Uber den Ursprung der Schildkrdten [Teil 2]

Reinhard Junker, Rosenbergweg 29, 72270 Baiersbronn

Zusammenfassung: Im ersten Teil dieses Artikels
(Stud. Int. Journal 17, 21-28) wurden Hypothesen
zur Entstehung des Schildkrotenpanzers vorge-
stellt und diskutiert. AuBerdem wurden die iso-
lierte systematische Stellung und das plotzliche
Erscheinen der Schildkrdten in der Fossiliiberlie-
ferung thematisiert. Im nun folgenden zweiten
Teil werden neue Fossilfunde vorgestellt und im
Rahmen der konkurrierenden Panzer-Entstehungs-
hypothesen diskutiert. Die in den Jahren 2008 und
2009 veroffentlichten fossilen Gattungen Odonto-
chelys und Chinlechelys besaBen Merkmale, aus
denen Hinweise auf ihre hypothetische Evolution
entnommen werden konnen. So besa3 Odontoche-
lys keinen verkndcherten Riickenpanzer, und der
Panzer von Chinlechelys war sehr diinn und nur
teilweise mit den Rippen verwachsen. Es ist aber
in beiden Fillen nicht sicher, ob es sich dabei
um phylogenetische Primitivmerkmale handelt.
Odontochelys konnte auch eine spezialisierte was-
serlebende Gattung gewesen sein. Und die fossilen
Reste von Chinlechelys sind moglicherweise zu spir-
lich, um sichere Schlussfolgerungen zu erlauben.

AnschlieBend wird eine Reihe von Fragen zur
Evolution der Schildkréten zusammenfassend dis-
kutiert: Ontogenetische* Befunde und die Bedeu-
tung der Carapaxfalte*, die uneinheitliche syste-
matische Stellung der éltesten Fossilfunde, mole-
kulare Daten und der Fossilbefund, einzigartige
Merkmalskombinationen und Konvergenzen*, Pro-
bleme des Umbaus zum Panzer und die Ontogene-
se als fragwiirdiges Modell fiir die Phylogenese*.

AbschlieBend werden einige spekulative Ideen
fiir die Moglichkeit einer nicht-evolutionaren Deu-
tung der Fossiliiberlieferung der altesten Schild-
kroten erlautert.

Neve Fossilfunde

Fassen wir den Kenntnisstand tiber die é&ltesten
Schildkrétenfossilien bis 2007 kurz zusammen. Der
Schildkréten-Bauplan erscheint fossil ohne doku-
mentierte Bindeglieder; vermittelnde Formen feh-
len unabhéngig von der systematischen Stellung
der Schildkroten. Die frithen Fossilien besitzen
aber eine Reihe von ,,Primitivmerkmalen®, die sie
mit anderen Reptiliengruppen teilen. So schiitzten
sie ihren Kopf nicht durch Riickziehen in den Pan-
zer (Halswender oder Halsberger), sondern mit
Nackenstacheln oder mit einem Fortsatz des Cara-
pax. Vom Fossilbericht her und aufgrund phyloge-
netischer Analysen (Joyce 2007) spricht einiges fiir
eine terrestrische* Entstehung der Schildkréten.
Hinsichtlich der kausalen Erkldrung der Entste-
hung des Schildkrotenpanzers stehen sich die

transformistische und die emergentistische Hypo-
these gegeniiber. Zur Erinnerung: Nach der trans-
formistischen Sicht entstand der Panzer aus Haut-
knochen unter der Wirkung der nattirlichen Selek-
tion. Nach dieser Hypothese kam es bei den Schild-
kréten zu einer Fusion von Hautknochen mit den
Rippen und Wirbelfortsétzen. Nach der emergentis-
tischen Hypothese ist der Panzer dagegen durch
Veranderungen in der ontogenetischen Entwick-
lung entstanden. Durch Neuverschaltungen von
Steuergenen soll sich unabhéngig von selektions-
gesteuerten Veranderungen die neue Struktur des
Panzers gebildet haben. Nach den bis dato bekann-
ten Befunden schien die emergentistische Hypo-
these trotz grof3er Erklarungsliicken plausibler.

Beziiglich des Zeitpunkts der phylogenetischen
Abzweigung der Schildkrétenlinie bestand zwi-
schen dem Fossilbefund und den molekularen
Befunden eine deutliche zeitliche Diskrepanz (ca.
50 Millionen Jahre).

Im Jahr 2008 wurden nun zwei neue bedeu-
tende Fossilfunde gemacht. Sie sollen zuné&chst
beschrieben und anschlieSend beziiglich ihrer Be-
deutung fiir die oben aufgeworfenen Fragen (Ent-
stehung auf dem Land oder im Wasser; transfor-
mistisch oder emergentistisch) bewertet werden.

Odontochelys

L1 et al. (2008) berichten von Fossilfunden einer
Schildkréte, die einen Zwischenschritt in der Evo-
lution des Panzers dokumentieren soll. Die neue
Art Odontochelys semitestacea (Abb. 1) wurde in
Schichten in der siidwestchinesischen Provinz
Guizhou in Kiisten-Ablagerungen entdeckt, die mit
datierten 220 Millionen Jahren noch etwas élter
sind als die bislang &lteste Schildkréte Proterocher-
sis (ca. 214 Millionen Jahre; s. 0.). Der Artname
bedeutet sinngeméf3 ,Halbpanzerschildkrote mit
Zahnen“, womit zwei wesentliche Unterschiede zu
heutigen Schildkroten angedeutet sind. Zum einen
waren Ober- und Unterkiefer des Tieres bezahnt
und hatten keine schnabelartigen Kieferleisten wie
heutige Schildkroten. Zum anderen war zwar der
Bauchpanzer (Plastron) des etwa 40 cm grof3en
Tieres voll entwickelt, der Riickenpanzer (Cara-
pax) bestand aber nur aus Neuralplatten; die
rickenseitigen Rippen waren lediglich verbreitert.
Hautknochen waren nicht ausgebildet. L1 et al.
(2008) schlieBen daraus, dass sich der bauchseiti-
ge Panzer vor dem Riickenpanzer entwickelt hat
und dass der erste Schritt der Entstehung des
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Abb. 1: Odontochelys
semitestacea,
specimen number
IVPP V13240.

Foto: Mr. Wei Gao.
Abdruck mit freund-
licher Genehmigung

von Chun Li.

Riickenpanzers in der Verknocherung von Neural-
platten und Verbreiterung der Rippen bestand.
Diese Abfolge stimmt mit dem Verlauf der frithen
Embryonalentwicklung der heutigen Schildkréten
uberein. Gegen die Deutung, es handle sich um ein
jugendliches Exemplar, spricht nach Li et al. (2008,
499) die Verschmelzung von Sprungbein (Astraga-
lus) und Fersenbein (Calcaneum). NacasHimaA et al.
(2009) vermuten, dass in Odontochelys die Cara-
paxfalte* (,,carapacial ridge®, CR) nur an der Seite
des Korperstamms ausgebildet und am vorderen
und hinteren Ende unvollstdndig war. Erst deren
Vervollstdndigung bewirkte das verénderte Rip-
penwachstum. Li et al. (2008) stellen demnach die
Hypothese auf, dass sich der Schildkrotenpanzer
in zwei Etappen gebildet hat, zuerst das Plastron,
danach der Carapax, wahrend man bislang davon
ausgegangen war, dass sich beide Panzerteile
zusammen entwickelt hétten (Maiscu 2009, 201).
Entsprechend soll sich die CR in zwei Etappen

gebildet haben (Nacasuma et al. 2009, 196). Im
Wasser wiére eine solche Abfolge insofern plausi-
bel, als ein Bauchpanzer vor Feinden von unten
(vor lauernden Ré&ubern) schiitzen konnte, wah-
rend ein Schutz von oben weniger erforderlich
gewesen ware.

Bei Odontochelysliegt das Schulterblatt vor dem
ersten Rippenpaar, was einem ontogenetischen
Stadium der heutigen Schildkrote Pelodiscus ent-
spricht (NacasHvA et al. 2009). Dies kann als Indiz
dafiir gewertet werden, dass Odontochelys als Uber-
gangsform passen wiirde.

Der Interpretation von Li et al. stellen Reisz &
Heap (2008) in einem Kommentar jedoch eine
andere entgegen: Lange, verbreiterte Rippen sind
Bestandteile des Riickenpanzers aller Schildkro-
ten. Deren Vorkommen bei Odontochelys sei ein
Hinweis darauf, dass das embryonale Gewebe,
welches die Bildung des Carapax kontrolliere,
ebenfalls vorhanden gewesen sei. Ebenso sei die
Verbindungsbriicke zwischen Carapax und Plas-
tron ausgebildet, was ebenfalls fiir die Anwesen-
heit eines Carapax spreche. Zusammengenommen
spreche das fiir die alternative Interpretation, dass
ein Carapax doch ausgebildet gewesen sei, jedoch
einige seiner Teile nicht verknochert gewesen
seien. Diese Interpretation von Odontochelys fiihre
zur Moglichkeit, dass dessen Panzer nicht primitiv,
sondern stattdessen eine spezialisierte Anpassung
durch einen sekundéren Verlust gewesen sei (Reisz
& HEeap 2008, 451), also keine Ausprdgung, die
einem frihen Ontogenesestadium entspricht. Eine
Reduktion der Hautknochen ist bei wasserleben-
den Schildkroten verbreitet; die Deutung einer Spe-
zialisierung passt also zum vermutlichen Lebens-
raum von Odontochelys im kiistennahen Wasser.
Diese Auspragung konne durch ein Stehenbleiben
der Entwicklung auf einem jugendlichen Stadium
(sog. Padomorphose) zustande gekommen sein.
Eine schwache Panzerung kommt bei vielen fossi-
len und rezenten Formen des Meeres und des Siif3-
wassers vor (MaiscH 2009). Wegen eindeutiger
Merkmale des Erwachsenenzustands, der Koérper-
grofBe und Fusion von FuBBwurzelelementen ,,ist
auszuschlieBen, dass die zwei Fossilien Jungtiere
waren“ (MaiscH 2009, 201).

Allerdings passt die Bezahnung, die evoluti-
onstheoretisch als urspriingliches Merkmal gelten
muss, nicht ohne weiteres zu dieser Deutung. Denn
wenn Odontochelys als eine spezialisierte Schild-
krotenart interpretiert wird, ware eher zu erwarten,
dass sie wie die anderen Schildkroten Hornplatten
statt Zahne besitzen. Auerdem gelten das Basi-
pterygoidgelenk zwischen Gaumen und Hirnsché-
delbasis, das den Gaumen wie bei Proganochelys
beweglich machte, und die Fliigelbeine (Pterygoi-
de) im Gaumenbereich mit vermutlich ausgebilde-
ten Querfortsatzen, die bei Proganochelys reduziert
sind, als Primitivmerkmale. Allerdings koénnen
Merkmale auch mosaikartig kombiniert sein; eine



spezialisierte wasserlebende Art kann bezahnt
gewesen sein. Einerseits ist der Riickenpanzer von
Odontochelys mit keinen frithontogenetischen Sta-
dien heutiger Schildkréten vergleichbar und sein
Bau weicht von dem anderer aquatischer* Schild-
kréten ab. Andererseits ist das Plastron von Odon-
tochelys gut verknochert und ,l4sst sich nicht von
dem anderer Schildkroten unterscheiden® (MaiscH
2009, 201). Die Rippen sind wie bei heutigen
Schildkréten nicht ventral stark gebogen, sondern
seitwarts abstehend und verkiirzt. Wird das Feh-
len des Carapax bei Odontochelys als urspriinglich
interpretiert, stellt sich die Frage nach den Selek-
tionsdriicken, die die Entstehung einer Vorstufe
des Carapax wie z. B. seitwarts stehender Rippen be-
giinstigen konnten. Im Falle einer sekundéren Riick-
bildung ertibrigt sich diese Frage, da sich ein Ver-
lust viel leichter ereignen kann als ein Neuerwerb.

Wie bei der ebenfalls obertriassischen voll
gepanzerten Gattung Proganochelys ist das Sché-
deldach anapsid (kein Schléfenfenster), obwohl —
wie bereits ausgefiihrt — nach phylogenetischen
Studien die Schildkroten zu den Diapsiden zu stel-
len sind, womit das Fehlen der Schadelfenster als
sekundér zu deuten ist. Dass bereits die &ltesten
Schildkrétenfunde einen anapsiden Schédelbau
haben, passt nicht zur phylogenetischen Stellung
als spédte Amnioten-Linien. ,Die Fossilien geben
damit nach wie vor den Befiirwortern einer Ab-
stammung der Schildkréten von primér anapsiden
Vorfahren Schiitzenhilfe (Maisca 2009, 201). Ins-
gesamt besitzt Odontochelys also ein Merkmals-
mosaik, das nicht leicht in ein stammesgeschicht-
liches Schema eingeordnet werden kann. Wie in
vielen anderen Féllen zeigt sich, dass Mosaikformen
nicht ohne weiteres als evolutive Ubergangs-
formen interpretierbar sind.

Die alternative Interpretation der Befunde
durch Reisz & Heap wiirde die Frage nach dem
Ursprung der Schildkroten unveréndert offen las-
sen und sogar verschirfen: Denn demnach wére
ausgerechnet eine spezialisierte Form die bislang
alteste. Die Funde von Odontochelys machen auch
beispielhaft deutlich, wie schwierig die Interpreta-
tion fossiler Funde ist.

Zur Frage, ob Schildkréten auf dem Land oder
im Wasser entstanden sind, kann Odontochelys an-
gesichts der verschiedenen Interpretationsméglich-
keiten keine sichere Auskunft geben. Die Gattung
war zwar mit groBer Wahrscheinlichkeit wasserle-
bend, aber eine sekundér aquatische Lebensweise
kann nicht ausgeschlossen werden.

Die Merkmalskombination von Odontochelys
passt im Rahmen des Evolutionsparadigmas eher
zur Emergenzhypothese, da der Fund — evolutions-
theoretisch interpretiert — nicht zur Vorstellung
eines allmé&hlich rundum entstehenden Panzers
passt.
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Chinlechelys

Randschild

Nachdem mit der Entdeckung von Odontochelysdie
Waage iiberraschend zugunsten einer Entstehung
der Schildkroten im Wasser ausgeschlagen ist,
scheint ein weiterer kurz darauf verdffentlichter
dhnlich alter Fund diese Deutung wieder , massiv
in Frage® zu stellen (MaiscH 2009, 201). Joyce et al.
(2009) beschreiben Bruchstiicke einer auf 215 Mil-
lionen Jahre datierten fossilen Schildkréte Chinle-
chelys tenertesta aus der Obertrias von New Mexi-
co, bei der Panzer und Rippen nicht miteinander
verschmolzen waren. Erhalten sind allerdings nur
wenige Osteodermen (Hautverknocherungen) des
Hals-und Schwanzbereichs und Elemente des Pan-
zers (Teile des Carapax und Hypoplastrons), wes-
halb weitergehende Schlussfolgerungen nur vor-
behaltlich weiterer Erkenntnisse durch vollstédndi-
gere Funde gemacht werden konnen.

Chinlechelys tenertesta besitzt Nackenstachel,
die aus mehreren Osteodermen aufgebaut sind.
Nach Auffassung von Jovck et al. deuten sie an,
dass die ersten Schildkréten von Reihen aus schiit-
zenden Strukturen (Schilden etc.) der Haut bedeckt
waren. Wesentlich bedeutender sei jedoch, dass
die primitiven, vertikal orientierten dorsalen Rip-
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Abb. 2: Ventrale
(bauchseitige) Ansicht
eines Bruchstiicks des
Carapax con Chinle-
chelys, bestehend aus
zwei Seitenschilden,
zwei Rippen und eini-
gen Randschilden. Die
Rippen haben nur eine
schwache Verbindung
mit den Costalia.
(Nach Joyck et al.
2009, fig. 1g, Abdruck
mit freundlicher
Genehmigung von der
Royal Society London)

Glossar

abgeleitetes Merkmal: Merkmal,
das als ,hoherentwickelt® eingestuft
wird.

AER, Apikalfalte (,,apical ectoder-
mal ridge“): Das korperferne Ende
(Ektodermkappe) der Extremitédten-
knospe. Das Ektoderm an der Spitze
der Knospe verdickt sich und bildet
eine spezialisierte Struktur, die Apikal-
leiste oder Apikalfalte

Amnioten: Landwirbeltiere, deren
Embryonen sich in einer mit Frucht-
wasser gefiillten Amnionhohle entwi-
ckeln.

aquatisch: im Wasser lebend
biphyletisch: auf zwei unabhéngigen
Abstammungslinien, zweimal unab-
héngig entstanden

Carapaxfalte: Aufwolbung, die sich
oberhalb der Extremitdtenknospe in
Léngsrichtung auf der Korperflanke

bildet (vgl. Abb. 3).

Duplikation: Verdopplung
Epithel: Deckgewebe

juvenil: im Jugendalter
Konvergenz: gleichartige Entwick-
lung ahnlicher Strukturen und Funk-
tionen einzelner Organe nicht abstam-
mungsmaBig verwandter Organismen.
Mesenchym: embryonales Binde-
gewebe

Morphologie: Lehre vom Bau und
der Gestalt der Organismen.
Ontogenese: Individualentwicklung
von der befruchteten Eizelle an.
Osteodermen: Hautverknocherungen
Phylogenese: Stammesgeschichte.
Schwestergruppen: Zwei Taxa
(Gruppen), die auf eine nur ihnen ge-
meinsame Stammart zuritickgefiihrt
werden kénnen.

terrestrisch: auf dem Land lebend
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pen der neuen Schildkréte nur eine schwache Ver-
bindung mit den dartiber liegenden Seitenschilden
des Carapax aufweisen (Abb. 2). Das weise darauf
hin, dass es sich hier um zwei unabhéngig vonei-
nander verknochernde Strukturen handelt. Die
Carapax-Knochenelemente sind sehr diinn (bis
maximal drei Millimeter). Diese Beobachtungen an
Chinlechelys unterstiitzen die Hypothese, dass der
urspriingliche Schildkrétenpanzer nur aus Schutz-
strukturen der Haut bestand, und zwar rundum, der
dann erst spater mit den Rippen und Wirbeln des
Innenskeletts verschmolzen ist und es sich somit
beim Schildkrétenpanzer nicht um eine ,Neuerfin-
dung” handelt, sondern dass er sich eher aus einer
kontinuierlichen Vorlduferlinie entwickelt hat. Der
Fund passt also — anders als Odontochelys — eher
zur klassischen transformistischen Entstehungs-
hypothese. Die lose Verbindung zwischen den Rip-
pen und den Hautknochen, die sehr diinne Panze-
rung und der ,beginnende doppelte Kontakt der
dorsalen Rippen mit den Centra der Wirbel“ kon-
nen gut als intermedidre Ausprdgungen zwischen
nichtgepanzerten Vorldufern und vollgepanzerten
Schildkroten interpretiert werden (Joyce et al. 2009,
510f.). Die zahlreichen Hautknochen im Nacken-
und Schwanzbereich seien ein Argument dafiir,
dass der Panzer ein ,,Komposit aus Hautknochen,
Wirbeln und Rippen® darstellt (Maiscu 2009, 201).

Die fiir die Beurteilung wesentlichen Panzer-
elemente (Seiten- und Wirbelsdulenschilde, Costa-
lia und Neuralia) sind also keine Auswtichse (Ver-
breiterungen) der Knochen des Innenskeletts (Rip-
pen, Wirbel), wie einige embryologische Untersu-
chungen nahelegen. Jovck et al. betrachten damit
die embryologischen Befunde, wonach der Panzer
direkt aus den Rippen entsteht, als nicht mafB3geb-
lich. Darauf kommen wir weiter unten zurtick.

Unklar ist, welche funktionale Bedeutung die
verénderte Lage der Rippen hat, wenn diese nur
lose mit den Hautknochen verbunden sind. Die
Moglichkeit, dass es sich um ein frithes ontogene-
tisches Stadium handelt, halten Joyck et al. (2009,
509) fiir eher unwahrscheinlich. Sie merken an,
dass das relative ontogenetische* Alter zwar
schwer zu bestimmen sei, sie sind sich aber ziem-
lich sicher, dass die besondere Orientierung und
Platzierung der Rippen und die Platzierung sowie
geringe Dicke des Panzers keine juvenilen* Aus-
prégungen sind. Zusétzliches Fundmaterial konne
einen Test auf diese Interpretation liefern.

Dieser Fund spricht nun wiederum fiir eine ter-
restrische* Entstehung der Schildkréten und fiir
das klassische Modell und lésst sich mit Odonto-
chelys nicht in eine Reihe bringen, es sei denn man
interpretiert das Fehlen der Riickenpanzerung bei
Odontochelys doch als Ruckbildung. Andernfalls
missten Chinlechelys und Odontochelys als Vertre-
ter deutlich verschiedener evolutiver Linien inter-
pretiert werden, was auf eine mindestens biphyle-
tische* Entstehung der Schildkréten hinausliefe.

Jusammenfassende Diskussion

Ontogenetische Befunde und
die Bedeutung der Carapaxfalte

Wie entstand die Carapaxfalte (,carapacial ridge“,
CR) und wie entstanden die Interaktionen mit der
CR, die zur Bildung des Panzers fithrten? Im ers-
ten Teil dieses Artikels wurde die Bedeutung der
CR fiir die ontogenetische Bildung des Panzers
erldutert. Die CR, eine Aufwolbung aus Ektoderm
und Mesoderm, die sich oberhalb der Extremita-
tenknospe in Léngsrichtung auf der Korperflanke
bildet, ist eine einzigartige Struktur bei den Schild-
kréten, und soll zu einer neuen Epithel*-Mesen-
chym*-Interaktion gefiihrt haben, die das Rippen-
wachstum beeinflusst. Durch die Wechselwirkung
mit der CR biegen die Rippen zur Seite ab und der
Schultergiirtel positioniert sich innerhalb des
Brustkorbs (Abb. 3). Die CR wird als eine Art
Schliissel-Organanlage betrachtet, die eine not-
wendige Voraussetzung fiir die Bildung des unge-
wohnlichen Schildkrotenbauplans darstellt. Eben-
falls im ersten Artikelteil (Abschnitt ,, Evolutionére
Folgerungen®) wurde die Hypothese der Entste-
hung des Schildkréten-Panzers als Folge einer
Mega-Duplikation (Verdopplung) erlautert. Die
Duplikation der Randleiste (,apical ectodermal
ridge“, AER) der Extremitatenknospe soll zu einer
Aufwolbung aus Ektoderm und Mesoderm und
damit zur CR gefiihrt haben, was wiederum ein ver-
andertes Rippenwachstum zur Folge hatte und mit
der Bildung des Panzers korreliert sei. Die CR wird
nach dieser Hypothese als Schliisselneuheit inter-
pretiert, die zur Entstehung des Schildkrétenbau-
plans fiihrte.

Damit wird aber nur eine notwendige, jedoch bei
weitem nicht hinreichende Voraussetzung fiir die
Entstehung des Schildkrétenpanzers geliefert.
Denn der Weg zur ,Installation der CR auf dem
Wege einer Duplikation ist vollkommen unklar.
Eine ,Mega-Duplikation® (mit den im ersten Teil
diskutierten Einschrdnkungen) kann nur dann
funktional sein, wenn viele Wechselwirkungen auf-
einander abgestimmt werden; es sind bei einem
solchen Vorgang sonst schwere Missbildungen zu
erwarten. Wie eine solche vielfache Abstimmung
von Einzelteilen vor sich gehen soll, also wie z. B.
die Duplikation der AER das verénderte Rippen-
wachstum und die anderen Verénderungen her-
vorgebracht haben soll, die wiederum zur Bildung
des Panzers gefiihrt haben, dariiber wird keine
Rechenschaft abgegeben. Daher steht die Idee, mit
der evolutiven Neubildung der CR eine schnelle
und sehr umfangreiche Neubildung plausibel
machen zukonnen, auf sehr schwachen Fii3en. Die
hypothetischen evolutiven Vorgénge miissten kon-
kret beschrieben werden und es misste eine Ana-
lyse erfolgen, welche Wechselwirkungen bertick-



sichtigt werden und welche neuen Abstimmungen
zwischen den Geweben und den ontogenetischen
Entwicklungswegen erfolgen miussten. GILBERT et
al. (2001, 56) argumentieren zwar, dass die Wech-
selwirkung zwischen Epithel* und Mesenchym*
am Beginn der Carapax-Entwicklung die Basis fiir
Hypothesen einer schnellen Evolution des Kor-
perbauplansliefere, doch diese ,,Basis“ liefert allen-
falls eine notwendige Voraussetzung fiir eine Erklé&-
rung, der hypothetische Prozess der Verédnderung
wird damit nicht aufgeklart.

Dasselbe gilt fiir Uberlegungen von NAGASHIMA
et al. (2005, 149). Diese Autoren betrachten die
Verschiebung des Rippenwachstums in seitliche
Richtung als Basis fiir verdnderte Wechselwirkun-
gen zwischen den Geweben, die zu den Hautkno-
chen und verbreiterten Platten des Carapax fiih-
ren. Eine kleine réumliche Verénderung in der Ent-
wicklung (Heterotopie) konne zu einer gréeren
morphologischen Anderung fithren. Auch hierbei
handelt es sich nur um Begleiterscheinungen oder
notwendige Voraussetzungen, denn eine Hetero-
topie fiir sich alleine kann keine Erkldrung sein, da
die verschiedenen Bauelemente koordiniert geén-
dert werden miissen, was zahlreiche aufeinander
abgestimmte Schritte benétigen wiirde. Auch
CeBra-THOMAS et al. (2005) beschreiben in ihren
Modell nur notwendige Bedingungen bzw. Begleit-
erscheinungen der Panzerbildung.

Die alternative Erkldrung einer allmé&hlichen
Entstehung des Panzers durch sukzessives Gro-
Berwerden von Hautknochen und ihr Verschmel-
zen mit Rippen und Wirbelteilen wirft auf der ande-
ren Seite die Frage auf, wie es unter diesen Umstén-
den zu den markanten Gemeinsamkeiten zwischen
der CR und der AER kommen konnte (die im
Abschnitt ,,Evolutionstheoretische Folgerungen®
des ersten Artikelteils dargestellt wurden). RieppPEL
(2009) nennt zwei Probleme der Transformations-
hypothese: Wie konnte es zur Fusion mit den Rip-
pen kommen, da sie normalerweise in den Bauch-
raum wachsen? Und wie gelangt das Schulterblatt
ins Innere des Brustkorbs? Nach der transformisti-
schen Hypothese bewegte sich der Schultergiirtel
wéhrend der Evolution der Schildkroten nach hin-
ten, so dass erinnerhalb des Panzers zu liegen kam,
der seinerseits die Rippen einschloss. Dafiir gibt es
jedoch keine Befunde als Anhaltspunkte; in der
Embryonalentwicklung heutiger Schildkréten tritt
eine solche Bewegung nicht auf (RieppeL 2009, 154).

Die notwendigen Umbauten erforderten nicht
nur Verédnderungen im Skelettbau, sondern abge-
stimmte Anderungen anderer Teile des Bauplans.
So ist die Muskulatur stark verdndert und einige
Muskeln haben neue Ansatzstellen (NaGasHIMA et
al. 2009). Dass dafiir geringere Anpassungen von
Entwicklungsabfolgen ausreichen (Jovyce 2009, 512),
muss bezweifelt werden. So erfordert die Ausbil-
dung neuer Muskelansétze innovative Anderun-
gen, die mehr als bloBe Anpassungen beinhalten.
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Andere Amnioten

serratus
Musculus

serratus
anterior
Carapax-
falte

Schulter-
blatt

Rippe

Schildkroten

Musculus

anterior

Um die Tragfahigkeit evolutiver Modelle beurtei-
len zu kénnen, miissen die genetischen und ent-
wicklungsbiologischen Details bekannt sein. Wie
erwéhnt ist hier vieles ungeklart, weshalb darauf
aufbauende evolutionédre Hypothesen nur vage for-
muliert werden konnen. Dabei ist immer zu beden-
ken, dass einzelne Strukturen immer in der Wech-
selwirkung mit anderen gesehen werden miissen.

Die altesten Fossilfunde passen zu den
konkurrierenden Hypothesen

Zweifellos unterstiitzen die &ltesten Schildkréten-
funde insofern evolutionstheoretische Deutungen,
als diese Gattungen (wie Proganochelys) mutmaf3-
liche Primitivmerkmale besitzen, z. B. in der Kopf-
morphologie, und dass es unter den é&lteren fossi-
len Gattungen Tendenzen hin zum Bau der moder-
nen Formen gibt (GAFFNEY et al. 1987; GAFFNEY &
KircHING 1994; Roucler et al. 1995; Benton 2007,
245ff; PrircHarp 2008). Und manche Merkmale
konnen als intermediér zwischen Schildkréten und
mutmaBlichen Vorldufern gelten. Es sei hier vor
allem an die Gattungen Odontochelys und Chinle-
chelys erinnert. Doch diese Befunde sind nur ein
Teil einer komplexen Befundlage. Es sind ndmlich
folgende Punkte zu berticksichtigen:

* Die Bestimmung ,urspriinglich“/,abgelei-
tet“* ist objektiv allein anhand der jeweiligen Merk-
malszustdnde nicht moglich. Diese Kennzeichnung
erfolgt im Rahmen phylogenetischer Hypothesen
und kann je nach Datenlage wechseln. Dies wird
besonders deutlich an der Wertung des anapsiden
Schadels der Schildkréten. Diese Schédelform gilt
gewohnlich als urspringlich; bei den Schildkroten
wird sie seit etwa einer Dekade als abgeleitet
gewertet. Viele als Homologien betrachtete Merk-
male, die frither eine Verwandtschaft der Schild-
kréten mit den Pareiasauriern oder Procolophoni-

Abb. 3: Lage der
Carapaxfalte und
ungewohnliche Lage
des Schulterblatts und
der Rippen bei Schild-
kroten im Vergleich zu
anderen Amnioten.
(Nach
scienceblogs.com)
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Abb. 4: Paldogeogra-
phische Verbreitung
der Proganochelyidae
(blau), der Australo-
chelyidae (hellblau)
und urspriinglicher
Halsberger-Gattungen
(offene Kreise) aus
dem Unterjura.
(Nach Karr & TicHY
2000)

den begriindeten, miissen nach den neueren mole-
kularen Studien als Konvergenzen gewertet werden.

* Die éltesten Funde sind morphologisch sehr
facettenreich mit einer mosaikartigen Merkmals-
verteilung und mussen deshalb —in einer evolutions-
theoretischen Lesart — sehr verschiedenen Linien
zugeordnet werden. Wahrend Odontochelys als
wasserlebend angesehen wird, war Chinlechelys
sehr wahrscheinlich landlebend. In eine evolutive
Reihe passen die beiden Gattungen auch aufgrund
ihrer Merkmalsausprdgungen nicht; sie miissen
evolutionstheoretisch auf verschiedene divergente
Linien gestellt werden. Die Gattung Proterochersis
(ca. 214 Millionen Jahre; s. 0.) besitzt einige abge-
leitete Merkmale, ist aber alter als die ,,primitivere®
Gattung Proganochelys (ca. 206 und ca. 212,5 Mil-
lionen Jahre: s. 0.). Unter den Schildkréten tauchen
also fossil zwar die insgesamt ,,primitiveren“ Formen
zuerst auf, aber sie sind von Beginn der Fossiliiber-
lieferung an in deutlich verschiedene Formen auf-
gefachert. Die widerspriichliche Merkmalsvertei-
lung unter den frithen Formen (Roucier et al. 1995;
vgl. RieppEL & DE Braga 1996), kann evolutionstheo-
retisch nur als Hinweis auf eine konvergente Evo-
lution parallel existierender Linien gewertet werden.

* Die beiden &ltesten Gattungen Chinlechelys
und Odontochelys begiinstigen die beiden konkur-
rierenden Panzer-Entstehungshypothesen; Chinle-
chelys passt eher zur Transformationshypothese,
wahrend die Merkmale von Odontochelys eher fiir
die Emergenzhypothese sprechen. Dieser Umstand
notigt dazu, beide Gattungen evolutionstheore-
tisch auf verschiedene Aste zu stellen oder Odon-
tochelys als abgeleitet und das Fehlen des Carapax
als sekundér zu interpretieren (vgl. Abschnitt
»Neue Fossilfunde®).

Der erstere Fall liefe auf eine zweifach unab-
héngige Entstehung der Schildkroten hinaus, was
evolutionstheoretisch sehr problematisch wére.

Molekulare Daten und der Fossilbefund

Die zeitliche Stellung der Fossilien scheint im Ver-
gleich zur systematischen Position deutlich zu friith
zu sein. Wie im ersten Artikelteil erwdhnt ermit-
telten ManNEN & L1 (1999) aufgrund molekularer
Befunde eine Divergenzzeit fiir die Trennung der
Alligatoren- und Schildkrétenlinie von 151,6 +/—
23,7 Millionen Jahren. Die altesten Schildkroten-
fossilien werden dagegen auf etwa 220 Millionen
Jahre datiert. Aus der Obertrias (um 200 Millionen
Jahre und é&lter) ist eine groBe Fiille fossiler For-
men bekannt. Wie ist diese deutliche Inkonsistenz
von molekularen Daten und dem Fossilbericht zu
deuten?

Eine Untersuchung der Vorderextremititen der
nach phylogenetischen Analysen urspringlichsten
Schildkrétengattungen Proganochelys und Palaeo-
chersis durch Joyce & GAuTHIER (2004) ergab, dass
es sich mit hoher Wahrscheinlichkeit um landle-
bende Schildkroten handelt. Dagegen weisen phy-
logenetische Studien wasserlebende Formen als
urspriinglich aus. Diese Diskrepanz molekularer
und paldontologischer Daten konnte durch Odon-
tochelys (s. 0.) gemildert werden, falls diese Gattung
primar wasserlebend war.

Einzigartige Merkmalskombinationen
und Konvergenzen

Im ersten Artikelteil wurde bereits angesprochen,
dass die Schildkroten systematisch mit keiner
anderen Amniotengruppe gut verbunden werden
koénnen. Es gibt fiir die diskutierten und weit diver-
gierenden systematischen Positionen der Schild-
kroten jeweils Argumente; die Schildkréten sind
ein besonders schwer zu klassifizierendes Taxon
(WiLkinson et al. 1997; vgl. Joyce & GauTHIER 2004,



1). Die Schildkréten sind zu allen méglichen Grup-
pen hin im Bau deutlich abgegrenzt. Dendrogram-
me weisen ein hohes Maf3 an Konvergenzen auf
(vgl. RieppEL & DE Braga 1996, 454; RouGIER et al.
1995; HiLL 2005). Beispielsweise missen die glei-
chen Anderungen des Schultergiirtels und der
Extremitdten in mehreren Linien von wasserle-
benden Schildkroten angenommen werden (Dep-
ECKER et al. 2006); sehr ghnliche Schédel- und Pan-
zerformen kommen bei den Emydidae, Geoemy-
didae und Testudinidae vor (CLAUDE et al. 2005).
Und einen keulenartigen Schwanz besitzt nicht nur
eine der altesten fossilien Gattungen, Proganoche-
lys, sondern 180 Millionen Jahre spéter auch die
Landschildkrote Meiolania platyceps; und die heute
lebende Landschildkrote Chelus fimbriatus hat
einen auffallend &hnlichen Bau wie Proganochelys.
Viele konvergente Entwicklungen missen auch in
den beiden Hauptgruppen der Cryptodira und
Pleurodira angenommen werden (GAFFNEY 1975,
391, 421f).

Der Befund weitverbreiteter Konvergenzen ist
evolutionstheoretisch insofern problematisch, als
vernetzte Merkmalsbeziehungen der verschiede-
nen Taxa aufgrund von Konvergenzen in einem
evolutionstheoretischen Baumschema aufhherem
taxonomischem Niveau eher die Ausnahme und
nicht die Regel sein sollten. Denn in einem Prozess,
der ohne jede Zielorientierung abléuft, ist die zwei-
oder mehrmalige Entstehung derselben oder einer
sehr &hnlichen Struktur sehr unwahrscheinlich.

Probleme des Umbaus

Bei einer Evolution der Schildkréten von Amnio-
ten-Vorfahren missten sehr weitgehende ,,Umbau-
mafnahmen® vorgenommen worden sein. Diese
Problematik wurde am Beispiel des Panzers ange-
sprochen und soll hier an einem weiteren Beispiel
kurz verdeutlicht werden. Die Rippen erfiillen bei
landlebenden Vierbeinern Funktionen in der At-
mung und der Fortbewegung: Beide Funktionen
koénnen sie bei den Schildkroten nicht (mehr) erfiil-
len. Durch die Verwachsung der Rippen mit dem
Panzer fehlt die Beweglichkeit des Brustkorbs. Die
Atmung muss daher durch Bewegung iiber die
Extremitdten unterstiitzt werden und erfordert
ganz neue spezielle Atemtechniken und dafiir
besondere Muskulatur (genauer beschrieben z. B.
unter http://www.monta-n.net/sk/atem.html
oder unter http://www.ausgabe.natur-lexikon.
com/Schildkroeten.php). Der Ubergang zu die-
ser andersartigen Atemtechnik wére besonders
schwierig gewesen, wenn er in landlebenden Rep-
tilien hétte vollzogen werden miissen, da dort die
Moglichkeit der Unterstiitzung durch den Wasser-
druck fehlt. In einem hypothetischen Ubergangs-
stadium gébe es Konflikte in den funktionalen Rol-
len der Muskulatur der Atmung und des Bewe-

gungsapparats (RieppeL 2008, 349). Evolutionére
Szenarien der Schildkrétenentstehung, bei denen
Details des mutmaBlichen Umbaus nicht bedacht
werden, diirften wertlos sein.

Ontogenese als Modell fiir Phylogenese?

L1 et al. (2008) begriinden die Interpretation von
Odontochelys als Vorstufe zu vollgepanzerten
Schildkréten unter anderem damit, dass man diese
Gattung mit einem embryonalen Stadium heutiger
Schildkréten vergleichen konne. Auch NaGasHIMA
et al. (2009, 196) bemerken, dass Odontochelys
embryonalen modernen Schildkréten in mancher
Hinsicht &hnlich sei und ein Vorfahrenstadium
représentieren dirfte. Dagegen passen die Merk-
male von Chinlechelys nicht zu ontogenetischen
Befunden. Bei Chinlechelys sind Rippen und Osteo-
dermen* nur lose verbunden, was evolutionstheo-
retisch als allmé&hliche Entstehung des Panzers
durch Vergroerung der Hautknochen und deren
spatere Verschmelzung mit Rippen und Wirbeln
gedeutet wird. Ontogenetisch entsteht der Panzer
aber anders. Die Seiten- und Wirbelsdulenschilde

Der ontogenetische Befund wirft mehr
Fragen auf als er hilft, die Phylogenese
der Schildkroten leichter zu verstehen.

bilden sich ontogenetisch nicht unabhingig von
den Rippen und den Wirbeln (GiLeerT et al. 2001;
Jovce et al. 2009, 511), allerdings sprechen Analy-
sen der Gewebe wiederum fiir eine getrennte Ent-
stehung der spéter verschmolzenen Elemente. Die
Ontogenese eignet sich angesichts dieser diver-
gierenden Befunde wie so oft nicht als Wegweiser
fir die stammesgeschichtliche Rekonstruktion.
Jovce et al. (2009, 511) driicken das so aus: ,,Wir
argumentieren daher, dass Daten von heutigen
Formen alleine den Prozess, durch den der Schild-
krétenpanzer entstand, nicht schliissig aufkldren
konnen.“ Wie im Fall der Dinohand (ULLricH 2008)
wirft der ontogenetische Befund mehr Fragen auf
als er in die Lage versetzen wiirde, die Phylogene-
se der Schildkroten leichter zu verstehen. Denn es
geht um einen dramatischen Bauplanwechsel, der
tiefgreifend im Vergleich zu den néchsten Ver-
wandten der Schildkréten ist. Wahrend von Befiir-
wortern des Evo-Devo-Ansatzes betont wird, dass
die Ontogenese an sog. ,constraints“ (Entwick-
lungszwénge) gebunden sei und diese weitere evo-
lutive Entwicklungsméglichkeiten kanalisieren,
muss hierim Gegenteil angenommen werden, dass
bisherige constraints weitgehend aufgehoben wer-
den, da ontogenetisch bereits in einem sehr frithen
Stadium die Weichen in Richtung Panzerbildung
gestellt werden. Mit dem Begriff der ,,Emergenz®
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Abb. 5: Auftreten
frither Schildkrotengat-
tungen in der Schich-
tenfolge und vermutete
Abstammungszusam-
menhdnge.

(Nach Karr & TicHY
2000)

(vgl. Emergenzhypothese sensu RieppEL) wird hier
ein Ergebnis beschrieben, jedoch keine Erkldrung
geboten.

Es stellt sich abschlieBend die Frage nach der
Deutung der vorgestellten und diskutierten Befun-
de in einem nicht-evolutiondren Szenario. Dazu
sollen einige wenige Hinweise gegeben werden,
die als spekulativ gekennzeichnet werden miissen,
aber Forschung anregen kénnen.

Nichtevolutiondre Deufung der frilhen
Schildkratenfossilien

Schnelle groBe Vielfalt

In der Obertrias sind verschiedene Schildkréten-
fossilien bekannt (Abb. 5), die verschiedenen evo-
lutionéren Linien zugeordnet werden und sowohl
land- als auch wasserlebende Formen beinhalte-
ten. Ahnlich wie bei vielen anderen Tier-und Pflan-
zengruppen treten verschiedene Linien neben-
einander in enger zeitlicher Folge fossil in Erschei-
nung, darunter wasser- und landlebende Formen.
Neben den als Ubergangsformen interpretierbaren

Gattungen Odontochelysund Chinlechelystreten fast
zeitgleich voll entwickelte Schildkrétengattungen
auf. Eine der stratigraphisch &ltesten Gattungen,
Proterochersis aus dem Unteren Stubensandstein
Wiirttembergs ist nach Wip (1998) deutlich
~moderner” als die jlingere Proganochelys, die
neben einigen Primitivmerkmalen bereits einen gut
ausgebildeten Panzer besitzt (Fraas 1913). Sie
gehort wahrscheinlich zu den Halswender-Arten
(Pleurodira) (Lucas et al. 2000, 294). Fossilien aus
der Untergruppe der Halsberger (Cryptodira) sind
ab dem Unterjura bekannt. Nach allen Hypothesen
der Schildkrétenverwandtschaft sind die Crypto-
dira Schwestergruppe* zu den Pleurodira; es soll-
te also eine Cryptodira-Gattung geben, die so alt
ist wie Proterochersis, auch wenn die &lteste bisher
bekannte Cryptodira-Gattung, Kayentachelys, aus
dem Unterjura stammt (Lucas et al. 2000, 294; vgl.
GarrFNEY et al. 1987). Sowohl die Halsberger als
auch die Halswender benotigen komplexe, koor-
dinierte Anderungen der Halswirbel und der Mus-
keln (http://www.earthhistory.org.uk/transitional-
fossils/origin-of-turtles/). Lucas et al. (2000) kom-
men zum Schluss, dass mindestens vier Schildkro-
tenlinien (Proganochelys, Australochelidae, Pleuro-
dira und Cryptodira) im Revueltium (Stufe der
Obertrias) existiert haben miissen (ebenso LEE
1994). GarrNEY & KiTCHING (1994, 57) bezeichnen
einige obertriassische Gattungen als lebende Fos-
silien zu ihrer Zeit.

Diese paldontologisch dokumentierte frithe
Vielfalt kann nicht-evolutiondr interpretiert wer-
den, wenn eine 6kologisch bedingte Fossilisation
begriindbarist. Das heiB3t: Die verschiedenen Schild-
krétenformen existierten bereits, traten aber erst
dann fossil in Erscheinung, als ihre Lebensbedin-
gungen in so grofBem Ausmaf verfligbar waren,
dass sie sich in gentigender Zahl vermehren und
ausbreiten konnten. Zuvor lebten sie in geologisch
nicht tberlieferten Lebensrdumen. Diesen Ansatz
beschreibt StepHAN (2002). Ein solches Szenario
kann das Nebeneinander verschiedener Formen
moglicherweise besser verstandlich machen als ein
evolutionares, wonach ein allméhliches Divergie-
ren eher zu erwarten wére.

Schnelle weite geographische Verbreitung,
kein Ausbreitungszentrum

Das Szenario des 6kologisch bedingten Hervortre-
tens aus geologisch zuvor nicht tberlieferten
Lebensrdumen wird durch die schnelle weitweite
Verbreitung der éltesten Schildkroten aus der Ober-
trias unterstiitzt. Schildkrétenfossilien der Obertri-
as wurden auf verschiedenen Kontinenten gefun-
den: in Grénland, Stidamerika (Argentinien), Asien
(Thailand, China), Europa (Deutschland) und Nord-
amerika (Lucas et al. 2000, KarL & TicHy 2000, 66;
Jovce et al. 2009, Li et al. 2008, PriTcHARD 2008, 46;



vgl. Abb. 4). Ein paldogeographisches Ausbrei-
tungszentrum zeichnet sich nicht ab (Jovce et al.
2009, 510); evolutionstheoretisch ware eher ein
Ausbreitungszentrum zu erwarten.

Ein okologisch bedingtes Hervortreten konnte
besonders durch geologische Studien tiberprift
werden: Weisen die Schichten, in denen die Schild-
krotenfossilien entdeckt wurden, offenkundige
Kennzeichen einer schnellen Bildung auf? Wenn
die fossil Uiberlieferten stratigraphisch altesten Fos-
silien auf Ausbreitung aus geologisch nicht iiber-
lieferten Lebensrdumen zuriickzufiihren sind, ldsst
sich ein solches geologisches Szenario am besten
mit einem kurzen Zeitrahmen von Jahren und Jahr-
zehnten vereinbaren. Das konnte anhand von Indi-
zien der betreffenden geologischen Schichten
uberpruft werden.

Das zeitlich gestaffelte Auftreten
verschiedener Gattungen bleibt eine
Herausforderung fiir nicht-evolutionére
Erklarungsansitze.

Eine Herausforderung bleibt auch im ¢kologi-
schen Ansatz die Erklarung des zeitlich gestaffel-
ten Auftretens verschiedener Gattungen. Warum
sind Formen, die am ehesten als Ubergangsformen
interpretierbar sind, unter den altesten? Zu priifen
wére in diesem Zusammenhang, ob die unter-
schiedlichen Gattungen auf eine Radiation eines
oder weniger Grundtypen zuriickgefiihrt werden
konnten. Auch diese Frage eroffnet ein weites For-
schungsfeld.
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