach einem Aussterbeereignis frei geworden sind
(LoPEZ-MARTINEZ et al. 2023, 1, 6).

Auch Crarx et al. (2023) diskutieren,
dass die episodische Zunahme der Verschie-
denartigkeit der Pflanzen durch Skologische
Gegebenheiten ausgelost sein kdnnte, wobei
das genomische und entwicklungsbiologische
Potenzial realisiert worden sei (s. 0., 3.), aus-
gelost durch 6kologische Trigger. Anders als
Tiere seien Pflanzen immer wieder in neuar-
tige stressige Umwelten eingedrungen und sie
seien einfacher als diese gebaut; darauf seien
die mehrfachen sprunghaften Zunahmen der
Verschiedenartigkeit zurtickzuftihren (CrLark
et al. 2023, 1621; vgl. VALENTINE et al. 1991,
81, 86t.).

In dhnlicher Weise vermuten RAuHUT & PoL
(2019) beim ungewdhnlichen Merkmalsmix von
Asfaltovenator (s. 0.) schnelle, fast explosive Evo-
lutionsprozesse infolge eines vorangegangenen
Aussterbeereignisses (des sog. ,, Toarcian Anoxic
Event™) als Ursache dieser eigenartigen Merk-
malsverteilung. Dadurch seien Lebensriume frei
geworden und damit die Selektionsdriicke daher
geringer gewesen.

Auch hier gilt: Neue 6kologische Moglich-
keiten sind allenfalls eine notwendige Voraus-
setzung fiir innovative Evolution, haben jedoch
keinerlei Erklirungskraft in Bezug auf die Ent-
stehung von evolutioniren Neuheiten.

6. Horizontaler Gentransfer

Auch horizontaler (lateraler) Gentransfer wird
als Ursache fiir Konvergenzen diskutiert. Die-
ser ist bekannt vor allem bei Bakterien, wobei
genetische Information mithilfe von Vektoren
(z. B. Plasmiden, kleinen ringformigen DINS-
Abschnitten) tiber Artgrenzen oder potenziell
auch hohere Grenzen hinweg iibertragen wer-
den konnten. Conway Morris (2009) hilt die
Ubertragung von bereits geringfiigig komplexen
Konvergenzen mittels Gentransfer jedoch nicht
fiir plausibel. Denn es miissten viele Gene trans-
feriert werden und die fraglichen Gene miissen
auch immer in ein passendes Umfeld eingebettet
sein, um ihre Information zur Ausprigung brin-
gen zu konnen. Es muss hier bedacht werden, dass
Gene in Netzwerken funktionieren (BORGER
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2023). Fiir eine Ubertragung in neue Netzwerke
gibt es weder experimentelle Belege noch ist es
theoretisch plausibel.

7. ,Experimentierung“

Eine Erklirung, die angesichts des verbreiteten
Vorkommens von Konvergenzen und damit
zusammenhingender mosaikartiger Merkmals-
verteilung seit einiger Zeit mit groBer Regel-
mifBigkeit vorgebracht wird, lautet, dass die
Lebewesen ,,experimentiert™ hitten. In Kasten
4 ist eine groBere Anzahl entsprechender Zitate
zusammengestellt. Beispielsweise schlagen R aw-
SON et al. (2024) vor, dass die von den Saugetieren
unabhingige Entstehung des Squamoso-Dental-
Gelenks in Riograndia, als ein ,,unabhingiges
Experiment* betrachtet werden sollte und
betrachtet diesen (hypothetischen) Vorgang als
,Jiterative* bzw.sich wiederholenden Evolution.

Der gingige Hinweis auf ,,experimentelle
Phasen® der Evolution oder auch auf ,,iterative
Evolution® kann jedoch ebenfalls nicht als Er-
klirung gelten, weil erneut keine Mechanismen
des mehrfach unabhingigen Erwerbs dhnlicher
oder sogar baugleicher Strukturen angegeben
werden. Wenn beispielsweise GASTALDO et al.
(2024) schreiben, Sanfordiacaulis zeige, dass die
Vegetation im frithen Karbon komplexer war als
bisher angenommen und dies darauf hindeute,
dass es sich um eine Zeit experimenteller, mog-
licherweise voriibergehender und vielfiltiger
Wachstumsarchitekturen handelte, wird einem
Problem — plotzliches fossiles Auftauchen und
anschlieBendes Verschwinden — mit einer vollig
vagen Vorstellung einer ,,experimentellen Evo-
lution* begegnet.

,Experiment® ist eigentlich ein evolutions-
theoretisches ,,Unwort*”, da dieser Begrift eine
Zielsetzung impliziert, ein Ausprobieren, um
gute Losungen zu finden. Der Begrift suggeriert
ein Pseudosubjekt. Doch nach dem evolutioni-
ren Ansatz gibt es weder einen Experimentator
noch irgendeine Zielorientierung. Daher ver-
schleiert der zunehmend verwendete Begriff
,Experimentierung™ ein evolutionstheoretisches
Problem, anstatt es einer Erklirung zuzuftihren.
Notig wire auch hier wie immer ein experimen-
tell nachvollziehbarer Mechanismus. WANG et al.
(2019,256;s.Kasten 4) sprechen bei den Scanso-
riopterygidae zudem von einer ,,Kurzlebigkeit*
der Experimente. Wenn diese Formen nicht
lebens- und konkurrenzfihig gewesen, hitten
sie erst gar nicht entstechen konnen. Warum sie
. kurzlebig® waren, und wieso die betreffenden
Formen ausgestorben sind, ist unbekannt.

Martin EzcURRA wird in einer Wissenschatts-
meldung ' mit den Sitzen zitiert, ,,Chilesaurus
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liefert uns ein gutes Beispiel daftir, wie Evolution
funktioniert™ und ,,Er ist einer der interessan-
testen Fille von konvergenter Evolution in der
gesamten Geschichte des Lebens. Hier wird
der Bock zum Girtner gemacht. Denn derartige
Mosaike wie Chilesaurus (s. 0.) wurden weder
vorhergesagt noch sind sie einfach zu erkliren.
Vielmehr erschweren sie die phylogenetische
R ekonstruktion, wie die kontroverse Diskussion
zu dieser Gattung gezeigt hat. SchlieBlich wurde
klassischerweise evolutionstheoretisch vorherge-
sagt, dass die Formenvielfalt sich einigermallen
widerspruchsfrei baumférmig darstellen ldsst —
und dies wurde als Beleg fiir Evolution gewertet.
Stark vernetzte oder gar chaotische Merkmals-
beziehungen sind im Grunde das Gegenteil
dessen, was evolutionstheoretisch vorhergesagt
wurde. Weitere Funde kénnen dieses Netz auch
nicht mehr auflosen, sie konnten es aber noch
verstirken.”

In der Diskussion zur mosaikartigen Gat-
tung Fujianvenator deuten die Beschreiber Xu
et al. (2023, 340) dessen Merkmalskombination
als ,,evolutioniren Mosaizismus®, gemeint ist
wohl eine evolutionir bedingte mosaikartige
Verteilung von Merkmalen. Auch mit diesem
Schlagwort wird nichts erklirt und hier das
dahinterstehende Problem flir evolutionire Er-
klirungen verschleiert.

Warum alle Erkldrungsversuche scheitern

Alle genannten Erklirungsversuche sind unge-
eignet, da sie nur als Begleiterscheinungen bzw.
Randbedingungen und nicht als Ursachen gel-
ten konnen. Umweltbedingungen, 6kologische
Besonderheiten, Selektionsdriicke, Konstruk-
tionszwinge, labile genetische und entwick-
lungsbiologische Systeme oder Organismen mit
genetisch reichhaltiger Ausstattung haben keine
kausale Wirkung in Bezug auf die Entstehung
evolutionirer Neuheiten. Mit dem Nachweis
von Randbedingungen ist aber niemals eine
kausale Begriindung gegeben. Die vorgebrachten
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Baum Sanfordiacaulis: ,Darlber hinaus zeigt dieses Exemplar,
auch wenn seine systematische Stellung ungeklart ist, dass
die Vegetation im friihen Karbon komplexer war als bisher
angenommen, was darauf hindeutet, dass es sich um eine
Zeit experimenteller, moglicherweise lbergangsweiser
und unterschiedlicher Wachstumsarchitekturen handelte*
(Gastatpo et al. 2024).

Cladoxylopsida (basale Farne): StewarT & RotHweELL (1993, 217)
sehen in den mitteldevonischen Cladoxylopsida erfolglose
evolutiondre Experimente.

Eurypteriden (Seeskorpione): ,.... Eurypteriden experimentier-
ten mit terrestrischen Atmungsformen und waren dabei, sich
ans Landaleben anzupassen, anstatt in aquatische Umgebun-
gen zuriickzukehren® (LamspeLL et al. 2020, 4320; vgl. Abb. 15).
Krabbe Callichimera: ,Unsere Ergebnisse deuten darauf hin,
dass Callichimaera eine neue Linie von Brachyuren darstellt,
die sich zu einer Zeit entwickelte, als Krabben eine groRe
adaptive Radiation durchliefen, die aulRergewohnliche mor-
phologische Experimente beinhaltete, bevor sie sich zu den
vertrauten Korperformen von heute entwickelten® (Luoue et
al. 2019, 10).

Echinodermen (Stachelhduter): ,Die frilhesten bekannten
Fossilien von Stachelhdutern zeigen, dass die Evolution mit
anderen Symmetrien experimentiert hat, aber es gibt keinen
Konsens liber das Schicksal der wesentlichen bilateralen
Korperachse: ist sie verschwunden, wurde sie dupliziert oder
anderweitig umgestaltet?” (Lacai 2023, 485).

Theropode Asfaltovenator vialidadi: Aufgrund geringer gerin-
gerer Selektionsdruicke nach einem Aussterbeereignis habe
es als Resultat nach Raurur & PoL (2019) eine experimentelle
Phase der Evolution gegeben (Pressemeldung LMU 2019).
Pygostylier-Vogel Cratonavis: ,Die primitiven Schadelmor-
phologien stehen in krassem Gegensatz zu den abgeleiteten
postkranialen Morphologien, was den Einfluss der Mosaike-
volution und des biologischen Experimentierens tief in der
Phylogenese der Avialae widerspiegelt” (Liet al. 2023, 23, 26).
Flugfahigkeit bei Maniraptoren bzw. Paraves: ,Die Fossil-
uberlieferung zeigt also, dass die zunehmende anatomische
Variation und ihre Auspragung als morphologische Verschie-
denartigkeit mit mehreren Urspriingen unterschiedlicher
Flugfahigkeiten bei Maniraptora verbunden ist. Besonders
auffallig ist dies bei den Paraves, was darauf hindeutet, dass
das Experimentieren und die Komplexitat der Flugleistung
bei mehreren Gruppen mittelgroler bis kleiner Maniraptoren-
Dinosaurier wahrend des oberen Jura und der friihen Kreide
parallel stattfand“ (Nesrepaet al. 2020, 6). — ,Dieser Geschich-
te zufolge verlief die Entwicklung des Flugs chaotisch, wobei
verschiedene Dinosaurier mit unterschiedlichen Verhaltens-
weisen in der Luft experimentierten und dabei unterschied-
liche Tragflachen- und Federanordnungen verwendeten, bis
schlieBlich nur die modernen Vogel tiberlebten” (Brusatte
2017, 792). — ,Wenn abgeleitete vogeldhnliche Dinosauri-
er mit verschiedenen Korperstrukturen experimentierten,
um parallel dazu den Flug zu entwickeln, folgt daraus, dass
verschiedene Dinosaurier parallel dazu auch verschiedene
flugfahige gefiederte Fligel entwickelt haben konnten®
(BrusatTe et al. 2015, 892).

Yi und Ambopteryx (Scansoriopterygidae): ,Die Scansoriop-
terygiden Epidendrosaurus und Epidexipteryx sind ebenfalls
die altesten bekannten Avialae, und diese anscheinend
endemische Klade konnte ein kurzlebiges, lokal begrenztes
evolutionares Experiment nahe der Basis des Avialae-Baums
darstellen” (Sutuivan et al. 2014, 269). — ,Scansoriopterygier,
ein gescheitertes Experiment zum Flug von Theropoden aus
der Zeit vor den Vogeln“ (DececcHi et al. 2020). — ,,Die hau-
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tigen Flugel, die bei den Scansoriopterygiden durch verlangerte
Vordergliedmaf3en gestitzt werden, stellen wahrscheinlich ein
kurzlebiges Experimentieren mit Flugverhalten dar, und gefiederte
Fligel wurden schliellich wahrend der spateren Evolution der
Paraves bevorzugt” (Wanc et al. 2019, 256).

Kreidevadgel: Einige Kreidevogel zeigen eine ,unvorhergesehene
Menge an evolutionaren Experimenten und Homoplasien ...“
(O'Connor et al. 2011, 49).

Paraves: ,Merkmale, die mit Vogeln assoziiert werden, entwi-
ckelten sich vor ihrem Ursprung mit hoher Geschwindigkeit und
unterstiitzen die Vorstellung, dass zahlreiche Linien von Paraves
wahrend des spaten Juras und der friihen Kreidezeit mit verschie-
denen Flugarten experimentierten” (Purtick et al. 2014, 1397). —
,Die Fossilien zeigen, dass alle diese Dinosaurier —die Paraves —vor
etwa 170 bis 120 Millionen Jahren mit verschiedenen Flugarten
experimentierten, darunter Sturzflug, Gleiten und Springen von
Baum zu Baum* (Benton 2014, 508).

Sutuvan et al. (2016, 3) sprechen von ,schneller Diversifizierung
aerodynamischer Strukturen® bei den Paraves, von grof3er Bau-
planvielfalt bezlglich Skelett und Integumentstrukturen in Yanliao
(Oberjura) und Jehol (Unterkreide), es gebe einen ,hohen Level
von ,Experimentierung”, sowie Homoplasien und Exaptionen
beziiglich des aerodynamischen Apparats.

Gegenvogel: ,Die Mischung aus plesiomorphen Schlafen- und
Gaumenstrukturen zusammen mit einem abgeleiteten vogel-
artigen Rostrum und postkranialen Skelett in Yuanchuavis [Abb.
85] zeigt die Schlisselrolle von evolutiondrem Mosaizismus und
Experimentierung bei der frithen Diversifizierung der Vogel“ (Wang
etal. 2022,1).

Abb. 85 Rekonstruktion von Yuanchuavis kompsosoura. (Luxquine, CC BY-SA
4.0)

Euornithes-Vogel. ,Das Vorkommen von Vegavis in der Kreidezeit
mit einer unter den bekannten Galloanserae (Wasser- und Land-
vogeln) einzigartigen Erndhrungsweise ist ein weiteres Indiz dafr,
dass die frihesten anseriformen Divergenzen durch evolutionare
Experimente gekennzeichnet waren, die in der heutigen Vielfalt
nicht mehr vorkommen* (Torres et al. 2025, 1).

Allgemein: ,Fossilien belegen auch, dass die Entstehung jeder gro-
Beren Gruppe von einer Vielzahl von evolutiondren Experimenten
begleitet wird“ (CHiappe 2009, 248). — ,Es ist seit langem bekannt,
dass viel experimentiert wird und Konvergenz stattfindet, wenn
eine neue ,adaptive Zone“ erschlossen wird (Gould, 1989). Es ist
moglich, dass der adaptive Durchbruch bei der Entwicklung von
einem nicht-avischen Dinosaurier zu einem Vogel von zahlrei-
chen Konvergenzen in eng verwandten Linien bei vogelahnlichen
Merkmalen begleitet wurde (Feduccia, 2013). Das AusmafR an
evolutionaren Experimenten und Konvergenz in Bezug auf die
Vogelhaftigkeit, dass die jlingsten Entdeckungen, insbesondere
die aus China, zeigen, konnte dafir sorgen, dass ein Konsens tiber
phylogenetische Beziehungen schwer zu erreichen ist” (Acnoin
et al. 2019, 22).
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Erklarungen sind spekulativer Natur und nicht
durch irgendwelche empirische Befunde gestiitzt

So kann man nur von ,,Experimentierung
sprechen, wenn es auch einen Experimentator
gibt. Da es diesen in der Evolution aber nicht
gibt, ist dieser hiufig verwendete Begrift irre-
fithrend. SchlieBlich suggeriert er unterschwellig
eine Lenkung, die ausdriicklich bestritten wird.
Denn ein Experimentator, derVerschiedenes aus-
probiert, verfolgt ein Ziel. Das aber kénnen evo-
lutionire Prozesse als reine Naturvorginge nicht.
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Letztlich wird mit der ,,Experiment““~-Metapher
ein evolutionstheoretisches Problem kaschiert.
Denn auch wenn dieser Begrift natiirlich meta-
phorisch gemeint ist, sollte er eine Realitit abbil-
den.Das aber ist gerade nicht der Fall. Wenn dann
auch noch von ,,gescheiterten Experimenten®
die Rede ist (z. B. bei vierfliigeligen Formen un-
ter denVogeln), wird ebenfalls unausgesprochen
eine Zielorientierung zugrunde gelegt, denn von
Scheitern und Misslingen kann nur in Bezug auf
ein Ziel gesprochen werden.
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Fazit

Angenommen, es wiirden vor der Aufstellung
einer Rekonstruktion der Organismengeschich-
te, also gleichsam in der Zeit vor DARWIN und
vor der Etablierung des Evolutionsgedankens
folgende hiufige oder gar systematische Befunde
erhoben:

1. Die Fossilabfolgen sind weltweit dhnlich,
dabei 16sen sich vielfach verschiedene Gruppen
von Lebewesen im Laufe der geologischen
Schichtenfolge ab.

2. Groflere Gruppen von Lebewesen (Ord-
nungen und hohere Taxa™) sind deutlich von-
einander abgrenzbar.

3.1In der Fossiliiberlieferung groferer Grup-
pen von Lebewesen wird meist in einem frithen
Stadium, sehr rasch nach dem Auftreten erster
Formen dieser Gruppe, das maximale Ausmal3
anVerschiedenartigkeit erreicht, das anschlieBend
tendenziell abnimmt.

4.Die Merkmalsverteilungen sind derart mo-
saikartig, dass aufgrund verbreiteter Konvergen-
zen eine Darstellung in Form eines Netzwerkes
viel leichter moglich ist als eine Baumdarstellung.
Die Darstellung in einem eingeschachtelten Sys-
tem von Ahnlichkeiten ist zwar immer moglich,
wird aber sehr hiufig und regelmiBig durch
Konvergenzen durchbrochen.

Wiirde man unter diesen Umstinden be-
haupten, die Daten wiirden eine allgemeine
Evolution der Lebewesen nahe legen? Das wiirde
sicher nur auf den ersten Punkt zutreffen, aber
auch dabei nicht zwingend, da das ., Uberein-
ander® (Beobachtung) nicht gleichbedeutend mit
einem ,,Hervorgehen auseinander® (Interpretati-
on) ist,und da die Beobachtungen 2.—4. dagegen
sprechen.

Es ist natiirlich eine schwierige gedankliche
Ubung, sich in eine Zeit vor DARWIN zu verset-
zen und gleichzeitig das heutige Wissen tiber die
Fossiliiberlieferung zugrunde zu legen. Unter
Forschern und allgemein in den Naturwissen-
schaften ist das Denken und theoretische Mo-
dellieren lingst zutiefst vom Evolutionsgedanken
geprigt. Doch immerhin kann man feststellen,
dass diese hiufigen oder sogar systematischen
Befunde unter 2.—4. im Rahmen eines evolu-
tiondren Paradigmas nicht vorhergesagt worden
wiren. In Wirklichkeit wurden gegenteilige
Beobachtungen erwartet, wie im einleitenden
Abschnitt dargelegt wurde. Das war schon bei
Charles DARWIN so, dem es Sorge bereitete, dass
Gruppen von Lebewesen zu Beginn ihrer Fos-
siliberlieferung mit groB3er Verschiedenartigkeit
auftauchen, insbesondere im Kambrium oder
auch bei den Angiospermen.
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Bekanntlich fithrt das Nicht-Eintreften der
evolutionstheoretischen Erwartungen nicht dazu,
dass man iiber einen Wechsel des Paradigmas in
Ursprungsfragen nachdenkt. Drei Rahmenvor-
gaben sind in der scientific community oftenbar
gesetzt:

1. Es gab eine allgemeine Evolution aller
Lebewesen.

2.Die Evolution verlief nicht zielgerichtet, d.
h. alleine auf der Basis zukunftsblinder, nattirli-
cher (meist gesetzmilBig beschreibbarer) Prozesse.

3. Es stehen grofie Zeitraume von mehreren
hundert Millionen Jahren fiir die Evolution der
vielzelligen Lebewesen zur Verfligung.

Innerhalb dieses Rahmens gibt es jedoch
grofie Freiheit, neue Evolutionstheorien zu
modellieren.

Genau dies geschieht angesichts der fiir
Evolutionsbiologen tiberraschenden Befunde. Es
werden nicht-Darwin’sche Evolutionstheorien
formuliert. So wird im Rahmen der sogenann-
ten Erweiterten Evolutioniren Synthese (EES)
die Hoffnung auf Epigenetik, Nischenbildung,
Plastizitit oder auf sprunghafte Verinderungen
durch Neuverschaltungen von Genen in gene-
tisch komplexen Vorfahren gesetzt (EvoDevo).
Insbesondere letztere sollen eine Erklirung des
hiufigen Auftretens von Konvergenzen, der frii-
henVerschiedenartigkeit und der Abgrenzbarkeit
hoherer Taxa ermdglichen. Bisher sind diese
neueren Ansitze jedoch nicht nur spekulativ,
sondern in Bezug auf innovative Evolution un-
plausibel — aus zwei Griinden:

1. Es ist bisher nicht experimentell gezeigt
worden, dass Neuverschaltungen von Regulati-
onsgenen iberhaupt zu neuen Strukturen fithren
konnen, die nicht bereits fertig angelegt waren.”
Dies ist auch theoretisch nicht zu erwarten,
weil in Gen-Regulations-Netzwerken zufillige
Neuverschaltungen kaum zu konstruktiven An-
derungen ftihren kdnnen — es sei denn, es liegt
eine programmierte Situation vor (und eben kein
Zufall). Dann aber wiirde sich die evolutionsthe-
oretisch noch schwierigere Frage stellen, wie es
zu dieser Programmierung gekommen ist. Dazu
kommt noch folgender Aspekt: Es treten zahlei-
che komplexe Konvergenzen auf ganz anderen
Ebenen auf, als solchen, die sich allein durch
Mutationen und Verschaltungen von Regulati-
onsgenen erkliren lassen. Die Frage ist, woher
die funktionalen Module an sich kommen und
wie sie ins groBle Ganze des Genoms, Epigenoms
und Ontogeneseprogramms eingebettet sind.

2. Die Evolution von Plastizitit und Epige-
netik erfordert eigene, noch anspruchsvollere
Erklirungen, die aber nicht in Sicht sind (JUNKER
& WIDENMEYER 2021). Nischenbildung, Plasti-
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zitat und Epigenetik ermoglichen Anpassungen
und Artbildung auf der Basis schon vorhandener
Mechanismen;sie ermdglichen das Ausschopfen
vorhandenen Variations- und Artbildungspo-
tenzials, erkliren aber nicht, wie evolutionire
Innovationen urspriinglich entstehen.

Es ist grundsitzlich legitim, kausale Evolu-
tionstheorien zur Rettung des Evolutionspara-
digmas an neue Befundlagen anzupassen, aber es
muss zweierlei beachtet werden:

1. Solche neuen Evolutionstheorien miissen
hinsichtlich der Erklirungskraft ihrer Evo-
lutionsmechanismen experimentell bestitigt
werden, sonst sind sie ad hoc, spekulativ, ohne
Erklarungswert und dienen nur dem Zweck,
das evolutionire Rahmenparadigma zu retten.

2. Bestimmte kausale evolutionstheoretische
Hypothesen werden hiufig nicht aus den empi-
rischen Befunden abgeleitet, sondern es werden
die Evolutionstheorien im Nachhinein an neue,
unerwartete Befunde angepasst. Es handelt sich
um Deutungen im Nachhinein.”

Damit soll nicht behauptet werden, dass kau-
sale und historische Evolutionstheorien gar keine
Vorhersagen ermoglichen. In dieser Abhandlung
ging es gerade um Vorhersagen der historischen
Evolutionsforschung in Bezug auf die Fossiltiber-
lieferung, wo es um bestimmte zu erwartende
Fossilformen und Ahnlichkeitsmuster geht. Wenn
Evolution von A nach B verlaufen sein soll, kann
man Zwischenformen erwarten, die irgendwo
dazwischen stehen (und nicht aufgrudn unaps-
sender Merkmalsmosaike ,,daneben®). Und man
kann die anderen eingangs genannten und hier
wieder aufgegriffenen Befunde vorhersagen und
tiberprifen.

Deutungen aus der Sicht des
Schopfungsparadigmas

Wie konnen die in diesem Beitrag beschriebenen sys-
tematischen Befunde aus der Sicht des Schopfungspa-
radigmas gedeutet werden? Sind in diesem Rahmen
Vorhersagen moglich, die anhand der palion-
tologischen Daten tberpriift werden konnen?
Das sind herausfordernde Fragen. Schlielich
konnen wir Menschen nicht wissen, ob Gott als
Schopfer Gefallen an einem eingeschachtelten
System der Lebewesen hat oder ob es thm eher
gefillt, wenn die Merkmalverteilungen stark
vernetzt sind. Auch hier sind oft nur Deutungen
im Nachhinein moglich — und zwar oft nur auf
der Basis bestimmter konkreter Vorstellungen
dariiber, wie die Lebewesen ausgestattet waren,
die Gott geschaffen hat (vgl. Kasten 5).
Betrachten wir dazu die vier oben genannten
systematischen Befunde und beginnen mit dem
4. Punkt, der Vernetzung von Merkmalsvertei-
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5 | Grundtypen

Als ,Grundtypen” werden alle Biospezies zusammengefasst, die direkt oder
indirekt durch Kreuzungen verbunden sind. Nach bisherigen Studien ist das
Grundtypniveau in der Regel auf Familien- oder Unterfamilienniveau; Grund-
typen kénnen (bisher selten) auch Ordnungen umfassen (s. Kurzetnice & ScHolt
2025). Innerhalb von Grundtypen kann es eine erhebliche Vielfalt geben (vgl.
Kasten 1). Die Diversifizierung von Grundtypen kann durch Variationspro-
gramme (z. B. springende Gene) sowie durch Mendel’sche Rekombination
(Mischerbigkeit) und Epistasis erklart werden. Diese Variationsprogramme
werden im Rahmen des Schopfungsparadigmas als geschaffen interpretiert.

lungen, von der gerade schon die Rede war.
‘Wenn auch eine bestimmte Merkmalsverteilung
nicht vorhergesagt werden kann, so ist doch
davon auszugehen, dass Gott als personales,
willensbegabtes Wesen frei ist, Merkmale bei
einzelnen Arten bzw. Grundtypen zu kombi-
nieren, wie es thm gefillt. Daher ist der Befund
der starken Vernetzung nicht tiberraschend.
Tatsichlich finden wir beides: Einschachtelung
und Vernetzung. Die Deutung im Nachhinein
lautet: Die Einschachtelung spiegelt Ordnung wider,
die Vernetzung Freiheit.

Was den dritten Punkt angeht, also die frithe
Verschiedenartigkeit von fossil iiberlieferten
GroBgruppen von Tieren und Pflanzen (Ord-
nungen und hohere Taxa), so lisst sich dieser
Betund relativ zwanglos im Rahmen von Schop-
tungsmodellen deuten. Frithe Verschiedenartig-
keit kann sogar erwartet werden und ist jedenfalls
ein bestitigender Befund, wenn von einer ferti-
gen Erschaffung von Grundtypen ausgegangen
wird (sieche Kasten 5) — jedenfalls solange die
Fossiliiberlieferung ausreichend vollstindig ist
(vgl. Scnorr 2024). Innerhalb der mit einem
betrichtlichen Variationspotenzial ausgestatteten
Grundtypen kann anschlieBend die Vielfalt (vgl.
Kasten 1) stark zunehmen. Maximale Verschie-
denartigkeit”’ mit relativ wenigVielfalt innerhalb
der Grundtypen zu Beginn und anschlieBende
Zunahme derVielfalt und tendenzielle Abnahme
derVerschiedenartigkeit durch Aussterben ist ein
passender Befund. Ein solcher Befund zeigt sich
in vielen Fillen, aber nicht durchgehend. Die Si-
tuation ist somit insgesamt nicht ganz einheitlich.

Die Abgrenzbarkeit von Grofgruppen (2.
Punkt) ist ebenfalls nicht tiberraschend, wenn
man von einer Erschaftung ausgeht. Allerdings
entsprechen die Liicken zwischen den GroB-
gruppen auf hoherer systematischer Ebene nicht
direkt den Liicken zwischen Grundtypen, da
hiufig mehrere Grundtypen je hoherer systema-
tischer Ebene existieren. Hierzu sind Detailbe-
trachtungen in Einzelfillen erforderlich, was den
Rahmen dieser Arbeit sprengen wiirde.

Mit dem ersten Befund, der Regelhaftigkeit
der Fossilabfolgen, hat ein Schopfungsparadigma
groB3e Miihe, wenn man von einer gleichzeitigen
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Erschaffung von Grundtypen (in der Schop-
fungswoche) ausgeht, wie das im Rahmen der
biblischen Schopfungslehre der Fall ist. Hier
wiirde man die beobachtete R egelhaftigkeit der
Fossilabfolgen nicht ohne zusitzliche Annahmen
erwarten. Insbesondere muss in diesem Rahmen
die weltweite Sintflut berticksichtigt werden. Ein
befriedigendes erdgeschichtliches Modell liegt
hierzu derzeit nicht vor — es muss aber betont
werden, dass dies bis dato flir kein Weltbild gilt,
egal, ob es sich um den klassischen Neodarwi-
nismus, Theistische Evolution, Langzeit- oder
Kurzzeitvorstellungen handelt (vgl. ScHoLL
2024). Es ist anzunehmen, dass 6kologische
Aspekte wie vorherrschende Lebensrdume und
Fortpflanzungs- und Ausbreitungsgeschwindig-
keit eine wichtige Rolle fiir die Fossilabfolge
spielen.Verschiedene Ansitze werden in STEPHAN
(2015) diskutiert; dies hier darzulegen wiirde
ebenfalls den Rahmen dieser Arbeit bei Weitem
sprengen. Es gilt jedenfalls:Vorhersagen fiir die zu
erwartenden fossilen Befunde hingen im Rah-
men von Schopfungsansitzen davon ab, welches
erdgeschichtliche Modell und welche Vorstel-
lungen zur biblischen Sintflut zugrunde gelegt
werden. So unterscheiden sich amerikanische
Modelle (Sintflut ca. von Pri-/Kambrium bis
Kreide-Paliogen bzw. Neogen-Quartir-Grenze)
und europdische bzw. Megasukzessions-Modelle
(Sintflutbeginn wie in amerikanischen Modellen;
Sintflutende im oberen Erdaltertum) in 6kolo-
gischer Hinsicht deutlich: Im ersten Fall ist ein
Grofteil der makroskopischen, fossilen Lebewe-
sen im Wesentlichen zeitgleich (innerhalb des
Sintflutjahres) einzuordnen, wihrend es sich im
zweiten Fall groBenteils um aufeinanderfolgende
GrofBlebensriume bzw. Besiedlungsstadien von
Lebensgemeinschaften handelt, die nacheinander
abgelagert worden sind.

Die Regelhaftigkeit der Fossilablagerungen
konnte zu einer schrittweisen Erschaffung, also
zu einem vielfachen punktuellen direkten Ein-
greifen eines Schopfers passen. Solche Vorstellun-
gen werfen allerdings die Frage auf, wie sie mit
den einschligigen biblischen Texten harmonisiert
werden konnen. Die damit verbundenen exege-
tischen und systematisch-theologischen Fragen
koénnen hier nicht behandelt werden (vgl. Jun-
KER 2022). Dartiiber hinaus gibt es methodische
Probleme des Nachweises bzw. der Uberprii-
fung solcher Vorstellungen: 1. Wie konnte man
empirisch im Nachhinein entscheiden, ob sich
Unterschiede verschiedener Gruppen auf ur-
spriingliche getrennte Erschaffung oder auf Ein-
griffe des Schopfers in auseinanderentwickelten
Gruppen zurlickzuftihren sind? 2. Wenn sich alle
Wissenschaftler, egal mit welchem paradigmati-
schen Hintergrund, einig sind, dass die Fossil-
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iiberlieferung in vielerlei Hinsicht unvollstindig
ist (z. B. was Lazarus-Taxa angeht, die zu einem
bestimmten Zeitpunkt fossil auftauchen, dann
aus der Fossiliiberlieferung verschwinden und
schlieBlich wieder auftauchen; vgl. SchorL 2024),
woher will man dann genau wissen, wann, wie
und wo ein Schopfer schrittweise in die Schop-
tung eingegriften hat? Letztlich lassen sich dann
zum Auftauchen von Taxa keine Vorhersagen
ableiten, da keine Unterscheidung moglich ist,
welche deutlichen Liicken in der Fossiliiberlie-
ferung ein Eingreifen Gottes reprisentieren und
welche lediglich durch fossil nicht tiberlieferte
Lebensraume hervorgerufen sind.

Beziiglich der Prifmoglichkeiten sind evolu-
tionire Modelle und biblische Schopfungskon-
zepte dem Modell einer schrittweisen Schopfung
iiberlegen: Evolutionsmodelle miissen davon
ausgehen, dass einfachere Gruppen vor den ithnen
tolgenden (,,abgeleiteten) komplexeren Gruppen
existiert haben und sagen deren Auftinden
voraus (was sich allerdings im Wesentlichen in
vielen Fillen nicht erftllt hat, vgl. ScHoLL 2024).
Biblische Schopfungsvorstellungen hingegen
sagen ein Auftreten aller Grundtypen am Ende
der Schépfungswoche voraus, die aus theologi-
schen Griinden zum Auftreten des Todes in der
biblischen Heilsgeschichte mit dem Auftreten
der Ediacara-Fauna spitestens zu Ende sein
durfte (vgl. JuNker 2022). In Abhingigkeit vom
jeweiligen Sintflutmodell ergeben sich dann
die konkreten Erwartungen, in welcher Rei-
henfolge die Taxa in der Fossiliiberlieferung zu
erwarten sind: Die sogenannten amerikanischen
Modelle sehen in dem GroBteil des Phanerozo-
ikums (Kambrium bis heute) Ablagerungen der
Sintflut an sich (bis einschlieBlich Kreide oder
gar Tertidr) — dann sind vor allem héhen- und
topografieabhingige Okosysteme flir das Auf-
treten der Fossilien verantwortlich. Europiische
Modelle hingegen gehen von Sintflut im Erd-
altertum (bzw. Teilen davon) aus und von an-
schlieBenden Megasukzessionsstadien (Wieder-
besiedlung der Erde). Dann sind entsprechende
Anpassungen an nach der Sintflut herrschende
extreme Umweltbedingungen (iiberschwemmte
Gebiete und Flachmeere, salzhaltige Boden,
Sonneneinstrahlung, Temperaturschwankungen,
ortliche Uberﬂutungen, Plattentektonik,
Konkurrenzstirke, Bodenbildung, aufeinander
aufbauende Nahrungsnetze etc.) von sukzessive
aufeinander aufbauenden Okosystemen ent-
scheidend fiir die Verbreitung und das Fossi-
lisieren von Arten. Eine zentrale Aufgabe der
Schépfungswissenschaftler ist dementsprechend
das weitere Ausformulieren, Ableiten und Testen
daraus folgender spezifischer Vorhersagen zur
Fossiliiberlieferung, das in vielen Bereichen noch
nicht sehr weit fortgeschritten ist.
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Glossar

Amnioten: Landwirbeltiere, die sich, an-
ders als Amphiben, vollig unabhangig
vom Wasser fortzupflanzen (Reptilien,
Vogel, Saugetiere).

abgeleitet: — apomorph

apomorph: Bezeichnung fiir ein Merk-
mal oder einen Merkmalszustand, das
bzw. der evolutionstheoretisch als ho-
herentwickelt bzw. abgeleitet gewertet
wird.

Autapomorphie: Ein — apomorphes
Merkmal, das nur in einer bestimmten
Gruppe vorkommt (— Synapomorphie).

Cladismus: Methode zur Ermittlung
von Verwandtschaftsbeziehungen. Zu-
grunde gelegt werden gemeinsame —
apomorphe Merkmale (— Synapomor-
phien), auf deren Basis die Verwandt-
schaftsverhdltnisse (Abstammungsbe-
ziehungen) der untersuchten Taxa in
ein Baumdiagramm (— Cladogramm)
gebracht werden.

Cladogramm: Baumdigramm mit in der
Regel gabeligen Verzweigungen; es gibt
aber auch Cladogramme mit ausge-
pragten Mehrfachverzweigzungen.

Darwinismus: Die Sichtweise, wonach
zufallige Mutationen und Selektion die
Haupttriebfedern des evolutionaren
Wandels sind. (— Darwin’scher Mecha-
nismus)

Darwin’scher Mechanismus: Das Kern-
stiick des Darwin‘schen Mechanismus
das Wechselspiel von Zufallsmutation
und naturlicher Selektion, wobei Dar-
win Mutationen als Quelle von Variation
nicht kannte.

Deuterostomier: ,Neumundtiere,
Gruppen, bei denen in der Embryonal-
entwicklung der Urmund zum After
wird und fir den Mund eine sekundare
Offnung entstehung. Die bekanntesten
Vertreter der Deuterostomier gehoren
die Stachelhauter und die Chordatiere
mit der Hauptgruppe der Wirbeltiere;
somit ist auch der Mensch ein Deute-
rostomier.

Dank

Elpistostegiden: Gruppe von Fleisch-
flossen des spaten Devon, die teilweise
Ahnlichkeiten mit Tetrapoden (Landwir-
beltieren) aufweisen.

Enantiornithes: ,Gegenvogel” — nur in
Sedimenten der Kreide fossil Uberlie-
ferte Vogelgruppe, deren besonderes
Kennzeichen die Gelenkverbindung
zwischen Schulterblatt und Rabenbein
ist. Am Schulterblatt befindet sich eine
Gelenkpfanne und am Rabenbein ein
Gelenkzapfen vor, anders herum als bei
anderen Vogelgruppen. Die meisten Ar-
ten waren bezahnt.

Erweiterte evolutiondre Synthese (EES):
Evolutionshypothesen, die neben den im
— Neodarwinimsus anerkannten Evolu-
tionsfakrotern noch weitere, nicht-dar-
winistische Faktoren einbeziehen, dazu
gehoren Nischenbildung, Plastizitat,
Epigenetik und Prozesse in der Embryo-
nalenwicklung (Evo-Devo).

Gegenvogel: — Enantiornithes

Homologie: Gleichwertigkeit ahnlicher
Strukturen, Organe, Gene und Prozesse
; in der Evolutionsbiologie Beleg flr ge-
meinsame Abstammung.

Homoplasie: Bauplanahnliche Struktur,
die trotz ihrer Ahnlichkeit als mehrfach
unabhangig entstanden interpretiert
wird. Dazu gehoren Konvergenzen, Pa-
rallelentwicklungen und Ruckentwick-
lungen.

Konvergenz: gleichartige Entwicklung
ahnlicher Strukturen und Funktionen
einzelner Organe nicht abstammungs-
malRig verwandter Organismen.

Kronengruppe: Klade (Zweig eines
Stammbaums), an deren Basis der letz-
te gemeinsame Vorfahr aller heute vor-
kommenden — Taxa dieser Klade steht.

monophyletisch: Von einer einzigen
Stammart abstammend.

Neodarwinismus: — Darwinismus, an-
gereichert mit neueren Erkenntnisses
Uber Evolutionsfakrotren wie Gendrift,
Hybridisierung u. a. Das Kernstlick des

Ich danke herzlich Dr. Michael Brandt, Prof.
Dr. Siegfried Scherer, Dr. Boris Schmidtgall
und besonders Benjamin Scholl fiir kritische

Kommentare und hilfreiche Hinweise zur Ver-

besserung des Textes. Fiir verbliebene Fehler bin

ich alleine verantwortlich.
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des Darwin‘schen Mechanismus bleibt
dabei erhalten.

Ornithothoraces: Vogelgruppe, die so-
wohl die — Enantiornithes als auch die
— Ornithuren umfasst.

Ornithurae: ,Vogelschwanze“; Vogel mit
Facherschwanz, zu denen auch die heu-
tigen Vogel gehoren; ab der Unterkreide
fossil Uberliefert.

paraphyletisch: Gruppe von Lebewesen,
die einen gemeinsamen Vorfahren tei-
len, aber nicht alle Nachkommen dieses
Vorfahren einschlief3t.

Phanerozoikum: Erdzeitalter, indem ge-
maRk des Begriffs ,das Leben erscheint®;
gemeint sind die geologischen Schichten
ab dem Kambrium, seit dem fossil Tiere
bekannt sind, deren Bauplane heutigen
Bauplanen grundsatzlich ahnlich sind
(aufKlassen-und Stamm-Niveau), unter-
teilt in Paldozoikum (Eraltertum); Meso-
zoikum (Erdmittelalter) und Kdnozoikum
(Erdneuzeit).

Schliisselmerkmal: Ein hochrangiges
Merkmal (wie z. B. die drei Gehorkno-
chelchen der Sdugetiere), das einer
Gruppe ermoglicht, neue Ressourcen zu
erschlieRen.

Sparsamkeitsprinzip: Grundsatz bei der
Erstellung von — Cladogrammen, wo-
nach moglichst wenige — Konvergen-
zen auftreten.

Stratigraphie: Schichtbeschreibung, Ab-
folge von geologischen Sedimentschich-
ten

Synapomorphie: — Apomorphes Merk-
mal, das zwei oder mehreren Gruppen
gemeinsam ist.

Taxon (pl. Taxa): Allgemein eine Ein-
heit der Klassifikation, seien es Arten,
Gattungen, Familien, Ordnungen oder
andere Gruppen von Lebewesen, die
gewohnlich als abstammungsbedingte
Einheiten angesehen werden.

Taxonomie: biologische Arbeitsrichtung,
die die Mannigfaltigkeit der Organismen
beschreibt, benennt und ordnet.
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Anhange

Originalzitate Kasten 3

»In fact, conflicting phylogenetic signal between
genes is commonplace* (SCHREMPF & SzOLLost 2020).

,»An immediate challenge is to address the pervasive
phylogenetic conflict observed in whole genome data*
(ApaMms et al. 2021).

,,Phylogenomic conflict, where gene trees dis-
agree about species tree resolution, is common across
genomes and throughout the Tree of Life (PARINS-
FukucHIA et al. 2021).

,»A ‘new kid on the block’, phylogenomics, is adding
another type of controversy never seen before in mo-
lecular phylogenetics: highly supported contradictory
results” (GIRIBET 2016).

»-.. patterns of extreme inconsistencies at the
base of the metazoan tree of life, ... Different gene
matrices tell different stories ... this study gener-
ated three incongruent, yet strongly supported
tree topologies” (NOSENKO et al. 2013).

,»That whole abstraction of evolution as being
a tree, we always knew was a little inadequate ...
But now we know it’s really inadequate* (Rasmus
NIELSEN in BERwALD 2022).

,,Phylogenomics ... has been viewed as the ultimate
solution to the problem of resolving difficult nodes in the
tree of life. However, it has become clear that analyses of
these large genomic datasets can also result in conflicting
estimates of phylogeny* (REDDY et al. 2017).

Originalzitate Kasten 4

Baum Sanfordiacualis: ,Moreover, although systema-
tically unresolved, this specimen shows that Early Car-
boniferous vegetation was more complex than realized,
signaling that it was a time of experimental, possibly
transitional and varied, growth architectures” (GASTALDO
et al. 2024).

Eurypteriden (Seeskorpione): ,,...curypterids
were experimenting with modes of terrestrial respi-
ration and were in the process of terrestrializing rather
than returning to aquatic environments* (LAMSDELL et
al. 2020, 4320; vgl. Abb. 15).

Krabbe Callichimera: ,,[O]ur results suggest that
Callichimaera represents a novel lineage of brachyurans
that evolved when crabs were undergoing a major adap-
tive radiation that included extraordinary morphological
experimentation, before settling into the more familiar
body forms seen today (LUQUE et al. 2019, 10).

Echinodermen (Stachelhduter): ,, The earliest-
known echinoderm fossils show evolutionary expe-
rimentation with other symmetries, but there is no
consensus regarding the fate of the principal bilaterian
body axis: is it gone, was it duplicated or was it otherwise
reconfigured?” (LACALLI 2023, 485)

Der Pygostylia-Vogel Cratonavis: ,, The primitive
cranial morphologies stand in stark contrast with its
derived set of post-cranial morphologies, reflecting the
influence of mosaic evolution and biological expe-
rimentation deep within avialan phylogeny* (Lt et al.
2023, 23, 26).

Flugfihigkeit bei Maniraptoren bzw. Paraves:
., Thus, the fossil record reveals that increased anatomical
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variation and its expression as morphological disparity
is linked to multiple origins of different flying capacities
in Maniraptora. This is especially noticeable in Paraves,
suggesting that experimentation and complexity of
aerial performance was taking place in parallel across
several clades of mid to small-sized maniraptoran dino-
saurs during the upper Jurassic and the early Cretaceous*
(NEBREDA et al. 2020, 6).— ,,According to this story, the
development of flight was chaotic, with different dino-
saurs experimenting with different airborne behaviors
using different airfoil and feather arrangements [...], until
ultimately only modern birds survived* (BRUsATTE 2017,
792). — ,If derived bird-like dinosaurs were experi-
menting with using different body structures to evolve
flight in parallel, it follows that different dinosaurs may
have evolved different flightworthy feathered wings in
parallel as well” (BRUSATTE et al. 2015, 892).

Yi und Ambopteryx (Scansoriopterygidae): ,, The
scansoriopterygids Epidendrosaurus and Epidexipteryx
are also the oldest known avialans, and this apparently
endemic clade may represent a short-lived, localized
evolutionary experiment near the base of the avialan
tree” (SULLIVAN et al. 2014, 269). ,,Scansoriopterygians,
a failed experiment in pre-bird theropod flight* (DE-
CECCHI et al. 2020).

Paraves: ,, Traits associated with Aves evolved before
their origin, at high rates, and support the notion that
numerous lineages of paravians were experimenting
with different modes of flight through the Late Jurassic
and Early Cretaceous” (PUTTICK et al. 2014, 1397). —
., The fossils showed that from about 170 to 120 million
years ago, all these dinosaurs—the Paraves—were ex-
perimenting with flight in various modes, including
parachuting, gliding, and leaping from tree to tree®
(BenTON 2014, 508).

Gegenvogel: ,,The mixture of plesiomorphic tem-
poral and palatal structures together with a derived
avialan rostrum and postcranial skeleton encapsulated in
Yuanchuavis [Abb. 64] manifests the key role of evoluti-
onary mosaicism and experimentation in early bird
diversification® (WANG et al. 2022, 1).

Euornithes-Vogel. ,,The Cretaceous occurrence
of TVegavis, with a feeding ecology unique among known
Galloanserae (waterfowl and landfowl), is further indica-
tion that the earliest anseriform divergences were marked
by evolutionary experiments unrepresented in the extant
diversity* (TORREs et al. 2025, 1).

Allgemein: ,,Fossils also document that the origin of
any major group is accompanied by a wide range of evo-
lutionary experimentation‘* (CHiarpE 2009,248).— , It
has long been known that much experimentation and
convergence occurs when a new ‘adaptive zone’is being
crossed into (Gould, 1989).It is possible that the adaptive
breakthrough of evolving from a non-avian dinosaur
into a bird was accompanied by much convergence in
closely related lineages on bird-like features (Feduccia,
2013).The degree of evolutionary experimentation and
convergence on ‘bird-ness” demonstrated by recent dis-
coveries, especially those from China, may ensure that a
consensus on phylogenetic relationships remains elusive
(AGNOLIN et al. 2019, 22).
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Quellenangaben zu Abb. 30

Von: Lucarelli, Maximilian Paradiz, Jorge Armin Esca-
lante Pasos, Marshal Hedin, Bernard DUPONT, Cav-
explorer, Chantelle Bosch, Rosa Fernindez, Gonzalo
Giribet, P. Naskrecki, Jaroslav Smrz, ubomir Kovi ,
Charles J. Sharp, Jaromir Mike$, Alena Lukesova, Kurt
Kulac,Kaldari - Diese Datei wurde von diesen Werken
abgeleitet: Araneus diadematus, Livorno 1.JPG:Phrynus
(3911834226).jpg:Mastigoproctus scabrosus 12698917.
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jpg:Arachnida, Schizomida, Hubbardia briggsi, adult
female (8627013240). jpg:Common Yellow Scorpion
(Buthus occitanus) (36043322670).jpg:Lasiochernes
cretonatus Henderickx 1998 jpg:Metasolpuga picta00.
jpg:Ricinulei from Fernandez & Giribet, nymph of
Ricinoides atewa (2015) (cropped).jpg:Harvestman
opilio canestrinii male.jpg:Live Eukoenenia spelaea in its
cave habitat.png: Trombidium holosericeum WoblitzO1.
jpg:Ixodes pacificus 01.jpg:, CC BY-SA 4.0, https://com-
mons.wikimedia.org/w/index.php?curid=119732794
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Anmerkungen

In blau sind Originalzitate gesetzt, die im Text in Uber-
stzung zitiert werden.

1 ... the hallmark of a good theory are very specific
predictions that are unique to this theory and suc-
cessfully confirmed by later discovery of empirical
evidence. The hypothesis of common descent argu-
ably allows for the prediction of very precise ana-
tomical details of hypothetical transitional forms,
that would not be predicted by the hypothesis of
common design without the constraint of shared
ancestry” (G. BEcHLy (2023a), https://evolution-
news.org/2023/12/fossil-friday-the-mess-of-
arachnid)

2 Vollstindigeres Originalzitat: ,,It is a truly wonder-
ful fact ... that all animals and all plants throughout
all time and space should be related to each other in
groups subordinate to groups, in the manner which
we everywhere behold— namely, varieties of the
same species most closely related, ... species of the
same genus less closely and unequally related, ...
forming sections and sub-genera, species of distinct
genera much less closely related, and genera related
in different degrees, forming sub-families, families,
orders, sub-classes, and classes. ... If species had been
independently created, ... no explanation would
have been possible of this kind of classification; but
it is explained through inheritance and the complex
action of natural selection, entailing extinction and
divergence of character, as we have seen illustrated
in the diagram® (DArRwIN 1872).

3 ,,Darwin later claimed, correctly, that his own theo-
ry predicts hierarchy “ (SoBer 2008, 124).

4 Mit ,,Darwin’schem Mechanismus“ sind auch die
Nachfolgetheorien eingeschlossen, die als Neodar-
winismus, Synthetische Evolutionstheorie, Mod-
erne Synthese oder Standard-Evolutionstheorie
bezeichnet werden. DARWIN kannte Mutationen als
eine Quelle von Variation noch nicht; diese und an-
dere Faktoren wie z. B. Gendrift sind in den Nach-
folgetheorien berticksichtigt.

5 Nicht von Merkmalsausprigungen! Merkmale sind El-
emente des Phinotyps, die in alternativen Formen
auftreten konnen, die als Merkmalsausprigungen be-
zeichnet werden.

6 DArRWIN in Origin of species (6. Aufl., Kap. 6): ,,Wenn
gezeigt werden konnte, dass irgendein komplexes
Organ existiert, das nicht durch zahlreiche, au-
feinanderfolgende, geringfligige Verinderungen
gebildet worden sein kann, wiirde meine Theorie
absolut zusammenbrechen.* Er fuhr direkt mit der
Feststellung fort: ,,Aber ich kann keinen solchen
Fall finden.*

7 So schreibt Davipson (2011, 40): ,,Es gibt immer
eine beobachtbare Auswirkung, wenn ein Teil eines
Entwicklungs-GRIN [= Gen-Regulations-Netz-
werk] unterbrochen wird. Da die Folgen immer
katastrophal schlecht sind, ist ihre Flexibilitit mini-
mal, und da alle Teile miteinander verbunden sind,
hat das ganze Netzwerk daran Anteil, dass es nur
einen Weg gibt, wie die Sache funktioniert™ (Her-
vorhebung hinzugefligt).

8 Strenggenommen gab es schon frither Ideen tiber
groBere Spriinge in der Evolution (,,hopeful mon-
sters” nach Richard GorpscumiDT, vom Palion-
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10

11

12

13

14

15

16

17

tologen Otto Heinrich SCHINDEWOLF aufgegriften).
Sie wurden aber lange Zeit als spekulativ und un-
plausibel verworfen. In neuerer Zeit leben diese
Ideen aber wieder mit neuen Begriindungen auf
(vgl. JuNKER 2009).

Eine Sammlung einschligiger Zitate dazu fin-
det sich unter https://www.wort-und-wissen.org/
disk/makroevolution-unerklaert/

»Aus welchem gemeinsamen Vorfahren sich diese
kuriose Gruppe der Ursiuger |hier Kloakentiere
inkl. Schnabeltier und Ameisenigel] entwickelt
hat, ist unter Experten umstritten. Fossilien, die die
Evolutionsgeschichte eindeutig belegen konnten,
wurden bisher keine gefunden. Zahnvergleiche mit
heutigen Siugetieren sind ebenfalls nicht moglich,
da die Kloakentiere keine Zihne haben. So ble-
iben nur Theorien.” (https://www.wissenschaft.
de/erde-umwelt/knochenanalyse-enthuellt-vor-
fahren-der-eierlegenden-sacugetiere)

It is tempting to view elpistostegids simply as an
intermediate step in a directional evolutionary pro-
gression, but of course they were nothing of the
sort; like all organisms, they were adaptively opti-
mised for their own lifestyle and not ‘on their way’
to anywhere® (AHLBERG 2018, 17).

AHLBERG schreibt auBerdem (a.a.O.): ,, The idea of
Tiktaalik as an immediate predecessor of tetrapods,
which has been promulgated both in the scien-
tific literature (Daeschler et al. 2006; Shubin et al.
2006) and in innumerable popular presentations,
must thus be discarded if the footprint evidence is
accepted; instead, Tiktaalik and Elpistostege are cast
in the role of late survivors of the elpistostegid ra-
diation.” Darausgeht hervor, dass er nicht nur das
“Gerichtetsein” in Frage stellt.

,.In particular we have almost no information about
the step between Tiktaalik and the earliest tetrapods,
when the anatomy underwent the most drastic
changes, ...* (AHLBERG & CrLAck 2006, 748).

Der Begrift ist aus den hebriischen Wortern ,,bara®
und ,,min®“ zusammengesetzt und steht fur ,,ge-
schaffene Art™. Bei einer baraminologischen Anal-
yse erfolgt ein umfangreicher Merkmalsvergleich
verschiedener Arten oder hoherer Taxa mit dem
Ziel, herauszufinden, ob sich deutlich voneinander
abgegrenzte Gruppierungen ergeben. Die Art der
Analyse an sich ist unabhingig von der Annahme
geschaffener Arten.

,»The distribution of morphologies among animals
and plants is neither evenly nor randomly distrib-
uted, but clumped (under-dispersed) at many scales.
This pattern remains among the most challeng-
ing problems in understanding the processes that
generate large-scale, macroevolutionary patterns
(Lewontin, 2003). In fact, it is so obvious that we
often forget that meaningful classifications depend
upon the existence of such gaps* (Erwin 2021, 2).
,»The morphological distances ... between angio-
sperms and gymnosperms... are maintained even
with the inclusion of fossils* (CLARK et al. 2023).
Detaillierter:  https://www.si-journal.de/index2.
php?artikel=jg21/heft2/sij212-1.html.

,The fossil record contains abundant evidence
for two seemingly contradictory patterns: bursts
of morphologic innovation, often associated with
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what have been interpreted as adaptive radiations
within clades, and long-term stability of morphol-
ogy** (DaviDsoN & ErwiIN 2010, 184).

18 Zusammentassend beschrieben: https://www.gen-
esisnet.info/schoepfung_evolution/n204.php.

19 Das Phanerozoikum umfasst alle geologischen
Systeme, die in nennenswertem Umfang Viel-
zeller-Fossilien bergen, das sind alle Systeme vom
Kambrium bis heute. ,,Phanerozoikum® bedeutet
das Leben erscheint™ (in fossil erhaltener Form).
Mittlerweile sind auch im jiingsten Prikambrium
eine Reihe von Vielzellergruppen entdeckt wor-
den; diese zeigen im GroBen und Ganzen jedoch
wenige Ahnlichkeiten mit den Fossilien seit dem
Kambrium.

20 ,,Examples of pronounced early increase in dispar-
ity include Cambrian marine arthropods (9, 49, 77,
172), Paleozoic gastropods (163, 176), Paleozoic
rostroconch molluscs (165), Paleozoic stenolaemate
bryozoans (1), Paleozoic seeds (123), Cretaceous
angiosperms (based on pollen; R Lupia, personal
communication), Cenozoic ungulates (72), Car-
boniferous ammonoids (113, 114, 137), Paleozoic
articulate brachiopods (13, 84), Ordovician trilo-
bites (but not Paleozoic trilobites as a whole) (91),
early-mid Paleozoic tracheophytes (75), Paleozoic
crinoids (41, 42, 43, 44), Mesozoic crinoids (46),
Paleozoic blastozoans (37, 47, 162), and Cambrian
Metazoa (141)” (Foote 1997, 137f).

21 ,,Early Jurassic ammonites (23), Paleozoic trilobites
(40), Paleozoic blastoids (35, 40), Paleozoic cladid
and flexible crinoids (43), and, apparently, insects
from the mid-Paleozoic to the Recent (based on
number of mouthpart morphotypes; 76)“ (FOOTE
1997, 1371).

22 ,‘Early bursts’ of morphological disparity (i.e. di-
versity of anatomical types) are common in the fos-
sil record *“ (WAGNER 2018)

23 ,Some paleobiologists claim that in general clades
are initially more diverse, and later on, when they
are prone to extinction, they show much less diver-
sity, but one could refine this idea by stating that
the ratio disparity/diversity gets inverted during the
existence of the clade, starting with much more dis-
parity than diversity” (HuNEmAN 2017, 334).

24 Amnioten oder Nabeltiere sind diejenigen Land-
wirbeltiere, deren Embryonen sich in einer mit
Fruchtwasser (Amnionfliissigkeit) gefiillten Amni-
onhohle entwickeln (nach Wikipedia).

25 ,... by the Early Cretaceous, early birds had ... di-
verged significantly in morphology, size and ecol-
ogy ... (ZHoU & ZHANG (2002, 409).

26 ,,There is now a picture of rapid radiation of birds
after the initial establishment of flight with at least
three significant lineages — Confuciusornithidae,
Enantiornithes and Ornithurae. ... Each shows a
considerable degree of specialization, with appar-
ently competent flight performance broadly com-
parable to that of extant species, albeit with less
overall morphological diversity* (Rayner 2001,
372).

27 ,,Frond-tailed birds, ribbon-tailed birds and fan-
tailed birds all co-existed during the rapid diversi-
fication of avialans in the early Cretaceous (MAaR-
TYNIUK 2012, 28).

28 ,,The fossil record, however, provides evidence that
modern birds represent an explosive Tertiary radia-
tion* (FEpuccia 2003, 174).

29 ,,Overall, these findings reveal the great amount
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of diversity and convergence that occurred among
birds (including some features convergent with
mammals) during the post-Cretaceous revolution®
(BRUSATTE et al. 2015, 895).

30 ,,Despite the increasing size of genomic datasets,
however, phylogenetic relationships among Neo-
aves have remained in conflict across this new crop
of genome-scale studies (2, 3). The intractability of
early avian relationships has been attributed to a
,.Neoavian explosion‘ after the KPg boundary ex-
tinction event, ...“ (Wu et al. 2024, 1)..

31 ,,The authors’ tree resolves the branching order at
the origins of modern birds and strongly supports a
rapid radiation of major bird lineages soon after the

,The
evolutionary relationships between modern birds
have been notoriously difficult to resolve (THOMAS
215,516).

32 https://www.genesisnet.info/schoepfung_evolu-
tion/n328.php?a=0.

33 ,,The distribution of living fungal form is defined
by four distinct morphotypes: flagellated, zygomy-

Cretaceous—Palacogene mass extinction. ...

cetous, sac-bearing, and club-bearing. The discon-
tinuity between morphotypes is a consequence of
extinction, indicating that a complete record of
fungal disparity would present a more homoge-
neous distribution of form. Fungal disparity ex-
pands episodically through time, punctuated by a
sharp increase associated with the emergence of
multicellular body plans. Simulations show these
temporal trends to be non-random and at least
partially shaped by hierarchical contingency. These
trends are decoupled from changes in gene number,
genome size, and taxonomic diversity. Only differ-
ences in organismal complexity, characterised as the
number of traits that constitute an organism, exhib-
it a meaningtul relationship with fungal disparity.
Both animals and fungi exhibit episodic increases
in disparity through time, resulting in distributions
of form made discontinuous by extinction. These
congruences suggest a common mode of multicel-
lular body plan evolution® (aus Abstract).

,,The disparity of fungi within morphospace increas-
es through time, rapidly and episodically at first but
then at a lower rate average after the Tonian, up
until the Permian. Thereafter, it increases approxi-
mately gradually until the present (Fig. 6A-B)*
(SmitH & DONOGHUE 2022, 1492).

34 ,,Mesarch® bedeutet, dass mehr als ein Strang des
primiren Xylems in einem Stamm oder einer Wur-
zel vorhanden ist.

35 ,Many [ferns| have highly branched fronds, mes-
arch xylem maturation, and a rhizome stele that
is dissected by leat gaps. Plants that display various
combinations of these features occur in the fossil re-
cord from the Middle Devonian (...) to the Recent,
but there has been considerable systematic turnover
with several prominent clades replacing one an-
other through geological time (Rothwell, 1999). In
practice, botanists have traditionally recognized as
“ferns” those species that are left over after all other
euphyllophytes have been removed to clades with
clearly identifiable synapomorphies (Rothwell,
1999)* (ROTHWELL & STOCKEY 2008, 332).

36 Weitere Informationen unter https://www.gen-
esisnet.info/schoepfung_evolution/n336.php

37 ,,Moreover, although systematically unresolved, this
specimen shows that Early Carboniferous vegeta-
tion was more complex than realized, signaling that
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it was a time of experimental, possibly transitional
and varied, growth architectures” (GASTALDO et al.
2024,781).
https://www.si-journal.de/index2.php?artikel=
jg13/hett1/s1j131-s.html

,» The incongruent distribution of Guiyu and Psa-
rolepis features across different groups poses special
challenges to attempts at polarizing the plesiomor-
phic osteichthyan and gnathostome characters ...
(Znu et al. 2012, 2f)).

ie Autoren schreiben in der Zusammenfassung (in
Ubersetzung): ,,Auffallend ist, dass die Schuppen
gro3 und teilweise rhomboid sind und ein ausge-
prigtes Zapfen-Sockel-Gelenk aufweisen; diese
Kombination war bisher nur bei Knochenfischen
bekannt und wurde als Synapomorphie dieser
Gruppe angesehen. Das Vorhandensein eines Anal-
flossenstachels bei Entelognathus, der bisher nur bei
einigen Stamm-Knorpelfischen gefunden wurde,
zeigt auBerdem, dass viele Merkmale, von denen
man bisher annahm, sie seien auf bestimmte Linien
innerhalb der Gnathostomen-Kronengruppen be-
schrinkt, wahrscheinlich vor dem gemeinsamen
Vorfahren der lebenden Kieferwirbeltiere entstan-
den sind* (Cur et al. 2023, 1).

,»The new material raises the possibility that differ-
ent tetrapod groups diversified in parallel in differ-
ent regions of the equatorial belt and subsequently
extended their geographical range® (MILNER 1996,
742).

,,And these principles, of repeated parallelisms and
unexpected character combinations, apply at each
level of divergence within the tetrapodomorphs.
Thus we see further convergences between the
tristichopterans (which includes the canonical Eu-
sthenopteron) and the tetrapods (Snitting 2008); even
in the most crownward group, we continue to en-
counter unexpected mixtures of characters *“ (CoN-
way Morris 2009, 1322).

Ausfiihrlichere Beschreibung unter https://www.
genesisnet.info/index.php?News=273

., This eye shape and position is surprising because it
indicates that this water dweller was looking above
the surface of the water” (FROBISCH & WITZMANN
2019, 494).

Ein Taxon, das eine Reihe von Untergruppen der
Theropoden umfasst; der Name bedeutet ,,starre
Schwiinze®.
https://www.wissenschaft.de/erde-umwelt/skur-
ril-ein-vegetarischer-raubsaurier/
https://www.wired.de/collection/latest/das-sch-
nabeltier-unter-den-dinosauriern

Ausfiihrlichere Beschreibung unter https://www.
genesisnet.info/schoepfung evolution/n274.php

, The analysis shows concentrated homoplasy in
proximal nodes at the base of Tetanurae ... These
results highlight the complex morphological evolu-
tion in the early radiation of tetanuran theropods, in
which convergences and parallelisms were extreme-
ly common. This pattern seems to be a common
feature in rapid radiation events of major clades of
vertebrates and might explain the common difficul-
ties to unravel phylogenetic relationships of impor-
tant lineages at the base of major clades” (RAauHUT
& Por 2019, 1).

Unterschenkelknochen der Végel und einiger Di-
nosauriergruppen, der aus der Verschmelzung des
Schienbeins (Tibia) mit der oberen Reihe der
FuBwurzelknochen hervorgegangen ist.
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,... SO enigmatic and bizarre, with a completely
unexpected mix of strange features. It was the most
exciting challenge for a paleontologist!” (https://
news.nationalgeographic.com/2017/12/duck-di-
nosaur-amphibious-halszkaraptor-fossil-mongolia-
science)

Ausfiihrlichere Beschreibung unter https://www.
genesisnet.info/schoepfung_evolution/n312.php
Ausfiihrlichere Beschreibung unter https://www.
genesisnet.info/schoepfung_evolution/n324.php
Weitere Informationen dazu unter https://www.
genesisnet.info/schoepfung_evolution/n292.php
https://evolutionnews.org/2023/12/fossil-
friday-scansoriopterygidae-bizarre-bird-like-dino-

und

saurs-illustrate-darwinist-trickery/

,,Coupled with the many morphological differ-
ences among winged paravians and early birds, this
suggests that powered flight may not have been a
singular innovation of the lineage that led to mod-
ern birds, but a behavior that many different groups
of small, feathered, winged paravians achieved inde-
pendently (BrusaTTE 2017, 793).

Zwischen Furkula, Rabenbein (Coracoid) und
Schulterblatt befindet sich bei Végeln eine Liicke,
das Foramen triosseum (Dreiknochenkanal, trios-
seal canal), durch die eine starke Sehne verliuft, die
den kleinen Brustmuskel (M. supracoracoideus) mit
dem Oberarmknochen verbindet. Dieses System ist
fiir die Hebung des Fliigels verantwortlich.
,.Notably, Asteriornis reveals a previously undocu-
mented combination of ‘galliform’ features, such as
weakly fused rostral elements and rostrally forked
nasals, and ‘anseriform’ features, such as a rostrally
projecting postorbital process and a tall and strongly
hooked retroarticular process (Fig. 1...) — reveal-
ing the plesiomorphic condition of the galloanseran
skull. The fact that such distinctive features of extant
galloanseran anatomy are observable in this approx-
imately 66.7-million-year-old fossil corroborates
the hypothesis of beak shape canalization arising
early in, or predating, crown bird evolutionary his-
tory, emphasizing the modular nature of the skull
and bill of crown birds* (FIELD et al. 2020, 400).
,Crown bird skull material from the Mesozoic
is thus far best known for the putative stem gal-
loanserine Asteriornis maastrichtensis from the latest
Cretaceous of Belgium, but the phylogenetic aftini-
ties of this taxon among crown-group birds remain
controversial“ (TORRES et al. 2025, 146).
Ausfiihrlichere Beschreibung unter https://www.
si-journal.de/index2.phprartikel=jg12/heft2/
s1j122-6.html

,»When you look at the narrative for hominin ori-
gins, it's just a big mess - there‘s no consensus what-
soever®..

,In his book Before the backbone, Henry Gee re-
counts a great number of theories that, over the last
century and a half, have invoked almost every other
major living animal group as the ancestors of verte-
brates (Gee 1996)“ (DONOGHUE & PURNELL 2009,
204).

,Because of these problems and because the uni-
verse of available data had largely been exhausted,
attempts to decipher the relationships between ani-
mal phyla could not reach a consensus and it is hard
to see how this situation would have changed were
it not for the availability of genetic sequence data®
(DONOGHUE & PURNELL 2009, 205).

Gemeint ist wohl WILLMER (1990); diese Arbeit wird
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66 Aus

zitiert, aber im Text nicht ausdriicklich genannt.

64 Rezension und Erliuterungen zur Situation einzel-

ner Tiergruppen bei JUNKER (2007).

65 ,,And the important result is that every gene delivers

approximately the same tree of life. Once again, this
is exactly what you would expect if you were deal-
ing with a true family tree. It is not what you would
expect if a designer had surveyed the whole animal
kingdom and picked and chosen — or ‘borrowed’
— the best proteins for the job, wherever in the
animal kingdom they might be found” (DAwkINS
2009, 321f).
https://evolutionnews.org/2023/05/intelli-
gent-design-passes-the-dawkins-test/; Originalzi-
tate im Anhang

67 ,Support for cyclostome monophyly (i.e.

hagfish and lampreys as a clade)

* Molecular—genetic analysis of mitochondrial and
nuclear genes has provided strong support for the
notion that hagfish and lampreys are sister taxa.
Support for a hagfish basal position

* Morphological data on the body plans of extant
cyclostomes and their fossil relatives suggest that the
unique features of hagfish are plesiomorphic (an-
cestral), and that these animals approach the condi-
tion of the common ancestor of all craniates.

* The hagfish ‘eye’ and retina are very simple, and
resemble the pineal organ of vertebrates (see main
text). Furthermore, during lamprey metamorphosis,
the eye develops from a simple hagfish-like form to
a vertebrate-like adult form.

* Other examples of simplicity are: that the semi-
circular canals of the labyrinth number just one
in hagfish, but two in lampreys and three in jawed
vertebrates, and that the hagfish heart is not inner-
vated.” (LAMB et al. 2007, 962).

68 Weitere Informationen: JUNKER R (2023) Mosaik

an der Basis der Tiere: Ist das Nervensystem zwei-
mal entstanden? Stud. Integr. J. 30, 114-116.

69 ,,One general model explaining early bursts of dis-

parity is that intrinsic (e.g. developmental or ge-
netic) constraints on anatomical change are lower
among early species in a clade than in later ones,
which makes the probability of novel anatomies
higher early in clade history than it is later” (WAG-
NER 2018, 1).
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Hier wird spekuliert, dass diese genetische Aus-
stattung urspriinglich anderen Zwecken diente
und spiter mehrfach unabhingig fiir neue Zwecke
kooptiert bzw. rekrutiert wurde. Dies soll hier je-
doch nicht thematisiert werden; siche dazu JUNKER
2009).
https://www.wissenschaft.de/erde-umwelt/skur-
ril-ein-vegetarischer-raubsaurier/

AGNOLIN et al. (2019, 2) schreiben: ,, The origin and
early evolution of paravian theropods is one of the
most hotly debated topics in vertebrate paleontol-
ogy. ... evolutionary transition to birds was consid-
erably more complex than previously thought ...
largely obscured by the mosaic distribution of ana-
tomical traits across the theropod phylogenetic tree
(...). ... Unfortunately, the paleontological com-
munity is far from reaching such a phylogenetic
consensus, as evidenced by the diverse hypotheses
on paravian phylogeny that have been published to
date.” (Vgl. dazu die Gegeniiberstellung verschie-
dener Cladogramme in ihrer Fig. 2)

Originalzitate sind im Anhang

Das gilt in der Regel auch fiir Familien, aber in
dieser Abhandlung sind die horeren Taxa im Fokus.
Mutationen, die die frithe Embryogenese (und
damit die Regulationsgene und -netzwerke) be-
treffen, konnten zwar gréBere Auswirkungen ha-
ben, weil sie frithe Weichenstellungen betreffen,
erwiesen sich im Experiment aber durchweg als
destruktiv. Auf der anderen Seite sind geringe An-
derungen zwar selektierbar, erméglichen aber nicht
die Entstehung neuer Baupline — ein Umstand, den
der Genetiker John E McDoNaLp (1983, 92f)) als
,,GroBes Darwin’sches Paradoxon® bezeichnet hat.
Diese Situation bietet ein interessantes Beispiel fiir
eine wissenschaftstheoretische Betrachtung. Sie
wird durch das Lakatos‘sche Modell der Forschun-
gsprogramme gut beschrieben: Es gibt einen Kern
von Theorien, der nicht angetastet wird, und einen
Mantel von verinderbaren Hilfshypothesen, die den
Kern schiitzen sollen. Das Lakatos’sche Modell wird
gut beschrieben in CHALMERS (2007).

Zum Begrift siche Kasten 1 im Abschnitt ,,Frithe
Verschiedenartigkeit®.
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