PALAONTOLOGIE

Verwirrende Konvergenzen

Zur Evolution des

Mittelohres der Saugetiere

Das Mittelohr mit den Gehorknochelchen Hammer, Amboss und Steigbugel repra-

sentiert eines der markantesten Merkmale der Saugetiere. Ihre Evolution galt bis vor

kurzem als Paradebeispiel fur eine lineare evolutionare Umwandlung. Demgegen-

Uber zeigen zahlreiche neue Funde einen unerwarteten Merkmalsmix, der zu einem

weitreichenden Umdenken bezuglich des hypothetischen Evolutionsverlaufs bei

Saugetieren zwin

Henrik Ullrich

gt.

Vom Lehrbuchbeispiel zum
undurchdringbaren Wirrwarr

Die Siugetiere reprisentieren eine der vielfil-
tigsten Tierklassen und sind fiir die Forschung
von besonders grofem Interesse, nicht zuletzt
deshalb, weil der Mensch systematisch zu
ihnen gehort. Besondere Kennzeichen (Schliis-
selmerkmale) der Siugetiere sind u. a. Brust-
driisen, Fell bzw. Haare, spezifische Zahn-
und Gebissmerkmale, das Kiefergelenk (sog.

Kompakt

Zahlreiche neuere Fossilfunde von Saugetieren machen es erforderlich, dass die Ent-
wiirfe ihrer evolutiondren Geschichte komplett neu geschrieben werden missen.
Der bislang angenommene monophyletische* und graduelle Entwicklungsgang
(vgl. Luo 2001) lasst sich aufgrund zahlreicher und wiederholt auftretender Homo-
plasien* gerade bei Schliisselmerkmalen® im Fossilbericht nicht mehr halten. Die
Evolution der Saugetiere ist nach Luo (2007) eine sich mehrfach wiederholende (ite-
rative) Folge von,.experimentellen” und explosiven Diversifikationen* von Saugetier-
gruppen, wobei im Mesozoikum und im Kanozoikum zahlreiche konvergente Anpas-
sungen aufgetreten sein sollen. Ein solcher Verlauf der Phylogenese war aus evoluti-
onstheoretischer Sicht — legt man die Erweiterte Synthetische Evolutionstheorie
zugrunde — vollig unerwartet. Evolutionare Mechanismen, die eine solche Abfolge
moglich machen, sind unbekannt. In der Summe fordern die aktuellen Befunde
einen Paradigmenwandel in den evolutionstheoretischen Modellierungen der Sau-
gerevolution.

In diesem Beitrag wird die phylogenetische Ableitung der Mittelohrknochen als ein-
drucksvolles Beispiel der skizzierten Probleme evolutionarer Hypothesenbildungen
vorgestellt. Das Mittelohr reprasentiert eines der markantesten Merkmale der Sau-
getiere, da sich dessen Skelett auffallend von dem anderer Wirbeltiergruppen unter-
scheidet.

Die Evolution des Mittelohres bei Sdugetieren bleibt trotz oder gerade wegen der
Verfligbarkeit einer sehr groRen Anzahl fossiler Dokumente mesozoischer und kdno-
zoischer Saugetiere widerspriichlich und unverstanden. Statt als Paradebeispiel fir
die Richtigkeit von evolutionaren Konzeptionen zu dienen, missen die Mittelohr-
knochen zu den ,anspruchsvollsten Ratseln im Bereich der vergleichenden Wirbel-
tiermorphologie” gezahlt werden (TAKECHI & KURATANI 2010, 417).
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sekundires  Kiefergelenk) zwischen dem
Unterkieferknochen (Mandibula bzw. Den-
tale) und der Schlifenbeinschuppe (Os squa-
mosum bzw. Os temporale). Von zentraler
Bedeutung ist das Mittelohr mit den charakte-
ristischen drei Mittelohrknochen (Hammer —
Malleus, Amboss — Incus, Steigbtigel — Stapes;
vgl. Abb. 1). Man kennt heute ca. 5400 lebende
Sdugetierarten und fossile Vertreter von mehr
als 4000 Gattungen. Neben den aktuell leben-
den Siugergruppen (Plazentatiere, Beuteltiere
— Marsupialia und Kloakentiere — Monotre-
mata) finden sich weitere ca. 20 Siugetierli-
nien in der fossilen Uberlieferung (Luo 2007).
Die heutigen Siugergruppen sind bereits im
Mesozoikum* ausdifferenziert. Den aus dieser
Zeit bekannten 540 Dinosauriergattungen ste-
hen mittlerweile 310 Siugetiergattungen aus
diesem geologischen Abschnitt gegeniiber,
zwel Drittel davon wurden erst in den letzten
25 Jahren entdeckt.

Die Berticksichtigung der neueren Funde
macht es erforderlich, dass die klassische evo-
lutionidre Geschichte der Siugetiere komplett
neu geschrieben werden muss. Der angenom-
mene monophyletische* und graduelle Ent-
wicklungsgang (vgl. Luo 2001) lisst sich auf-
grund zahlreicher und wiederholt auftretender
Homoplasien* gerade bei Schliisselmerkmalen
im Fossilbericht nicht mehr halten. Die Evolu-
tion der Siugetiere ist nach Luo (2007) eine
sich mehrfach wiederholende (iterative) Folge
von ,experimentellen” und explosiven Diver-
sifikationen* von Siugetiergruppen, wobei
bereits im Mesozoikum zahlreiche konver-
gente Anpassungen auftraten. Ein dhnlicher
Modus des Evolutionsprozesses (polyphyleti-
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sche* konvergente Entwicklungsschiibe) domi-
niert auch die Herausbildung der modernen
Siugetiere des Kianozoikums* (MEREDITH et
al. 2011). Ein solcher Verlaut der Phylogenese
war aus evolutionstheoretischer Sicht — legt
man die Erweiterte Synthetische Evolutions-
theorie zugrunde — vollig unerwartet und ist
bis heute beziiglich der Mechanismen unver-
standen.

Zusitzliche Probleme bei der Rekonstruk-
tion der Siugerevolution resultieren aus den
groflen Diskrepanzen zwischen den ermittel-
ten Altersangaben aus (untereinander schon
extrem divergierenden) molekularen Stamm-
biaumen (vgl. RowE et al. 2008, MEREDITH et
al. 2011) und den auf Fossilien basierenden
Stammbiumen. Das betrifft besonders die
Trennung der modernen Siugetiere von ihren
hypothetischen Urahnen. Die molekularen
Daten legten bisher ein deutlich hoheres Alter
fir die Entstehung der modernen Siugetier-
ordnungen nahe als die Fossilfunde (ca. 20-30
Millionen Jahre, vgl. BININDA-EMONDS 2007).
Ein neu entdecktes Fossil (Juramaia sinensis, s.
u.) eines modernen Siugetiers aus der frithen
Kreide wurde auf 160 Millionen Jahre datiert
und scheint eine dieser Liicken zwar schliefen
zu konnen, provozierte aber zahlreiche neue
Widerspriiche. Dartiber hinaus musste die Ent-
stehung der ersten Siugetiere in die Trias, der
ersten Periode des Mesozoikums, vordatiert
werden, weil einige Schlusselmerkmale der
Siugetiere (z. B. Kiefergelenk und Zahnkro-
nen bei Hadrocodium) schon bei Fossilien in die-
ser Formation nachweisbar sind.

In der Summe fordern diese aktuellen
Befunde und die daraus ableitbaren Konse-
quenzen (z. B. iterative und konvergente Evo-
lution von Schliisselmerkmalen) einen Para-
digmenwandel in den evolutionstheoretischen
Modellierungen. Die Synthetische Evolutions-
theorie (auch in ihrer erweiterten Form) kann
auf die Frage nach den Mechanismen des nun
anzunehmenden polyphyletischen* Verlaufs der
Siugetierentwicklung keine plausiblen Ant-
worten geben. Evo-Devo Konzepte (Evolutio-
nire Entwicklungsbiologie) sind die Hoffnungs-
trager, um das entstandene Vakuum zu fillen.

In diesem Beitrag sollen am Beispiel der
Debatte um die phylogenetische Ableitung der
Mittelohrknochen die skizzierten Probleme
evolutionirer Hypothesenbildungen unter
Berticksichtigung der paliontologischen Daten
dokumentiert werden. Inwieweit die im Rah-
men von Evo-Devo-Konzepten vorgeschlage-
nen Mechanismen tatsichlich einen alternati-
ven Ansatz fiir eine plausible Erklirung der
Entstehung der Mittelohrknochen und damit
der Siugetiere liefern kdnnen, soll Gegenstand
eines weiteren Beitrags sein. Bis jetzt konnten
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Abb. 1 Mittelohrknochel-
chen des Menschen. Nach
BERTOLINI & LEUTERT (1982)

die diesbeztiglich geweckten Hoffnungen
nicht eingeldst werden, da der Wissenszuwachs
(z. B. zur Ontogenese* des Mittelohres) zu
einer enormen Komplexititszunahme des zu
erklirenden Gegenstandes (Evolution des Mit-
telohres) fiihrt.

Kurze Einfuhrung in die Systematik
der Saugetiere

Die systematischen Beziehungen heutiger und
fossiler Siugetiere, insbesondere das Auftreten
und die Verteilung ihrer Schliisselmerkmale
sind im Fluss. Sie lassen sich gut mit dem Bild
eines Netzes darstellen, jedoch nicht mehr
widerspruchsfrei anhand der klassischen, sich
verzweigenden Stammbaumschemata. Diese
Situation findet sich mittlerweile vielfach im
Tier- und Pflanzenreich (Racan 2009); sie
entspricht eher schopfungstheoretischen Vor-
stellungen und bereitet evolutionstheoreti-
schen Interpretationen immer groferes Kopf-
zerbrechen.

Die heutigen Siugetiere (Mammalia) wer-
den in drei groBe Unterklassen unterteilt (vgl.
Abb. 2). Zunichst in die Unterklasse der
Ursduger (Prototheria) mit einer einzigen
Ordnung, den Kloakentieren (Monotremata),
zu denen das Schnabeltier und der Ameisenigel
gehoren. Die zweite Unterklasse wird von den
Beuteltieren (Metatheria/Marsupialia) gebil-
det, die mit zahlreichen Ordnungen in Std-
amerika und Australien beheimatet sind. Die
Unterordnung der Kinguruartigen reprisen-
tiert die bekanntesten Vertreter der Beutel-
tiere. Die Unterklasse der hoheren Siugetiere
oder der Plazentatiere (Eutheria/Plazentalia)
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| Trias | Jura | Kreide |Kédnozoikum
— O
Morganucodonten
Docodonten

Australosphenididen-Monotremata

Eutriconodonten

Multituberculaten

Spalacotheroiden

Stamm-Cladotherier

< > Stamm-Boreospheniden

Eutherier-Plazentatiere

Metatherier-Beuteltiere

Abb. 2 ,Systematik der Sdugetiere (Mammalia) und ihrer Schwesterngruppen.
Dunkelblau: Schwesterngruppen der echten Saugetiere

Gelb: ausgestorbene Gruppen von Kronensaugetieren

Griin: Kloakentiere (Monotremata)

Hellblau: Beutelsduger (Metatheria / Marsupialia)

Rot: hohere Sdugetiere oder Plazentatiere (Eutheria/Plazentalia)

Nach Luo (2007)

ist die artenreichste Gruppe, die in zahlreichen
Lebensriumen mit einer spektakuliren Breite
von Bauplinen anzutreffen ist (vom 100 Ton-
nen schweren Wal bis zur 1g leichten Hum-
mel-Fledermaus). Die Beuteltiere und die Pla-

Abb. 3 Kopfkontur und
Skelettanlage bei einem
menschlichen Fetus Ende
des dritten Monats. Der
Meckelknorpel (blau,
Knorpelspange des ersten
Pharyngealbogens - Man-
dibularbogen) tritt in der
7.Woche in Erscheinung
und wird bis zur 27.Woche
vollstandig zurlickgebildet.
Mit Anteilen des Reichert-
schen Knorpels (griin,
Knorpelspange des zweiten
Pharyngealbogens — Hyoid-
bogen) bilden sich aus dem
hinteren Abschnitt des
Meckelknorpels die Gehor-
knochelchen.

Meckelknorpel

knocherne
Unterkieferanlage
schuppe 7

AR

Reichertknorpel

Schldfenbein-

Aus JUNKER & SCHERER (2006)
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zentatiere werden zur Gruppe der Theria
(ibersetzt ,,wildes Tier™) zusammengefasst.
Neben diesen rezenten Siugetierunterklas-
sen sind auf der Grundlage fossiler Funde aus
dem Jura und der Kreide weitere Unterklassen
bestimmt worden, wie z. B. die Eutriconodon-
ten, die Multituberculata, die Spalacotheroi-
dae, Stamm-Cladotheria und die Stamm-
Boreosphenidae (nach Luo 2007). Zu
Schwesterngruppen* der echten Siugetiere
gehoren die Klassen der Morganucodonten
und Docodonten, siugetierihnliche Formen,
deren Vertreter in simtlichen mesozoischen*
Schichten auftreten und die als Vorliufer der
echten Siugetiere gelten. Gemeinsam mit den
Mammalia bilden sie die Superklasse der
Mammaliaformes. Unter dem Ausdruck Kro-
nensiugetiere* fasst man alle heute lebenden
Arten der Siugetiere, deren letzte gemeinsame
Vorfahren und ihre ausgestorbenen Nachfah-
ren zusammen. Als charakteristisches Kenn-
zeichen der Kronensiugetiere galt bislang der
Besitz des definitiven Siugetiermittelohres

(DMME¥).

Schliisselmerkmal:
Mittelohrknochen

Anatomie, Physiologie und Embryologie
bei heutigen Sdugetieren

Ein besonderes Kennzeichen heutiger Siuge-
tiere ist der Aufbau des Mittelohres durch drei
Gehorknochelchen, nimlich Hammer (Mal-
leus), Amboss (Incus) und Steigbiigel (Stapes,
Abb. 1). Sie ermdglichen die Ubertragung der
durch den Schall ausgelésten Schwingungen
vom Trommelfell zum ovalen Fenster des
Innenohres. Die dreiteilige kndcherne Struktur
zeigt bel heutigen ausgewachsenen Siugetie-
ren (Plazentatiere, Beuteltiere, Kloakentiere)
keine Verbindung mit dem Unterkiefer-
knochen und istinnen und oberhalb des Unter-
kiefers deutlich getrennt vom aufsteigenden
Unterkieferast in einer kndchernen Kapsel
(Paukenhohle) gelegen. Die Paukenhohle wird
gegeniiber dem duBeren Gehorgang durch das
Trommelfell (Tympanon) abgegrenzt. Ein
knodcherner Ring, das morphologisch sehr
variable Ectotympanon, spannt das Trommel-
fell auf. Diese anatomische Konstellation wird
hier in Anlehnung an MaRrTIN & RUF (2009)
und andere Autoren als ,,definitives Siuger-
mittelohr” bezeichnet (,,definitive mamma-
lian middle ear”, im Folgenden ,,DMME®*).
Wihrend der ontogenetischen* Entwicklung
besteht voriibergehend eine knorpelige Ver-
bindung (iiber den Meckelknorpel) zwischen
den Anlagen der Mittelohrknochen und des
Unterkiefers (Abb. 3).
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Bei einigen fossilen Siugetieren sind jedoch
die Mittelohrknochen iiber den ontogenetisch
nicht zurlickgebildeten und verkndcherten
Meckelknorpel mit dem Unterkieferknochen
verwachsen oder es liegen Reste des verkno-
cherten Meckelknorpels ohne Verbindung
zum Unterkiefer vor. Als Hinweis auf die Exis-
tenz eines verkndcherten (aber fossil nicht
nachweisbaren) Meckelknorpels wird bei eini-
gen Fossilien die Existenz der Meckelschen
Rinne (,,meckelian groove* oder ,,mandibular

groove®) an der Innenfliche des unteren
Unterkieferastes gewertet. Andere fossile Siu-
getierformen zeigen dartiber hinaus noch eine
an der Innenseite des aufsteigenden Unterkie-
ferastes Grube (,,mandibular
trough®), in der ihre Gehorknochelchen bzw.
die postdentalen* Knochen (wie Angulare,
Artikulare, Quadratum) aufgenommen wur-
den. Diese zuletzt genannten anatomischen
Konstellationen werden heute als MME*
bezeichnet (vgl. Abb. 5).

ausgebildete

Glossar

Amnioten: Tiere, deren Individualentwicklung
in speziellen Eihillen erfolgt (Amnion, Chori-
on) und die eine besondere Ausstiilpung der
Eihillen (Allantois) zeigen (Vogel, Reptilien,
Saugetiere).

MME/TMME/DMME: Abkiirzungen fiir Bau-
planvarianten des Mittelohres bei Saugetie-
ren (Abb. 5).

MME: ,mammalian middle ear”, urspriinglich
Bezeichnung fiir die charakteristische Anato-
mie des Mittelohres der rezenten (heutigen)
Saugetiere (Abb.1).

In der wissenschaftlichen Literatur der letzten
10 Jahre beschreibt MME jedoch die anatomi-
sche Konstellation bei fossilen saugetierahnli-
chen Arten (Mammaliaformes) und einigen
fossilen Saugetieren. Die Gehorkndchelchen
bzw. die — postdentalen Knochen liegen hier
in einer Grube (Mandibulargrube) an der
inneren seitlichen Flache des aufsteigenden
Unterkieferastes und sind lber den verkno-
cherten Meckelknorpel mit dem zahntragen-
den Anteil des Unterkiefers (Dentale) verbun-
den. MeNG et al. (2011) bezeichnen MME neu-
erdings als ,mandibular middle ear".

TMME: ,transitional mammalian middle ear”,
anatomische Konstellation bei einigen fossi-
len Saugetieren. Die Gehorknochelchen und
das Ectotympanon (kndcherner Ring zur Stiit-
ze des Trommelfells) haben keinen direkten
Kontakt zum — Dentale, sind aber mit dem
hinteren Anteil des verknocherten Meckel-
knorpels verbunden.

DMME: ,definitive mammalian middle ear".
Beim definitiven Sduger-Mittelohr (DMME)
zeigen die drei Gehorknochelchen Hammer,
Amboss und Steigbligel keine Verbindung
zum Meckelknorpel bzw.zum Unterkieferkno-
chen, sie liegen innen vom aufsteigenden
Unterkieferast. Diese Befundkonstellation fin-
det sich bei allen modernen Sdaugetieren und
nahezu allen fossilen — Kronensaugetieren.
Dentale/Os dentale: Unterkieferknochen bzw.
zahntragender Anteil des Unterkiefers.
Diversifikation: Verschieden-Werden in sich
auseinander entwickelnden Linien.
Heterochronie: Zeitliche Verschiebung be-
stimmter — ontogenetischer Entwicklungs-
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prozesse oder beim Auftreten ontogeneti-
scher Bildungen im Vergleich zu mutmafR-
lichen stammesgeschichtlichen Vorlaufern.
Homologie: Spezifisches Ahnlichkeitsmuster
von Merkmalen von Tieren, welches auf der
Basis von verschiedenen formalen Kriterien
(Struktur, Lage, Umgebung, — Ontogenese u.
a.) definiert und kausal auf ein urspriingliches
Merkmal eines gemeinsamen stammesge-
schichtlichen Vorfahren zuriickgefiihrt wird.
Homoplasie: Uberbegriff fur Konvergenzen,
Parallelentwicklungen und Rickentwicklun-
gen; es handelt sich um Merkmalsuberein-
stimmungen bei stammesgeschichtlich ge-
trennten Linien, die nicht auf ein urspriingli-
ches Merkmal eines gemeinsamen Vorfahren
zurlickgefiihrt werden kénnen (im Gegensatz
zur Homologie).

Kanozoikum: Erdneuzeit, die auf das Mesozoi-
kum (Erdmittelalter) folgt und bis heute
andauert. Der Beginn des Kanozoikums wird
vor etwa 65,5 Millionen Jahren angenommen
(Kreide-Tertiar-Grenze)

Konvergenz: Merkmalstbereinstimmung, die
nicht auf Abstammung von einem gemeinsa-
men Vorfahren zurlickgefiihrt wird, sondern
durch unabhangige Evolution — ausgehend
von nicht-homologen Ausgangsstrukturen —
entstanden sein soll.

Mesenchym: Embryonaler Gewebetyp, der u.
a.furdie Herausbildung der Knochen, des Bin-
degewebes und der Muskulatur grundlegend
ist. Das Mesenchym leitet sich von unter-
schiedlichen embryonalen Quellen ab (norma-
les Mesenchym, Neuralleistenmesenchym).
Mesozoikum: Erdmittelalter, das vor etwa 251
Millionen Jahren begonnen und vor etwa 65,5
Millionen Jahren geendet haben soll.

MOK: Mittelohrknochen.

monophyletisch: Alle Individuen der betrach-
teten Tiergruppe (z.B.Saugetiere) leiten sich von
einer einzigen gemeinsamen Stammform ab.
Ontogenese: Entwicklung vom befruchteten
Ei bis zum ausgewachsenen Organismus
(Individualentwicklung).

Parallele Evolution: Konvergente Merkmals-
Ubereinstimmungen, die sich u.a.auf der Basis
gleicher evolutionarer Entwicklungspotentiale

(z. B. 8hnliche Gensequenzen) bei stammes-
geschichtlich getrennten Gruppen herausge-
bildet haben sollen (z. B. Trommelfell bei Rep-
tilien und Saugetieren)

phylogenetisch: stammesgeschichtlich.
polyphyletisch: Die Individuen der betrachte-
ten Tiergruppe (z. B. Warmbliter wie Sauge-
tiere und Vogel) leiten sich nicht von einer
gemeinsamen Stammform ab.

postdentale Elemente: Knocherne Strukturen,
die hinter dem zahntragenden Os dentale
angeordnet sind wie Angulare, Artikulare,
Surangulare.

Reversion: Merkmalstibereinstimmung als Folge
des evolutiondren Wiederauftretens eines
stammesgeschichtlich friiheren Merkmals.
Kronensaugetiere: Eine Kronengruppe ent-
halt alle heute lebenden Arten einer Grup-
pe, deren letzte gemeinsame Vorfahren und
deren ausgestorbene Nachfahren. Als cha-
rakteristisches Kennzeichen der Kronensau-
getiere galt der Besitz des - DMME (Abb. 2).
Pddomorphose: Ein embryonales Merkmals-
mosaik in einer stammesgeschichtlich ur-
springlichen Tiergruppe wird bei einer stam-
mesgeschichtlich abgeleiteten Tiergruppe im
Erwachsenenstadium dauerhaft ausgebildet.
In diesem Artikel geht es um die Verbindung
des Meckelknorpels mit dem embryonalen
Unterkiefer und den Mittelohrknochen, die
embryonal bei heutigen Saugetieren ange-
legt wird, jedoch bei manchen fossilen For-
men im ausgewachsenen Zustand dauerhaft
auftrat.

Schliisselmerkmale: Hier klassenspezifische
Merkmale der Saugetiere wie Brustdrusen,
Fell bzw. Haare, sekundarer Gaumen, spezifi-
sche Zahn- und Gebissmerkmale, Kieferge-
lenk zwischen Os squamosum und Mandibu-
la (sog. sekundares Kiefergelenk), Mittelohr-
knochen (Hammer —Malleus, Amboss — Incus,
Steigbiigel — Stapes), Homoiothermie (gleich-
warme Korpertemperatur), meist 7 Halswir-
belkorper.

Schwesterngruppe: Zwei Tiergruppen, die
eine nur ihnen gemeinsame phylogenetische
Stammgruppe besitzen.
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Abb. 4 Schematische
Schnitte durch die Ohr-
region eines Reptils (A) und
eines modernen Saugers (B).
Aus JUNKER & SCHERER (2006)

Abb. 5 Morphologische
Varianten des Mittelohrs
bei den Mammaliaformes.
Man beachte insbesondere
die variable Formation des
Meckelknorpels und des
Angulare bzw. des Ectotym-
panon.Nach MeNG et al.
(2011) stellen das MME und
das TMME evolutiondre
Ubergangsformen zum
DMME dar —ein Prozess, der
mehrfach unabhangig in
der Evolution der Saugetiere
erfolgt sein soll.

a-c: Blick von innen (medial)
auf den Unterkiefer (Mandi-
bula) und die Ohrregion von
Morganucodon mit MME,
Liaconodon mit TMME und
einem schematisierten ho-
heren Saugetier mit DMME.
d-g: Blick von der Bauchsei-
te (ventral) auf die Unterkie-
fer (Mandibula) und Ohr-
region von Morganucodon
mit MME, Liaoconodon mit
TMME, Schnabeltier und
Beutelratte mit DMME.
Nach MENG et al. (2011)
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Klassische Sicht der Evolution der Mittel-
ohrknochen

Das Mittelohr reprisentiert eines der markan-
testen Merkmale der Siugetiere, da sich dessen
Skelett auftallend von dem anderer Wirbeltier-
gruppen unterscheidet (Abb. 4). Seit mehr als
200 Jahren zeigen deshalb Zoologen grofes
Interesse an dieser Struktur, um dessen anato-
mische Einzigartigkeit zu erkliren. Mehrere
recht unterschiedliche, z. T. widerspriichliche
homologe* Zuordnungen wurden entwickelt.
Der Ansatz des naturphilosophisch argumen-
tierenden Anatomen REICHERT (1837) erfuhr
im 19. Jahrhundert die grofite Zustimmung
und wurde durch Gaure (1911, 1912) in eine
evolutionstheoretische Lesart tibertragen. Es ist
eine Ironie der Geschichte, dass REICHERTs
Name in der Reichert-Gauppschen-Theorie
Bertihmtheit erlangte, obwohl er sich deutlich
gegen Darwins Abstammungslehre ausgespro-
chen hatte (vgl. UrLricH 1994, 1997).

Aufgrund eigener ontogenetischer Studien
und aufbauend auf Untersuchungen von MECKEL
(1820) vermutete REICHERT eine homologe
Entsprechung von Quadratum und Artikulare
bei Reptilien (Bestandteile des Kieferskeletts
bei Reptilien) mit dem Hammer und dem
Amboss, zwei Mittelohrknochen der Siuge-
tiere. Die Extracolumella (oder Columella
auris), das schalliibertragende Element zwi-
schen Trommelfell und Innenohr bei Repti-
lien, entsprach nach REICHERT dem Steigbiigel
der Siugetiere. Diese — nicht evolutionir, son-
dern naturphilosophisch-idealistisch interpre-
tierte — Homologie begriindete REICHERT mit
ontogenetischen* Befunden. Aus dem Knorpel
des ersten embryonalen Pharyngealbogens
entstehen nach REICHERT bei Reptilien Arti-
kulare und Quadratum, bei Sidugetieren Ham-
mer und Amboss und aus dem des zweiten
Pharyngealbogens die Columella (Reptilien)
bzw. der Stapes (Siugetiere). Um 1840 besti-
tigten auch Fossilien aus Stidafrika und Russ-
land zunichst REeicHERTs Thesen. Die Homo-
logie der Mittelohrknochen (MOK) der Siuger
mit den Kiefergelenkknochen Quadratum und
Artikulare der Synapsiden (Pelycosaurus, The-
rapsiden) wurde u. a. durch Owen (1845)
unterstiitzt (jedoch nicht deren Evolution, wie
z. B. von TakecHr & Kurartant 2010 unter-
stellt wird).

Mit dem Ziel, die evolutioniare Abwand-
lung der MOK der Siuger aus Anteilen des
Kiefergelenkes von siugerihnlichen Reptilien

B Ectotympanon (,Angulare) m vorderer Prozess des

verknécherter Meckelknorpel
I Surangulare Il Amboss (Quadratum)

I Steigbugel

Hammers (,Préaurikulare)
M Korper des Hammers (,Artikulare*)

MME

TMME
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(Synapsiden) zu belegen, untersuchte und
dokumentierte Gaurp (1911, 1912) eine grol3e
Anzahl von Wirbeltierschideln. Er bezeich-
nete als erster das Kiefergelenk bei Siugern
(das im Unterschied zu anderen Amnioten*
zwischen den Knochenstrukturen Squamosum
und Dentale gelegen ist) als sekundires Kiefer-
gelenk. Als primires Kiefergelenk wurde das
bei den Reptilien vorhandene Gelenk zwi-
schen Quadratum und Artikulare benannt.
Die Zusammenstellung der ontogenetischen
und vergleichend anatomischen Befunde fand
in der Reichert-Gauppschen Theorie (1912)
ihren Niederschlag. Diese {ibte einen starken
Einfluss auf die weitere evolutionsbiologische
Forschung aus, in deren Fokus die Bestitigung
der evolutioniren Herleitung der MOK bei
Siugern aus den homologen Anteilen des Kie-
fergelenkes von siugeridhnlichen Reptilien
(,,nonmammalian amniotes™) stand. Zahlrei-
che Fossilien frither Siuger unterstiitzten
zunichst die Annahme eines solchen Uber-
gangs (ausfithrliche Zusammenstellung der
Literatur zur Geschichte der Fossilfunde bei
TaxkecH! et al. 2010), was die Evolution der
Mittelohrknochen bei Siugetieren zu einem
Paradebeispiel der Evolution machte. Statt eine
unwahrscheinliche Neubildung von Knochen-
elementen (drei statt einem MOK) annehmen
zu missen schien eine Umfunktionierung
schon vorhandener Knochen (Kiefergelenk-
knochen zu Gehorknochelchen) fossil gut
begriindet zu sein.

Noch vor 10 Jahren war man tberzeugt,
dass die Evolution der Siugetiere (einschlief3-
lich ihres Schlisselmerkmals MOK) stufen-
weise und kontinuierlich ohne Spriinge oder
rasante Diversifikationen* erfolgte. Die Evolu-
tion sollte demnach graduell und monophyle-
tisch* erfolgen (Abb. 6). Die ersten Schritte sah
man in frithen Therapsiden verwirklicht, die
eine etwas kleinere Anlage der postdentalen*
Elemente zeigten. Das Dentale dehnte sich —so
die Theorie — nach hinten und hinten-oben
aus und etablierte das sekundire Gelenk mit
dem Squamosum. Das Angulare entwickelte
einen nach hinten orientierten Prozess (z. B.
beim Dimetrodon-Pelycosaurier = ,reflected
lamina®), welcher eventuell die Basis des ring-
formigen Ectotympanon der frithen Siuger
dargestellt haben kénnte. Einige hthere Cyno-
donta (Therapsiden) zeigen — wenn die Inter-
pretation stimmt — ein doppelt gelagertes Kie-
tergelenk (wie Diarthrognathus). Diese Situation
wird als ein Zwischenstadium gedeutet: das
seitlich gelegene Squamoso-Dental-Gelenk
ibernimmt die Kaufunktion und entlisst die
innen gelegenen primiren postdentalen Kiefer-
elemente, die dann spiter in das Mittelohr
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Abb. 6 Hypothetische Evolution des Mittelohres und der Gehorknéchelchen.

A Von unten nach oben werden hypothetische Stufen der Mittelohrevolution schematisiert
dargestellt, beginnend bei dem Grundbauplan eines adulten Reptils und endend bei dem eines
adulten Saugetiers. Blick von innen (medial) auf den linken Unterkiefer. Insbesondere erfahren
die postdentalen Knochen des Reptils , konkret das Angulare (ang), das Artikulare (art) und das
Quadratum (q, gj) eine graduelle Umformung zum Ectotympanon (ect) und den Gehérkno-
chelchen Malleus (ma) und Incus (in). Dieser Prozess geht auch mit einer rdumlichen Isolation
und Verlagerung dieser Knochen in die Mittelohrregion einher. Der Steigbtigel (Stapes) ist in
diesem Schema nicht mit berlicksichtigt. Das Dentale (d) stellt bei Reptilien einen Teilknochen,

bei Sdugetieren den einzigen Knochen des Unterkiefers dar.

B Schematische Darstellung der topographisch-anatomischen Lagebeziehungen zwischen
dem sogenannten primaren und sekundaren Kiefergelenk bei Dimetrodon (Reptil), Diarthro-
gnathus (Mammaliaformes) im Vergleich zum sogenannten sekundaren Kiefergelenk bei
Didelphis (Marsupialia). Blick von aufRen (lateral) auf die linke Seite des Schédels. Nach TaKecHI

& KURATANI (2010).

wandern. Die anatomische Situation bei Mor-
ganuconodon wird als Prototyp fiir den Start der
Entwicklungvom MME zum DMME betrach-
tet, da hier die postdentalen Kieferelemente
(,,Angulare®, , Artikulare®, ,,Priartikulare®
und ,,Quadratum®) ausschlieBlich Strukturen
des Horapparates sind, vollstindig getrennt
vom Kauapparat (MENG et al. 2011).

Folgende hypothetische Einzelschritte bzw.
Zwischenstadien sind nach Luo (2001) und
MENG (2011) fiir diese evolutionire Transfor-
mation erforderlich (sieche Abb. 6):

1. Transformation des komplexen doppelt
gelagerten Kiefergelenkes der Synapsiden (zwi-
schen Artikulare und Quadratum sowie Os den-
tale und Os squamosum) in ein einfach gelagertes
Gelenk zwischen dem Unterkiefer und dem
Schlifenbein (zwischen Os mandibulare und Os
temporale = temporomandibulares Gelenk bzw.
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Sqamoso-Dental-Gelenk).

2. Die frei werdenden Knochen des Unter-
kiefers werden z. T. transformiert zu schall-
wellentibertragenden Elementen (Os praearti-
culare und Os articulare bilden den Hammer).

3. Ein frei werdendes knochernes Element des
Oberkiefers (Os quadratum) wird Bestandteil
der schallwelleniibertragenden Kette (Amboss),
in die nun auch der alte Steigbiigel (ehemalige
Columella der Reptilien) integriert wird.

4. Anderung der Lage der Mittelohrknochen
(MOK) in der Mandibulargrube (,,mandibular
trough®) des aufsteigenden Unterkieferastes
bei friithen Mammaliaformes, hier z. T. noch
knocherne Verbindung iiber Meckelknorpel
mit Unterkiefer (Os dentale) = MME*.

5. Die MOK wandern nach innen und oben
an die Schidelbasis des sich im Verlauf der Evo-
lution parallel vergréBernden Schidels; die
Mandibulargrube wird zurtickgebildet.

6. Die knocherne Verbindung zum Unter-
kiefer tiber den Meckelknorpel wird iiber die
Zwischenstute des TMME* zuriickgebildet.

7. Das Os angulare (chemals Unterkieferele-
ment) bildet den kndchernen Ring (Ectotym-
panon), in dem das Trommelfell aufgespannt
wird. Das definitive Siuger-Mittelohr DMME*
ist damit herausgebildet.

Uberraschende fossile Befunde

Das DMME galt noch bis ca. 2005 als unum-
strittenes Schliisselmerkmal bei den Siugetie-
ren, weil — wie oben gezeigt — die Embryonal-
entwicklung moderner Siugetiere und der
Fossilbericht das hier skizzierte Szenario einer
monophyletisch-graduellen Evolution eindrucks-
voll zu bestitigen schienen (TAKECHI & Kura-
TANI 2010).

Mit der Zunahme von Funden mesozoi-
scher Siugetiere und von Erkenntnissen aus der
Embryologie ist dieser hypothetische Ansatz
jedoch nicht mehr haltbar. Der aktuelle Fossil-
befund lasst nur noch den Schluss auf eine
mehrfach unabhingige Entstehung des DMME
in unterschiedlichen Siugetierlinien zu. Das
Mittelohr verliert damit seinen Status als
Schliisselmerkmal der modernen Siugetiere
(z.B. Luo 2007). Andere Autoren vermuten
dagegen eine mehrfache Riickbildung oder
Padomorphose eines urspriinglich nur einmal
evolvierten DMME. Es ist jedoch methodisch
nicht moglich, auf der Grundlage eines Ver-
gleichs zu bestimmen, ob die Mehrfachent-
stehung der MOK oder die mehrfache Pido-
morphose den
Entwicklungsweg reprisentiert.

Neben diesen methodischen Begrenzungen,
die zu vielen kontroversen Debatten in der
modernen Systematik fithrten (MEREDITH et

tatsichlichen evolutioniren

al. 2011), sind es wiederholt neue fossile
Befunde gewesen, die nach Ansicht verschie-
dener Paliontologen eine grundsitzliche Neu-
bewertung der Evolution von Siugetieren
(z.B. polyphyletische* Ableitung) erfordern.
Werden neben den MOK noch andere Schliis-
selmerkmale (z. B. tribosphenische Zahnpro-
file, Flugfihigkeit, Leben im Wasser) bertick-
sichtigt, ergeben sich folgende Konsequenzen:
Die Schliisselmerkmale der Siugetiere sind
zum einen in ilteren Siugetierlinien mehrfach
in einer Epoche unabhingig evolviert und zum
anderen mit einer erstaunlichen Ahnlichkeit in
jingeren Siugetierlinien erneut mehrfach par-
allel entstanden (Luo 2007).

Wie kontrovers die Diskussionen und die
Bewertungen bzgl. der Entstehung des Mittel-
ohres in den letzten 10 Jahren verliefen, vertieft
an einigen Beispielen der Kastentext ,,Neue
fossile Befunde®.

Widerspriiche fiir die Evolution
der Mittelohrknochen

Die Evolution des Mittelohres bei Siaugetieren
ist trotz oder gerade wegen der Verfiigbarkeit
einer sehr groBen Anzahl fossiler Dokumente
mesozoischer und kinozoischer Siugetiere rit-
selhaft und unverstanden. War man gegen
Ausgang des 20. Jahrhunderts noch tiberzeugt,
die bis dahin geltenden evolutiondren Rekon-
struktionen durch Fossilien bestitigt zu sehen
(Luo et al. 2001), anderte sich dieses optimis-
tische Bild dramatisch in den letzten 25 Jahren.
Diese Einschitzung gilt aber nicht nur fir die
Betrachtung des zentralen Schliisselmerkmals
der MOK, sondern auch fiir weitere Schliissel-
merkmale der Siugetiere (z. B. tribospheni-
sches Zahnmuster) und deshalb fiir die gesam-
ten Evolutionsabliufe innerhalb dieser Klasse.
So stellen Luo et al. (2007, 1011) fest: ,,Die
Evolution der frithesten Siugetiere zeigt aufei-
nander folgende Episoden von Diversifikatio-
nen*. Die Aufteilung in unterschiedliche
Linien bei mesozoischen Siugetieren ist gekop-
pelt an viele unabhingige evolutionire Experi-
mente und okologische Spezialisierungen.*
Damit wird das klassische Szenario einer
kontinuierlichen Evolution der Siugetiere auf-
gegeben. Demgegeniiber steht nun der Ansatz,
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dass viele Siugetierlinien parallel und in ver-
schiedenen zeitlichen Epochen (Mesozoikum
und Kinozoikum) gleiche Merkmalskomplexe
konvergent hervorbrachten.

Aus den in diesem Beitrag zusammenge-
stellten und weiteren hier nicht ausfiihrlich
diskutierten Befundkonstellationen (vgl. dazu
TakecH! & Kuratant 2010) ergeben sich spe-
ziell fiir die evolutionstheoretische Interpreta-
tion der Mittelohrentstehung zahlreiche wider-
spriichliche Zusammenhinge.

1. Mehrfache und sich wiederholende
Variabilitdt

Es existierten sowohl zeitgleich als auch aufei-
nanderfolgend im Meso- und Kinozoikum
Siugetierlinien mit einer erstaunlichen Vielfalt
morphologischer Varianten im Arrangement
und der individuellen Gestaltung von Mittel-
ohrknochen sowie der umgebenden Struktu-
ren (z. B. Meckelknorpel, Trommelfell und
Ectotympanon). Die iltesten fossilen Siuge-
tiere (Hadrocodium, Juramaia) zeigen bereits ein-
deutige Hinweise fiir das Vorliegen eines
DMME. Der Befund lisst evolutionstheore-
tisch nur den Schluss auf eine mehrfach paral-
lele, unabhingige und in den erdgeschichtli-
chen Epochen sich wiederholende Entstehung
bzw. Riickbildung (z. B. durch Pidomorphose)
der Mittelohrstrukturen zu.

2. Mehrere aufeinanderfolgende identische
Konvergenzen

Wie hiufig das DMME aus evolutionirer Per-
spektive unabhingig voneinander und nachei-
nander entstanden ist, kann gegenwirtig nicht
beantwortet werden. Ebenso unklar bleibt,
wie hiufig Pidomorphosen des Meckelknor-
pels unabhingig voneinander auftraten.

3. Merkmalsvergleiche fiihren zu wider-
spriichlichen Deutungen

Auf der Grundlage fossiler und ontogeneti-
scher Befunde waren und sind unterschiedliche
Homologisierungen moglich und damit die
Formulierung verschiedenster Modi der evo-
lutionidren Entwicklung des Mittelohres bei
Siugetieren. Es gibt kein objektives Kriterium,
um zu entscheiden, welches fossile Detail, wel-
cher ontogenetische Entwicklungsweg, welche
ontogenetische Struktur oder welcher ontoge-
netische Zeitpunkt flir eine Homologisierung
im Sinne einer Rekonstruktion der Phylo-
genese geeignet sind (vgl. JUuNker 2002,
RicHARDSON 2001). Neben den von REICHERT
und Gaurr diskutieren Homologien finden
sich in der Literatur mehrere damit nicht kom-
patible Ansitze, die auf der Grundlage fossiler
und embryonaler Befunde detailliert begriin-
det wurden (AnsonN et al. 1960; HaNsoN &
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Abb. 7 Das Auftreten der morphologischen Varianten des Mittelohres bei den verschiedenen
fossilen und rezenten Saugetiergruppen erfordert die Annahme einer mehrfachen Entstehung
des DMME (schwarzer Stern) bzw.einer mehrfachen Riickentwicklung (Reversion) vom DMME
zum TMME (weiRer Stern). In diesem Schema nicht dargestellt ist das zeitliche Auftreten der
morphologischen Varianten im Fossilbericht. Das DMME von Vertretern der Eutheria —Juramaia
sinensis —z.B. existierte zeitgleich mit den anatomischen Varianten von Morganucodon und vor

dem Auftreten des TMME der Eutriconodonten. Nach MENG (2011)

ANSON  1962; STrRICKLAND et al. 1962;
O’RaHILLY 1999; Fucus 1905, 1931; Otto
1984; Jarvik 1980; Zusammenstellung siehe
bei TakecH! & KuraTtant 2011). Die Sonder-
stellung der durch die Reichert-Gauppsche
Theorie postulierten Homologisierung von
embryonalen Strukturen des Mittelohrskeletts
bei Siugetieren mit den ausgebildeten Kiefer-
gelenkknochen bei den Nichtsiugern ist auf
empirischer Basis unbegriindet und nicht

widerspruchsfrei moglich (vgl. Abb. 6).
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Neue fossile Befunde erfordern Neubewertungen

Hadrocodium — bereits vor 200 Millionen Jah-
ren Sdugetiere mit DMME. 2001 stellen Luo et
al. die fossilen Uberreste von Hadrocodium wui,
einem ca. nur 2 g wiegendes Leichtgewicht
aus dem friihen Jura (ca. 195 Millionen Jahre)
der wissenschaftlichen Offentlichkeit vor. Das
Tier, das in den beriihmten Lufeng-Schichten
der Provinz Yunnan in China gefunden wurde,
besaf8 zahlreiche Merkmale moderner Sauge-
tiere. Neben dem relativ grollen Schadelvolu-
men und einem modern ausgebildeten Tem-
poro-Mandibulargelenk zeigte der aufsteigen-
de Unterkieferast an seiner Innenseite keine
Grubenbildung. Ebenso fanden sich keine
Hinweise flir das Vorliegen eines verknocher-
ten Meckelknorpels. Damit ist der Schluss
sicher begriindet, dass sich die Mittelohrkno-
chen vollstandig vom Unterkiefer gelost
haben und Hadrocodium ein DMME besaR.
Luo et al. beurteilen den Fund zusammen-
fassend so: ,Es [Hadrocodium, H. U.] zeigt, dass

Abb. 8 Gobiconodon ostromi (Wikimedia Commons)

einige der evolutionaren Schlusselinnovatio-
nen von Saugetieren, die Ohrregion, das tem-
poro-mandibulare Gelenk und die Gehirngro-
Be sich schrittweise wahrend der Evolution
der Mammaliaformes und lange vor der Diffe-
renzierung der heute lebenden Saugetiere bil-
deten.”

Zeitgleich existierten also neben den als
Vorlaufer der Sdugetiere eingestuften Morga-
nucodonten und Docodonten Sdugetiere mit
charakteristischen Sauger-Schlisselmerkma-
len. Auf Grundlage des Fossilbefundes miisse
die Entstehung der Saugetiere, so die Autoren
weiter, um mindestens 45 Millionen Jahre
gegenuber den bisherigen Anschauungen vor-
datiert werden. Hadrocodium stehe damit den
potentiellen Urahnen moderner Sauger sehr
nahe, aus denen sich die Monotremata und
Theria (Plazenta- und Beuteltiere) schrittweise
herausgebildet hatten.

Repenomamus und Gobiconodon (2001). Eben-

falls im Jahr 2001 publizieren WANG et al. Gber
Funde friiher Saugetiere aus der unteren Kreide
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(auf ca. 130 bzw. 110 Millionen Jahre datiert,
Yixian-Formation in Liaoning, China), welche
bereits eine Revision einiger von Luo et al.
(2001) geduRerten Vorstellungen erforderten.
Bei Repenomamus (vier komplette Schadel mit
anhangenden Unterkiefer) und Gobiconodon
(unbenannte Art, ein Schadel mit anhdngen-
dem Unterkiefer) handelt es sich um Vertreter
einer Saugetierfamilie (Gobiconodontidae), die
den Eutriconodonten zugeordnet werden und
seit 1978 bekannt sind (vgl. Abb. 8). Bei beiden
Individuen fand sich ein verknocherter Meckel-
knorpel bzw. die Rinne, welche die Kontaktfla-
che des verknocherten Meckelknorpels mit
dem Unterkieferast markiert, und eine Mandi-
bulargrube. Gehorknochelchen fanden sich
nicht, aber deren Vorliegen wird aufgrund von
Merkmalen der Schadelbasis als sicher ange-
nommen.

Diese Befundkonstellation dokumentiert
einerseits ein aus phylogenetischer Sicht fri-

heres evolutionares Entwicklungsstadium der
Mittelohrregion, obwohl andererseits Repeno-
mamus und Gobiconodon deutlich spater im
Fossilbericht im Vergleich zu Hadrocodium
erscheinen. WANG et al. blieben dennoch der
Meinung, dass das Mittelohr bei den Sauge-
tieren einmalig und schrittweise entstanden
sei. Hadrocodium reprasentiere, so ihre Inter-
pretation, offenbar kein erwachsenes Tier, son-
dern ein sehr junges, bei dem die Anlage der
Mandibulargrube noch nicht ausgebildet war.
Die Konsequenzen einer deutlich friiheren
Entstehung der modernen Saugetiere, welche
Luo aus dem Fehlen der Mandibulargrube zog,
lehnten sie deshalb ab. Repenomamus und
Gobiconodon besafSen, so vermuten die Auto-
ren weiter, ausgebildete Mittelohrknochen,
die keine Verbindung zum Unterkiefer (trotz
des Vorliegens eines verknocherten Meckel-
knorpels) besalRen. Die Loslosung der Mittel-
ohrknochen sei offenbar bei einem gemeinsa-
men Vorfahren von Hadrocodium, Repenoma-
mus und Gobiconodon im friihen Jura erfolgt.
(Im Gegensatz zu spateren Autoren bezeich-

nen WANG et al. die bei Repenomamus und
Gobiconodon vorliegende ,primitivere” Be-
fundkonstellation als DMME.)

Die Autoren diskutieren auch das relativ
kleine Schadelvolumen von Repenomamus,
was flr sie gegen die von Luo vermutete
These sprach, dass die Zunahme des Gehirnvo-
lumens als Ursache der Ablosung der Mittel-
ohrknochen vom Meckelknorpel anzusehen sei.

Teinolophos (2005) — Urspriingliches Kloaken-
tier ohne DMME? Im Jahr 2005 berichteten
RicH et al. (2005a) Uber einen neuen Fund der
Gattung Teinolophos (untere Kreide, auf ca. 115
Millionen Jahre datiert) aus der Sauger-Unter-
gruppe der Kloakentiere, der einen Beweis fiir
die mindestens zweimalige unabhangige Ent-
stehung des saugetiertypischen Mittelohres
zu erbringen schien (vgl. Abb. 5). Teinolophos
zahlt, so die Autoren, zu den basalen Vorlaufer-
formen der Kloakentiere. Es fanden sich (wenn
auch nur indirekt) Hinweise darauf, dass bei
dieser Gattung die Mittelohrknochen noch
uber den verknocherten Meckelknorpel mit
dem Unterkiefer verwachsen waren. Eine ent-
sprechende Furche (,meckelian groove®) an
der Innenseite des Unterkiefers wurde als
Ansatzflache (Facette) fir den Meckelknorpel
und somit als ein sicherer Beleg flir dessen
Verwachsung mit dem Unterkiefer gewertet.
Zusatzlich wiesen die Autoren auf die Mandi-
bulargrube (,mandibular trough“) an der
Innenseite des aufsteigenden Unterkiefer-
astes hin, in der die so genannten postdenta-
len Knochen oder Mittelohrknochen (Hammer
und Amboss, Ectotympanon) topographisch
eingebettet waren. Das schienen eindeutige
Hinweise darauf zu sein, dass ein DMME noch
nicht ausgebildet war.

Die stammesgeschichtliche Position von
Teinolophos an der Basis der Kloakentiere lief3
auf dieser Datenbasis nur den Schluss zu, dass
das DMME bei den Kloakentieren unabhangig
von den beiden anderen Sauger-Untergrup-
pen (Plazentatiere und Beuteltiere) entstan-
den sein muss. Denn in den gleichen oder jin-
geren Fundhorizonten waren bereits Sauge-
tiere mit einem DMME nachgewiesen wor-
den. MARTIN & Luo (2005) deuteten die dama-
lige Fundsituation sogar so, dass eine dreima-
lige unabhdngige Entstehung des DMME
angenommen werden misse. Kritik an dieser
Deutung (BEVER et al. 2005, RoUGIER et al.
2005) wurde von RicH et al. (2005b) entkraftet.

Drei Jahre danach konnten andere Kritiker,
RoweE et al. (2008), mit vergleichenden compu-
tertomographischen Untersuchungen jedoch
keine Hinweise auf die Existenz eines mit dem
Unterkiefer verbundenen Meckelknorpels sowie
von postdentalen Knochen in der Mandibular-
grube bei Teinolophos finden, was es nun
wahrscheinlich machte, dass Teinolophos doch
bereits ein definitives Saugetier-Mittelohr
besal. Damit scheint Teinolophos nach dem
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gegenwartigen Wissensstand als Kronzeuge
flir die Konvergenz dieses Schlisselmerkmals
auszuscheiden. Diese Deutung gilt jedoch nur
in Bezug auf den fehlenden Nachweis der ver-
knocherten Verbindung des Meckelknorpels.
Die Mandibulargrube als ,altes Merkmal“ an
der Innenseite des aufsteigenden Unterkie-
ferastes ist demgegeniiber eine unverstande-
ne intermedidre Auspragung.

Yanoconodon (2007). Im Jahr 2007 veroffent-
lichten Luo et al. Untersuchungen lber das
Fossil Yanoconodon (untere Kreide, auf ca. 125
Millionen Jahre datiert) aus der Gruppe der
Eutriconodonten, einer Untergruppe ur-
springlicher Saugetiere, die aber zu den Kro-
nensaugetieren* gestellt werden (vgl. Abb. 2).
Anders als bei den bisher bekannten Kro-
nensaugetieren zeigte Yanoconodon (Abb. 9)
eine Verknécherung des Meckelknorpels, wel-
cher den Unterkiefer mit dem Hammer (Mal-
leus) verbindet. Das heif3t: Die Kronensauge-
tiere besitzen normalerweise das DMME,

erneut die Konvergenz dieses Schliisselmerk-
mals angenommen werden miisste (Luo et al.
2007). Die Kenntnis aus den bislang vorliegen-
den Fossilien Uber die Verteilung der unter-
schiedlichen Auspragungen von Mittelohren
und ihrer benachbarten Strukturen innerhalb
der jeweiligen Sdugetiergruppen erfordert
evolutionstheoretisch die Annahme einer
mehrfachen Homoplasie des DMME. Die The-
rier (Saugetiere und Beuteltiere) besitzen das
DMME, die ,primitiveren® Eutriconodonten
nicht, die im Stammbaum der Sdugetiere noch
frither platzierten Kloakentiere wiederum
haben es, ihre mutmaRlichen verwandten Vor-
fahren hingegen wahrscheinlich nicht (vgl.
Abb. 7 nach Luo et al. [2007]).

Maotherium (2009). Ji et al. (2009) beschrei-
ben das Saugetier Maotherium asiaticus,
einen Trechnotherier (eine Untergruppe der
mesozoischen Saugetiere) aus der Unterkrei-
de (auf ca. 123 Millionen Jahre datiert). Wie
Yanoconodon gehort auch Maotherium zur

Abb. g Yanoconodon (Aus Luo et al. 2007, © Nature 446, Abdruck mit freundlicher Genehmigung)

nicht aber Yanoconodon. Die Konstellation
bei Yanoconodon ahnelt dem embryonalen
Stadium bei heutigen Kloakentieren und Pla-
zentatieren und wird deshalb von den Auto-
ren als Padomorphose® interpretiert; das
heillt: Die Verbindung des verknocherten
Meckelknorpels mit dem Unterkieferknochen
wird als ein evolutionar bedingtes Beibehal-
ten (Stehenbleiben) eines embryonalen Sta-
diums des stammesgeschichtlichen Vorfah-
ren im Erwachsenenzustand der stammesge-
schichtlichen Nachkommen interpretiert.
Das wirde im Fall von Yanoconodon bedeu-
ten, dass eine Reversion (Ruckentwicklung)
vom typischen Sduger-Mittelohr zu einem
urspriinglicheren Zustand erfolgt ware.
Angesichts der Tatsache, dass die Konstella-
tion der drei freien Gehorknochelchen fiir das
Horen als besonders effektiv gilt, ist diese
Riickentwicklung funktionell jedoch unver-
standlich. Dafiir notwendige Selektionsbedin-
gungen sind nicht erkennbar. Eine Alternative
zur Ruckentwicklung ware die Vorstellung,
dass das definitive Sauger-Mittelohr (DMME)
mehrfach unabhangig entstanden ist, womit
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Kronengruppe der Saugetiere. Maotherium
wird als weniger primitivim Vergleich zu Yano-
conodon eingestuft (MARTIN & RUF 2009), hat
aber dennoch kein definitives Sauger-Mittel-
ohr (DMME). MARTIN & RUF gehen davon aus,
dass der letzte gemeinsame Vorfahre der Kro-
nengruppe der Saugetiere das definitive Sau-
ger-Mittelohr besall und folgern, dass es
mehrfache Ruckentwicklungen zum
urspriinglichen Zustand mit einer Verknoche-
rung des Meckelknorpels gegeben haben
muss. Sie nehmen damit den o. g. Prozess der
Padomorphose als Ursache der evolutionaren
Verdnderung an und schreiben weiter:,Offen-
bar evolvierte das DMME unabhdngig in den
Kronensaugetieren, die klar oberhalb der Auf-
spaltung der Kloakentiere im Saugerstamm-
baum positioniert sind. Obwohl Maotherium
ein Kronensaugetier ist, fehlt dieser Gattung
(wie der nahe verwandten Gattung Zhang-
heotherium) dieses abgeleitete Schliissel-
merkmal.“Als Erklarung fiir dieses ,offensicht-
liche Paradoxon“ vermuten die Autoren eine
Rickentwicklung zu einem primitiveren
Zustand des Mittelohres, welcher durch Mao-

therium reprasentiert wird. Durch eine Pado-
morphose soll es wahrend der Embryonalent-
wicklung zu Verschiebungen von Entwick-
lungszyklen gekommen sein, hier zur Beibe-
haltung und Verknocherung des Meckelknor-
pels (und nicht zu dessen Abbau). ,In den
abgeleiteten [,hoherentwickelten”] Spalaco-
theroiden (Verwandten von Maotherium),
evolvierte das DMME spater erneut, unabhan-
gig vom DMME anderer Kronensauger.“ Das
wirde also heifen, dass ein evolutionarer
Zickzackkurs gefahren wurde: Zunachst ent-
stand ein DMME, dieses wird bei Maotherium
wieder zuriickgebildet (Padomorphose), um
dann wieder neu bei dessen Nachkommen zu
entstehen.

Jiet al. (2009) prasentieren in ihrer Diskus-
sion liber Maotherium schlieBlich zwei mogli-
che evolutionare Szenerien:

1.Das DMME war im gemeinsamen Vorfah-
ren der Saugetiere ausgebildet und die Eutri-
conodonten (wie Repenomamus, s. 0.) und
Spalacotheroiden (wie Maotherium) reevol-
vierten die Verbindung von Mittelohr zum
Unterkiefer.

2. Das DMME war im gemeinsamen Vor-
fahren nicht ausgebildet; diese anzestrale Kon-
stellation blieb bei den Eutriconodonten und
Spalacotheroiden erhalten, und das DMME
evolvierte mehrfach unabhangig bei heutigen
Kloakentieren, bei den Multituberculaten und
in den Theriern (Beuteltiere und Saugetiere).

Beide Szenarien sind extrem hypothetisch
und unplausibel: Wie bereits angemerkt bleibt
eine Rickentwicklung (Pddomorphose) aus
dem Blickwinkel der Selektion unverstandlich.
Auch die mehrfach unabhdngige Entstehung
der hochkomplexen anatomischen Struktur
des DMME ist in einem Naturprozess hochst
unwahrscheinlich, da neben den fehlenden
richtunggebenden Selektionsfaktoren keine
Mechanismen auf molekulargenetischer Ebene
plausibel gemacht werden konnen.

Liaoconodon (20m). In auf 120 Millionen Jah-
ren alt datierten See-Sedimenten der Jiufo-
tang Formation von Liaoning in China ent-
deckten MENG et al. (2011) ein fast komplettes,
hervorragend erhaltenes Fossil eines Eutricon-
odonten (Abb. 10). Bei Liaoconodon zeigt sich
die Besonderheit, dass der hintere Anteil des
Meckelknorpels vom vorderen separiert vor-
liegt. Dieser hintere Anteil bildet einen Teil des
Hammers (Corpus mallei) und eine Begleit-
struktur des Epitympanons (knocherner Ring,
welcher das Trommelfell aufspannt). Der vor-
dere Abschnitt des Meckelknorpels ist kno-
chern durchbaut, zeigt aber keine Verbindung
mehr zu den MOK (vgl. Abb. 5) wie z. B. bei
Repenomamus und Gobiconodon.

Bei Liaoconodon ist nach MENG et al. damit
zum ersten Mal bei einem ausgewachsenen
Tier die Verbindung des verknocherten Mek-
kelknorpels mit den Knochen des Mittelohres
zu sehen. Diese anatomische Konstellation
bezeichnen die Autoren als transitional
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mammalian middle ear” (TMME).

,Wir definieren das Ubergangsmittelohr
der Saugetiere (TMME) als ein separates Stadi-
um in der Evolution des Mittelohres der Sau-

“«

getiere, ... (MENG et al. 2011,181).
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einmal beim gemeinsamen Vorfahren aller
Saugetiere. Die Eutriconodonten (wie Repeno-
mamus und Yanoconodon) und Spalacotheroi-
den (wie Maotherium) reprasentieren deshalb
evolutionare Rickentwicklungen. Die zweite

Abb. 10 Ligoconodon (aus MENG et al. 2011, © Nature 472, Abdruck mit freundlicher Genehmigung)

Welche Funktion konnte der mit den MOK
verbundene verknocherte Meckelknorpel in
den ausgewachsenen Tieren (ibernommen
haben? MENG et al. vermuten, dass das Trom-
melfell durch den verknocherten Meckelknor-
pel zusatzlich stabilisiert wurde, da lediglich
90° des Trommelfells vom Ectotympanon
umfasst wurden. Diese funktionelle Deutung
des verknocherten Meckelknorpels erdffnet,
so die Autoren weiter, eine nun besser begriin-
dete Sicht hinsichtlich der Mehrfachentste-
hung des Mittelohres bei Saugetieren. Die
zwei moglichen evolutionaren Szenarien (vgl.
Ji et al. 2009) werden von den Autoren erneut
diskutiert. Moglichkeit eins ist: Ein voll ent-
wickeltes Mittelohr (DMME) evolvierte nur

Variante wird von MEeNG et al. favorisiert. Die
gemeinsamen Vorfahren der Sauger wiesen
im ausgewachsenen Stadium den Meckel-
knorpel und einen primitiven Mittelohrbau-
plan auf. Das DMME, also das voll entwickelte
Mittelohr ohne Beibehaltung des Meckelknor-
pels, entstand spater unabhangig in den drei
Linien der heutigen Sdugetiere tber ein funk-
tionell plausibles Zwischenstadium (TMME)
wie bei Liaoconodon. In diesem Szenario, so
MENG et al., dokumentieren die Eutriconodon-
ten ein Ubergangsmittelohr auf dem Weg zu
dem der modernen Sauger ganz im Sinne der
Reichert-Gauppschen Theorie, unabhangig
davon, wie haufig das DMME entstanden ist.

L ‘} EE G k

Juramaia sinensis (201). Wieder ist es die For-
schergruppe um Luo et al. (2011), die mit einem
besonderen Fund Aufsehen erregt. Aus Schich-
tendesJura,die auf160 Millionen Jahre datiert
werden, wurde Juramaia sinensis geborgen,
das als erster Vertreter der fossil tberlieferten
modernen Sdugetiere gilt. Das Auftreten der
Plazentatiere und die Abspaltung der Beutel-
tiere muss damit um 35 Millionen Jahre vor-
verlegt werden. Diese Zeitangabe entspricht
eher den Erwartungen, die auf der Grundlage
einiger molekularer Stammbaume formuliert
wurden (s.0.). Obwohl in der Beschreibung des
Fossils Juramaia sinensis nichts Uber das Mit-
telohr ausgesagt wird, hat dieser Fund weit-
reichende Konsequenzen fur die in diesem
Beitrag dargestellten Hypothesen zur Evoluti-
on des Mittelohres bei Saugetieren. Wenn es
sich bei Juramaia sinensis um einen Vertreter
der Eutheria handelt, ist davon auszugehen,
dass bei diesem das DMME komplett ausge-
bildet vorliegt. Die Anatomie seines Unterkie-
fers und seiner Zahnformel lassen an dieser
Interpretation keinen Zweifel. Damit existie-
ren indirekte Belege flir die Existenz des
DMME in ca. 60-70 Millionen Jahre alter
datierten Schichten (bei Hadrocodium) und in
ca. 30-40 Millionen Jahre (Juramaia) alter
datierten Schichten im Vergleich zu den als
Ubergangsformen interpretierten Formen des
MME (z. B. bei Repenomamus und Gobicon-
odon) oder des TMME (Liaoconodon). Die
Befundkonstellation spricht eindeutig gegen
die Erwartungen klassischer phylogenetischer
Modellierungen und macht wie in anderen
Fallen das Postulat der Existenz sogenannter
,Ghost-Lineages” (unbekannte evolutionare
Vorlduferformen in noch dlteren geologischen
Horizonten) erforderlich.
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4. Angriffspunkt und Wirkungsweise der
Selektion unklar

Es besteht Unklarheit iiber die treibenden
Krifte bzw. tiber die Richtung der Selektions-
driicke, die den Wandel vom primiren zum
sekundiren Kiefergelenk und damit die Kons-
truktion des Mittelohres ermoglichten bzw.
kanalisierten und auch zu Riickentwicklungen
(iber Pidomorphosen) fiihrten. Die diesbe-
ziiglich aufgestellten Hypothesen sind wider-
spriichlich und wurden durch den Fossilbe-
fund z. T. widerlegt (siche Kastentext).

Ein Beispiel: Warum erfolgte die Verlage-
rung der postdentalen* Knochen der Nichtsiu-
ger in das Mittelohr der Siuger? Nach Par-
RINGTON (1979) stellte die Verbesserung der
Kaufihigkeiten bei den Vorfahren der Siuger
eine wichtige Voraussetzung fiir die Entste-
hung des Siugermittelohres dar. Seine Erkld-
rung ist, dass die dafiir erforderliche VergréBe-
rung des Dentale durch selektive Krifte
gefordert wurde. Die postdentalen Elemente

(Angulare, Artikulare) wurden zunichst rudi-
mentir und wanderten danach in das Mittelohr
und iibernahmen hier eine neue Hoér-Funk-
tion (z. B. Morganucodon nutzte nur das sekun-
dire Kiefergelenk zum Kauen, die postdenta-
len Strukturen waren noch mit dem Unterkiefer
fusioniert).

Dagegen argumentiert ALLIN (1975), dass
die postdentalen Elemente bereits in den Vor-
fahren der Siug er als schallleitende Mittelohr-
komponenten dienten. Die Verbesserung der
Hoérfihigkeiten durch Verlagerung der post-
dentalen Elemente in das Mittelohr stellt fiir
ihn den entscheidenden Selektionsvorteil dar.

Eine dritte Vorstellung basiert auf der These,
dass eine von der Selektion geforderte Vergro-
Berung des Gehirns (RowE 1996a, b; Luo et al.
2001) dazu fiihrte, dass die postdentalen Ele-
mente in die Mittelohrregion verschoben wur-
den. Dieser Ansicht wurde durch Wanc 2001
widersprochen (s. o.). Er konnte zeigen, dass
frihe Siuger (Repenomamus, Gobiconodon;
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Zwei Formen der Anbindung des Schadels an den Unterkiefer

Die Kopplung der Schadelbasis mit dem Unterkiefer erfolgt bei
den meisten Nichtsaugern im primaren Kiefergelenk tiber Arti-
kulare und Quadratum. Das Quadratum ist dabei fixiert am
Schadel und reprasentiert die sogenannte autostylische Kiefer-
aufhangung. Vom Kiefergelenk unabhangig ist das Hyomandi-
bulare, welches aus dorsalen Anteilen des zweiten Pharyngeal-
bogens hervorgeht und bei den primitiven Vierbeinern (Tetra-
poden) fur die Horfunktion (Columella) verwendet wird. Das
sogenannte primare Kiefergelenk bei Saugern zwischen Ham-
mer (homolog zum Artikulare) und Amboss (homolog zum
Quadratum) zeigt aber keine direkte Verbindung zur Schadel-
basis. Hier erfolgt die Kopplung uber den Steigbligel (Stapes
homolog zu Columella/Hyomandibulare), weshalb man hier
von einer hyostylischen Kieferaufhdngung spricht (vgl. Abb. 8).
Diese hyostylische Kieferaufhdngung ist typisch fiir die Vorfah-
ren der Reptilien und Sduger und findet sich bei primitiven
Gnathostomata und Elasmobranchiern (Knorpelfische; HuxLey
1876, GOODRICH 1930).

Bei Saugern hat also das Mittelohr die urspriinglich primitive
hyostylische Verbindung behalten, wie sie aktuell auch bei
Haien studiert werden kann. Aus evolutionarer Perspektive
wird nun entgegen WesToLLs Hypothese vermutet, dass der
hyostylische Skelettkomplex von seiner urspriinglichen Aufga-
be als Verankerung des Kiefers befreit wurde. Diese Loslosung
wurde offensichtlich gefordert durch die Etablierung des
sekundaren Kiefergelenkes zwischen Squamosum und Dentale
(TAKECHI & KURATANI 2010).

- =,

autostylische
Aufhangung

hyostylische
Aufhangung

- zweiter Pharyngealbogen (Hyoid-
bogen) und Derivate

:l erster Pharyngealbogen (Mandi-
bularbogen) und Derivate

- Chondrocranium

Abb. 11 Bei der hyostylischen Aufhangung des Unterkiefers (li.) werden die
Entwicklungsprodukte des Mandibularbogens tiber Derivate des Hyoidbogens
an der Schadelbasis fixiert (typisch fiir Knorpelfische wie Haie). Bei der auto-
stylischen Aufhangung des Unterkiefers (re.) sind die Entwicklungsprodukte
des Mandibularbogens direkt an der Schadelbasis fixiert (typisch fiir Lungenfi-
sche und Reptilien). Die Mittelohrkonfiguration der Sauger entspricht in ihrem
ontogenetischen und adulten Zustand einer hyostylischen Aufhangung (vgl.
TAKECHI & KURATANI 2010). Dies ist die Grundlage fiir die Vermutung, dass sich
die Mittelohrregion der Reptilien und der Sduger véllig unabhangig voneinander
und nicht auseinander bzw. nacheinander entwickelt haben.

Abb. 8) mit einem kleinen Gehirn bereits ein
»DMME® (heute als TMME bezeichnet) be-
salen. Er vermutete als Ursache der Verlage-
rung ontogenetische Fehler bei den Siugervor-
fahren, in deren Folge postdentale Elemente
nicht mehr am Dentale gebunden blieben.

5. Ontogenese rekapituliert auch nicht aus-
zugsweise die Phylogenese

Die Embryonalentwicklung der Mittelohr-
strukturen bei Siugetieren ist keine einfache
Rekapitulation der Stammesgeschichte. Ent-
wicklungsbiologische Untersuchungen deckten
die unterschiedlichen mesenchymalen* Quel-
len der MOK aus Anteilen des ersten und zwei-
ten Pharyngealbogens auf.

Damit fehlt der Reichert-Gauppschen The-
orie die empirische Basis. Es findet auch keine
Wiederholung von Diarthrognathus-analogen
Verhiltnissen (doppeltes Kiefergelenk) wihrend
der Embryonalentwicklung statt. Bei diesem
potentiellen Vorfahren waren die zwei Kiefer-
gelenke seitlich nebeneinander arrangiert, dem-
gegentiiber erscheinen sie (das Gelenk zwischen
Hammer und Amboss sowie zwischen Dentale
und Squamosum) bei Siugern immer hinterein-
ander.

Ein weiteres Beispiel: Das Angulare bei den
Beuteltieren zeigt embryonal eine auffallende
Ahnlichkeit zum Angulare der Cynodonten,
bevor es seine Form als Ectotympanon tiber-
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nimmt. Neugeborene Beuteltiere nutzen das
,primire Gelenk (zwischen Hammer und
Amboss) noch zum Saugen, da das Squamoso-
Dental-Gelenk noch zu wenig entwickelt ist
(CromPTON & PARKER 1978; MAIER 1987a).
Sie zeigen in diesem Sinn eine reptilienihnli-
che Konstellation.

Bei allen Beispielen ist es nicht moglich zu
entscheiden, welche ontogenetische Befund-
konstellation die ,,richtige” Rekapitulation frii-
herer Zustinde darstellt und welche eine sekun-
dire Anpassung ist (TakecH! & Kuratani 2010,
zur Problematik der Homologisierung ontoge-
netischer Stadien mit fertig ausgebildeten Merk-
malen fossiler Tiere siche auch UrLricu 2005).

6. Woher kommt das Trommelfell?

Eine Homologisierung des Trommelfells der
Reptilien mit dem der Siuger erscheint nahe-
liegend (so OTTO 1984) wird aber (u. a. auf-
grund der Dominanz der Reichert-Gaupp-
schen Theorie) abgelehnt, weil dies gleichzeitig
eine Homologie der Mittelohrknochen beider
Tierklassen erfordert.

Kontrovers und offentlich kaum wahrge-
nommen gestalten sich jedoch die alternativen
Diskussionen zur Herkunft bzw. zur Lage des
Trommelfells (Tympanon) bei den Synapsiden,
die als Vorlaufer der Siugetiere gelten. MENG
et al. (2011) konstatieren, dass eine Klirung
bisher nicht gelungen ist.
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Vier Hypothesen stehen nach MENG et al.
zur Wahl. Das Trommelfell der Synapsiden
befand sich entweder in einer Region hinter
dem Os quadratum oder in einer Region hin-
ter dem Os dentale. Die dritte Variante vermu-
tet die Existenz von zwei separaten Membra-
nen an den genannten Orten und die vierte
schlieBlich eine einheitliche grofe Membran,
die beide Lokalititen erfasst. Liaoconodon (Abb.
10) unterstiitzt die vierte Hypothese.

7. VolIstdndig unabhdngige Entstehung des
Mittelohres der Reptilien und Sdugetiere
Unter Beriicksichtigung vergleichender Stu-
dien zur Schidelanatomie bei Siugern und
Nichtsiugern, insbesondere der Kiefergelenke,
des Trommelfells und der knéchernen Begren-
zungen des Mittelohres und seiner Anbindung
an den Schidel kommen unterschiedliche For-
scher zu dem tiberraschenden Ergebnis, dass
sich das Mittelohr der Mammalia und das der
Nonmammalia vollig unabhingig voneinan-
der evolutionir herausgebildet haben miisse
(sieche Kastentext ,,Zwei Formen der Anbin-
dung des Schidels an den Unterkiefer™). Auch
der Fossilbefund spricht gegen eine Ableitung
von Elementen des Mittelohres der Siugetiere
aus dem der Reptilien (z. B. Steigbiigel), wie
tiber viele Jahre auf der Grundlage z. B. von
WEsToLLs Arbeiten (1943-1945) angenommen
wurde (LomBARD & Bort 1979; LAURIN 1998;
Crack 2002a, b; MULLER & Tsuji 2007). Dafiir
riicken nun primitive Gnathostomata (Kiefer-
miuler) wie die Elasmobranchier (z. B. Haifi-
sche) als Vorfahren fiir beide als unabhingig zu
betrachtende Mittelohrlinien in das Zentrum
der Hypothesenbildung.

,,Heute besteht also Konsens dartiber, dass
die Mittelohren der Sduger und der Amnioten,
die nicht zu den Siugern gehoren, sich nach
der Abspaltung von einem gemeinsamen Vor-
fahren unabhingig voneinander entwickelten®
(TakecH! & KuraTtant 2010, 426).

Ausblick

Um die dargestellten vielschichtigen Probleme
innerhalb des evolutioniren Forschungspro-
gramms zu l6sen, konzentrieren sich Evoluti-
onsbiologen zunehmend auf vergleichende
ontogenetische Studien der Pharyngealbogen

bei Wirbeltieren und der Analyse der ihnen
unterliegenden Entwicklungsprogramme auf
molekular-genetischer Ebene. Auf dieser Basis sol-
len vergleichbare, phylogenetisch reprisenta-
tive ontogenetische Stadien definiert werden.
TakecHr & Kuratant (2010) halten es fiir
wahrscheinlich, dass die Vorfahren der Siuger
Abwandlungen in Hai-dhnlichen Entwick-
lungsprogrammen der hyostylischen Kiefer-
aufhingung (siche Kastentext ,,Zwei Formen
der Anbindung des Schidels an den Unterkie-
fer) durchliefen. Daraus resultierte die Verla-
gerung (Shift) von frei werdenden Skelettele-
die  Entwicklung
schalliibertragenden Apparates aus dem ersten
und zweiten Pharyngealbogen, entgegen der
weithin dominierenden Reichert-Gauppschen
Theorie. Anders die Situation bei den Nicht-
siugern. Im Gegensatz und getrennt von den
Sdugetieren evolvierten die Vorfahren der
Nichtsiuger (nonmammalian amniotes) kon-
vergent ihr Mittelohr als Resultat von Ande-
rungen eines anderen Sets der urspriinglichen
Hai-4dhnlichen Entwicklungsprogramme.
Diese wirkten auf andere Skelettelemente und

menten  und eines

ermdglichten so die Bildung des reptilientypi-
schen Kiefers und Mittelohres.

Experimentelle und vergleichende ontoge-
netische Studien auf morphologischer und
molekular-genetischer Ebene haben in den
letzten zwei Jahrzehnten ebenfalls eine Fiille
an Detailkenntnissen tber die Natur der emb-
ryonalen Mittelohrentwicklung zu Tage gefor-
dert. Ob dieses Wissen dazu beitrigt, die
zuletzt genannten Hypothesen und die aufge-
listeten vielen offenen Fragestellungen ihrer
Evolution tatsichlich zu kliren, soll in einem
Folgebeitrag diskutiert werden.

Unter Berufung auf die klassische Reichert-
Gauppsche Theorie ist ein Verstindnis der
evolutioniren Mittelohrentwicklung der Siu-
getiere gerade unter Berticksichtigung der
aktuellen fossilen, vergleichend- anatomischen
und ontogenetischen Befundlage nicht mehr
moglich.

Dank. Fir die geduldige Unterstiitzung bei der
Abfassung des Textes mochte ich mich bei Reinhard
JUNKER bedanken. Ebenso herzlichen Dank an Frank
MEYER fiir die Erstellung der Abbildungen.
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