Uber den Ursprung der Schildkrdten [Teil 1]

Reinhard Junker, Rosenbergweg 29, 72270 Baiersbronn

Zusammenfassung: Schildkroten haben den unge-
wohnlichsten Bauplan unter den Wirbeltieren. Er
ist so verschieden von anderen Tiergruppen, dass
iiber die taxonomische* Zuordnung keine eindeu-
tige Aussage moglich ist. Nachdem morphologi-
sche* Merkmale eher Verwandtschaftsbeziehungen
mit phylogenetisch* alten Gruppen unterstiitzten,
wiesen neuere molekularbiologische Untersuchun-
gen ab Ende der 1990er Jahre in eine neue Rich-
tung, namlich einer Verwandtschaft mit diapsiden
Formen, die als abgeleitet gelten. Morphologische
und molekulare Analysen passen nicht zusammen.

Uber die Entstehung des hervorstechendsten
Merkmals, den Panzer, werden unterschiedliche
Hypothesen vertreten. Nach der Transformati-
onshypothese entstand der Panzer allmihlich aus
Hautknochen durch Fusion mit den Rippen und
Wirbelfortsatzen unter der Wirkung der natiirli-
chen Selektion. Nach der Emergenzhypothese ist
der Panzer dagegen unabhingig von Anpassungs-
prozessen durch Neuverschaltungen von Steuer-
genen und Entwicklungsmodulen, also durch Ver-
anderungen in der ontogenetischen Entwicklung
entstanden. Eine besondere Rolle spielt nach die-
ser Hypothese eine nur in der Ontogenese* der
Schildkroten vorkommende Aufwdlbung aus Ekto-
derm und Mesoderm, die sich oberhalb der Extre-
mitatenknospe in Langsrichtung auf der Korper-
flanke bildet, die Carapaxfalte (carapacial ridge,
CR). Beiden Hypothesen stehen schwerwiegende
Probleme entgegen. Das Fiir und Wider der beiden
Hypothesen wird erlautert. Die Fossiliiberlieferung
der &ltesten Schildkréten und eine kritische Be-
wertung der Befunde sind in einem zweiten Teil
dieses Artikels vorgesehen, der in der nachsten
Ausgabe dieses Journals veroffentlicht werden soll.

Besonderheiten des Schildkroten-Bauplans

Die Schildkroten besitzen den ungewohnlichsten
Bauplan unter den Reptilien. Mit ihrem zweiteili-
gen Panzer aus Carapax (Riickenpanzer) und
Plastron (Bauchpanzer), die seitlich durch soge-
nannte ,Briicken“ verwachsen sind, sind sie unver-
kennbar und deutlich verschieden von allen ande-
ren Organismengruppen (Abb. 1). Aber nicht nur
der Panzer ist einzigartig; auch viele andere Kor-
perteile weisen Besonderheiten auf. So ist Atmung
durch Bewegung des Brustkorbs wegen des star-
ren Panzers nicht moglich, weshalb die Schildkro-
ten ganz neue spezielle Atemtechniken und dafiir
besondere Muskulatur bendtigen; dabei werden
auch Bewegungen der Vordergliedmaf3en einge-

setzt (beschrieben z. B. unter http://www.monta-
n.net/sk/atem.html). Ungewohnlich ist auch die
Lage des Schulterblatts; es befindet sich innerhalb
des durch die Rippen gebildeten Brustkorbs — eine
charakteristische Besonderheit des Schildkréten-
skeletts (Abb. 2). Aufgrund dieser ungewohnlichen
Lage sind die Schildkroten die einzigen Wirbeltiere,
bei denen die Beine unterhalb der Rippen gelegen
sind (GILBerT et al. 2008, 2). Die Veranderungen des
Skelettbaus korrelieren auch mit gréBeren Ande-
rungen im Bau des Schédels, des Halses, der Mus-
keln der Korperachse, der Extremitdten und ihrer
Giirtel und des Kopulationsapparats (GILBERT et al.
2001, 47; NacasHIMA et al. 2005, 149, 150; NAGASHI-
MA et al. 2009).

Der Riickenpanzer besteht aus Hautknochen,
die mit verbreiterten Rippen und Dornfortsatzen
der Riickenwirbel verwachsen sind. Der Bauch-
panzer ist vorne mit Teilen des Schultergtirtels ver-
schmolzen. Uber der Knochenlage der Hautkno-
chen befindet sich eine dunne, aber reichlich mit
BlutgefdaBen und Nerven versorgte Hautschicht.
Dartiber folgen Hornschilder, Gebilde der Ober-
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Abb. 1: Oben: Typi-
scher Aufbau des
Riickenpanzers
(Carapax) von Schild-
kroten (GNU-Lizenz fiir
freie Dokumentation).
Unten: Sternschild-
kréte, Geochelone
elegans, Familie
Testudinidae.

(Foto: Joachim NEu-
MANN, fotolia.com)
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Glossar

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

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

anzestral: urttimlich, urspriinglich.
Expression, exprimieren: Ablesung
und Nutzung der auf einem Gen nie-
dergelegten Information.
Konvergenz: gleichartige Entwick-
lung &hnlicher Strukturen und Funk-
tionen einzelner Organe nicht abstam-
mungsmaBig verwandter Organismen.
Morphologie: Lehre vom Bau und
der Gestalt der Organismen.
Ontogenese: Individualentwicklung

von der befruchteten Eizelle an.
orthologe Gene: Gene verschiede-
ner Arten, die auf ein gemeinsames
Vorlaufergen zurtickgefiihrt werden
koénnen.

Phylogenese: Stammesgeschichte.
Schwestergruppen: Zwei Taxa
(Gruppen), die auf eine nur ihnen ge-
meinsame Stammart zurtickgefiihrt
werden konnen.

Taxonomie: biologische Arbeits-
richtung, die die Mannigfaltigkeit der
Organismen beschreibt, benennt und
ordnet.

Wnt-Signalweg: Einer der Wege,
uber die Signale weitergeleitet werden,
durch die Zellen auf &duBere Signale
reagieren konnen.
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Abb. 2: Bei allen
Landwirbeltieren
befindet sich das
Schulterblatt (Scapula)
auf3erhalb des Brust-
korbs, nur bei den
Schildkroten ist es
innerhalb der Rippen
gelegen. (Nach
scienceblogs.com)

haut, die ghnlich wie die Knochenplatten angeord-
net sind. Der Panzer fungiert in verschiedenen
Arten als pH-Puffer, Reservoir fiir Wasser, Fett und
Abfall sowie als Ort der Blutbildung (GiLBERT et al.
2008, 1f.). Es gibt viele Variationen des Panzerbau-
plans, die hier nicht beschrieben werden sollen
(siehe dazu http: //www.monta-n.net/sk/bewegung.
html).

Der Schédel ist anapsid gebaut, d. h. er besitzt
keine Schléfenfenster (s. u.). Heutige Arten besitzen
keine Zahne, ihre Kieferknochen sind mit scharfen
Hornschneiden bedeckt.

GILBERT et al. (2001, 47) stellen zur Besonder-
heit des Schildkrotenbauplans fest: ,, Insgesamt ent-
halt der Panzer tiber 50 Hautknochen, die es in
keiner anderen Wirbeltierordnung gibt, und die
Ausbildung dieser Knochenumhiillung erforderte
umfangreiche Verdnderungen des VierfiBer-Bau-
plans. ... Der Hals, Schadel und Kopulationsappa-
rat sind ebenfalls stark verandert.”

Systematische Stellung und frilhe Fossilien

Die Einzigartigkeit des Bauplans wird auch daran
deutlich, dass die systematische Stellung der
Schildkréten schwer zu bestimmen ist. Der Grund
dafiirist, dass nur wenige Merkmale Verbindungen
zu anderen Amnioten*-Gruppen ermoglichen; es
gibt zahlreiche Merkmalswiderspriiche und Kon-
vergenzen* (Zarboya & MEyer 2001, 193; Lee 1994,

63; Lee 2001; RieppEL 2000, 209). ,Es ist kein Zufall,
dass mehr als zehn verschiedene Gruppen frither
Tetrapoden (Vierbeiner) als mogliche Vorfahren
der Schildkroten identifiziert wurden (CHEREPANOV
1997, 155). Heutige Schildkroten sind einerseits
stark abgeleitete* Reptilien, sie besitzen aber auch
zahlreiche urspriingliche (anzestrale*) Amnioten-
Merkmale (Zarboya & MEeyEr 2001, 194). Sie sind
somit auch in taxonomischer* Hinsicht markant als
eigenstandige, fiir sich stehende Gruppe erkennbar.

Bis vor wenigen Jahren zeigte sich dies auch
deutlich in der fossilen Dokumentation. Schildkro-
ten schienen von Beginn ihrer Fossiliiberlieferung
an ihren typischen Bauplan zu besitzen (GILBERT et
al. 2008), wenn auch die bis vor kurzem &ltesten
bekannten Gattungen Proganochelys und Protero-
chersis eine Reihe sogenannter Primitivmerkmale
aufwiesen, so im Bau des Schéidels, durch den
Besitz von Gaumenzéhnen oder durch den Besitz
von Stacheln am Hals und am Schwanz (PriTSCHARD
2008, 47f.; Benton 2007, 245ff.). Der Carapax von
Proganochelys war jedoch im Wesentlichen gebaut
wie der heutiger Schildkroten und das Plastron
nahezu identisch mit dem vieler moderner Hals-
wender-Schildkroten (PriTscHARD 2008, 46f.).

Im Jahr 2008 wurden dann jedoch Funde
beschrieben, die als Ubergangsformen interpretiert
wurden. Es handelt sich dabei um die Gattungen
Odontochelys und Chinlechelys. Wir werden uns im
zweiten Teil dieses Artikels in der néchsten Aus-
gabe mit diesen neuen Fossilfunden beschaftigen.

Anapsid oder synapsid? Lange Zeit galten die
Schildkréten als die einzigen Uberlebenden unter
den anapsiden Reptilien; diese besitzen kein Schla-
fenfenster im Schédel (vgl. Abb. 3). Damit wiirden
sie zu den urspringlichsten Amnioten gehoren.
Von verschiedenen Autoren wurden sie aufgrund
morphologischer* Merkmale unterschiedlich taxo-
nomisch eingeordnet (RieppEL 2000; 2008, 346;
LauriN & Reisz 1995, 168f£.). Einige Autoren stellten
sie jedoch wegen auffélliger Gemeinsamkeiten im
Beckengiirtel und den Hinterbeinen mit den Lepi-
dosauriern trotz fehlendem Schléfenfenster zu den
Diapsiden (vgl. Abb. 4). Bis Mitte der 1990er Jahre
schien sich ein Konsens einzustellen, dass die
Schildkréten zu den Parareptilien zu stellen seien
(vgl. Abb. 4, 5), als mutmaBliche Vorlaufergruppe
galten die Procolophoniden oder die Pareiasaurier
(Lee 1993; 1994; 1996; 1997; 2001; LaurIN & REisz
1995; BenTon 2007, 245; RieppeL 2000; 2008), jeden-
falls konnte man auf einige Merkmalstibereinstim-
mungen wie einen steifen Panzer und einen kurzen
Korper sowie auf einige Ahnlichkeiten im Schadel,
Wirbeln, Rippen, Giirtel und der GliedmafB3en ver-
weisen (LAURIN & REeisz 1995, 168).

Neuere morphologische und vor allem mole-
kulare Studien haben jedoch zu einer radikalen
Neubewertung der Verwandtschaftsverhaltnisse
gefiihrt, wonach die Schildkréten zu den als hoher-



entwickelt geltenden diapsiden Formen (mit zwei
Schléfenfenstern) zu rechnen sind (Cao et al. 2000;
RiepPEL & DE Braca 1996; Zarpoya & MEYER 1998;
2001; WiLkinsoN et al. 1997; HEDGES & PoLiNG 1999;
Rest et al. 2003; Iwagk et al. 2005; HirL 2005). Nach
neuerer Sicht gilt das Fehlen von Schléfenfenstern
folglich als sekundaér, das heif3t die Schlafenfenster
sind wieder verlorengegangen. Molekularen Stu-
dien zufolge sind die Archosaurier (Krokodile und
Vogel) die heute lebende Schwestergruppe* der
Schildkréten, wéhrend morphologische Daten Lepi-
dosaurier (Briickenechsen, Eidechsen und Schlan-
gen) als nachste Verwandte nahelegen (Zarbova &
MEyER 2001, 193). Aber auch verschiedene mole-
kulare Studien fithrten nicht zu einheitlichen Ergeb-
nissen (ZAarpoyA & MEYER 2001, 194, RieppeL 2008,
348; vgl. Abb. 5). Wie in vielen anderen Fallen
bestehen deutliche Merkmalswiderspriiche zwi-
schen molekularen Daten und morphologischen
Befunden (vgl. RicHTER & SubHAus 2004; VALENTINE
2004, 32, 148) — entgegen oftmaliger Behauptun-
gen einer guten Passung.

Wie in vielen anderen Fillen bestehen
deutliche Merkmalswiderspriiche
zwischen molekularen Daten und

morphologischen Befunden.

Mit der Neuklassifizierung und den damit ein-
hergehenden neuen Vorstellungen zur Phylogene-
se* miissen die bislang als Homologien interpre-
tierten Merkmalsiibereinstimmungen zwischen den
Pareiasauriern und frithen Schildkrotengattungen
wie Proganochelys als Konvergenzen neu interpre-
tiert werden (vgl. LauriN & Reisz 1995, 205f). Hier
wird beispielhaft deutlich, dass Merkmalsiiberein-
stimmungen an sich kein sicherer Fihrer fiir Ver-
wandtschaftsverhaltnisse sein koénnen, sondern
erst im Rahmen einer phylogenetischen* Hypo-
these entsprechend interpretiert werden. Wegen
der groBen Bauplanunterschiede sind Vergleiche
zwischen den Schildkréten und anderen Tiergrup-
pen und daher der Nachweis von Homologien oft
schwierig (RieppeL 2008, 345).

Hypothesen zur Panzer-Entstehung

Bis vor kurzem konnte man bei Uberlegungen zur
Entstehung des Schildkrotenpanzers kaum auf
Fossilfunde zurtickgreifen. Aber auch ohne Fossil-
funde stellte man Uberlegungen an, wie der beson-
dere Bau der Schildkroten entstanden sein konnte.
Als ein Schliissel zur Erklarung wurden und wer-
den ontogenetische* Befunde angesehen, und neu-
erdings kamen auch Erkenntnisse in der Genetik
hinzu, die helfen sollen, die Entstehung des Schild-
krotenbauplans zu verstehen. Darauf soll im Fol-
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genden eingegangen werden. Im
zweiten Teil des Artikel werden dann
die neuen Fossilfunde vorgestellt und
im Rahmen bisheriger Entstehungs-
hypothesen bewertet.

Unter den Kennzeichnungen ,,trans-
formistisch“ und ,,emergentistisch” be-
schreibt RieppeL (2009) zwei konkur-
rierende Hypothesen zur Entstehung
der Schildkroten wie folgt:

Nach der transformistischen Sicht
entstand der Panzer aus Hautknochen
unter der Wirkung der natirlichen
Selektion. Hautknochen gibt es bei
vielen Arten, sie entstehen in tieferen
Lagen der Haut. Bei den Schildkroten
kam es nach dieser Hypothese zu
einer Fusion von Hautknochen mit
den Rippen und Wirbelfortsétzen.

Nach der emergentistischen Hypo-
these ist der Panzer dagegen durch
Verdnderungen in der ontogeneti-
schen Entwicklung entstanden. Unab-
héngig von den Anpassungsprozessen,
die durch die natiirliche Selektion aus-
gelost werden, bildete sich durch Neu-
verschaltungen von Steuergenen eine
bisher nicht vorhandene Struktur.
Man beachte hier die Verwendung des
Begriffes ,,Emergenz” (,,Auftauchen®).
Damitist eine aus den Vorbedingungen nicht ableit-
bare Neuheit zu verstehen; das kann man als ,,Uber-
raschungseffekt bezeichnen. Dieses Verstédndnis

anapsid
Schlafenfenster fehlt

eurapsid
oberes Schlafenfenster

synapsid
unteres Schlafenfenster

diapsid
oberes und unteres
Schlafenfenster

Abb. 3: Verschiedene
Typen des Schldfen-
fensters bei Reptilien.

. ] N Der Typ des Schldfen-
ist typisch fiir den sogenannten Evo-Devo-Ansatz,  fensters dient zur
wonach ein zuféllig passendes, aber andersartiges ~ Klassifikation.
Verschalten vorhandener Steuergene zu neuen (/V/ach Rower &
.. Parsons 1991)
Strukturen fiihren soll (vgl. Junker 2009).
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Abb. 4: Bis etwa Mitte der 1990er Jahre wurden die Schildkroten wegen ihres anapsiden
Schadelbaus (vgl. Abb. 3) als Angehdrige primitiver Reptilien betrachtet und zu den Para-
reptilia gestellt (Position 1 oder 2). Nach molekularen Studien miissen die Schildkroten
Jjedoch zu den abgeleiteten Diapsiden gestellt werden, wobei die genaue Position unsicher

ist (3 oder 4). (Nach RieppeL 2008, verdndert) “
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Seymouriidae

Diadectomorpha

, Synapsida
. Millerettidae

4 Procolophonidae

Pareiasauridae

Captorhinidae

Paleothyris
Araeoscelidia
Younginiformes

Archosauromorpha

Lepidosauria

Abb. 5: Detaillierter
Uberblick iiber disku-
tierte alternative
Hypothesen phyloge-
netischer Positionen
der Schildkréten inner-
halb der Amnioten
(nach Hirz et al. 2005).
Taxa, die auch heute
lebende Arten beinhal-
ten, sind fett darge-
stellt. Hirz et al. nutzten
einen umfangreichen
Datensatz aus mor-
phologischen und
molekularen Merk-
malen von 80 Arten
(insgesamt 370 Merk-
male), fassten die
Daten friiherer Studien
zusammen und
ergdnzten diese mit
weiteren Daten. Die
rechts angegebenen
Zahlen geben an,
wieviele zusdtzliche
evolutiondre Schritte
gegeniiber der spar-
samsten Hypothese
erforderlich sind.

Inwieweit die beiden Szenarien realistisch sind,
wird weiter unten diskutiert. Hier soll zunachst im
Rahmen evolutionstheoretischer Vorstellungen
beurteilt werden, welche der beiden konkurrieren-
den Vorstellungen besser zu den vergleichend-bio-
logischen, ontogenetischen und paldontologischen
Daten passt. Nach dieser ,,innerevolutionstheore-
tischen“ Abwégung soll die ,externe Konsistenz®
beurteilt werden.

Lur Onfogenese des Panzers
und die Carapaxfalte

Die Bildung des Schildkrotenpanzers héngt onto-
genetisch eng mit der Ausbildung der ,Carapax-
falte® (,carapacial ridge“, CR) zusammen, einer
Aufwolbung aus Ektoderm und Mesoderm, die sich
oberhalb der Extremitdtenknospe in L&ngsrich-
tung auf der Korperflanke bildet (Abb. 6). Die CR
ist eine einzigartige Struktur bei Amnioten (NAGa-
sHiMA et al. 2007) und soll zu einer neuen Epithel-
Mesenchym-Interaktion gefithrt haben, die das
Rippenwachstum beeinflusst (Burke 1989, 365;
Burke 1991; GILBERT et al. 2001, 47; NAGASHIMA et
al. 2007). Die ersten ontogenetischen Abfolgen —

Bildung der Korperachse, der Somiten (Urseg-
mente) und der Extremitdtenknospen — sind bei
den Schildkréten zunédchst noch identisch mit
denen anderer Tetrapoden (Vierbeiner). Erst wenn
die Korperwand gebildet wird, weicht die Ontoge-
nese deutlich bei der Entwicklung der Haut, der
Wirbel und der Rippen ab (Burke 1989, 372;
RieppEL 2001, 991; Kuraku et al. 2005). Durch die
Wechselwirkung mit der CR biegen die Rippen in
eine andere Position ab, namlich zur Seite. Dadurch
positioniert sich der Schultergiirtel innerhalb des
Brustkorbs (Abb. 6). Die Rolle der CR zeigt sich
darin, dass nach ihrer experimentellen Entfernung
die Rippenbildung wie bei anderen Wirbeltieren
verlauft (Burke 1991; vgl. RoBerr 2002, 602f;
CeBra-THOMAS 2005, 559). ,Der CR ist fiur die
Umlenkung der Zellwanderung verantwortlich und
fir die Ausrichtung der Schildkroten-Entwicklung
entlang eines neuen Wegs“ (Rosert 2002, 603).

Experimente von NacasHiva et al. (2007) zeig-
ten allerdings, dass die CR nicht fiir die besondere
Lage der Rippen, sondern nur fiir deren fdcher-
formige Ausprdagung verantwortlich ist. Moglicher-
weise gilt dies aber nur fiir die von NacasHiva et al.
untersuchte Art; die Methode der CR-Inaktivierung
verlief bei ihren Versuchen anders als bei Burkg
(1989). Die Autoren halten es auch fiir moglich,
dass der Einfluss der CR auf das Wachstum der Rip-
pen in einem fritheren Stadium wirksam ist (NaGa-
SHIMA et al. 2007, 2225).

Die CR kann jedenfalls als eine Art Schliissel-
Organanlage betrachtet werden, die eine notwen-
dige Voraussetzung fiir die Bildung des unge-
wohnlichen Schildkrotenbauplans darstellt. Naga-
sHIMA et al. (2007) bezeichnen sie als eine echte
neue Struktur (,genuinely novel structure), die
von den Somiten abgeleitet ist.

Trotz der experimentell erforschten Zusam-
menhénge zwischen der Ausbildung der CR und
dem Schildkrotenbauplan gelangen NAGASHIMA et
al. (2007, 2226) zum Schluss, dass weitgehend
Unkenntnis tiber die Faktoren besteht, die diesen
besonderen Bauplan bewirken: ,Wir verstehen
immer noch nicht die wichtigsten Faktoren, die
dem Bauplan der Schildkréten zugrunde liegen,
néamlich die Faktoren, die zur riickenwértigen Ver-
schiebung der Rippen der Schildkréten fithren.”
Dies ist zu bedenken, wenn man hypothetische
Betrachtungen tiber die evolutiondren Entste-
hungsmechanismen anstellt.

In einer neuen Studie beschéftigen sich Naga-
sHIMA et al. (2009) mit der Muskulatur, die bei der
Bildung des Carapax beteiligt ist. Einige Beinmus-
keln bilden im Zusammenhang mit der Bildung des
Carapax spezifische Muskelansétze. NAGASHIMA et
al. (2009, 193) erkldren dies durch eine Hetero-
topie (rdumliche Verschiebung), basierend auf
Faltung und neuen Verkniipfungen. Obwohl der
Panzer als evolutionére Neuheit betrachtet werden
konne, seien die muskuldren Veranderungen nicht
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so radikal, dass sie die morphologischen Homolo-
gien der einzelnen Strukturen zerstéren wiirden
(NAcasHIMA et al. 2009, 195). Man kann also zwar
eine Homologie der Bauelementekonstatieren, aber
diese gehen dann im Schildkréten-Bauplan teil-
weise neue Verkniipfungen ein.

Evolutionstheoretische Folgerungen

Aufgrund ihrer Schliisselrolle in der ontogeneti-
schen Bildung des Panzers wird der Entstehung der
CR auch eine Schliisselrolle in der phylogeneti-
schen (stammesgeschichtlichen) Entstehung des
Panzers zugewiesen (Burke 1989, 365). Von
besonderer Bedeutung ist dabei, dass die CR histo-
logische (gewebliche) Ahnlichkeiten (Homologien)
mit der Extremitdtenknospe (,apical ectodermal
ridge®, AER) aufweist (NagasHima et al. 2007). Diese
Ahnlichkeit motivierte die Hypothese, dass die CR
und im Gefolge ihrer Entstehung der Panzer durch
eine Art ,Mega-Duplikation“ der Extremitédten-
knospe entstanden sein konnte. ,,Mega-Duplikati-
on“ bedeutet, dass mehrere vernetzte Gene oder
ganze Bauteile verdoppelt und neuen Aufgaben
zugefithrt werden.

Dies wiirde eine groBe Veranderung in der
frihen Embryonalentwicklung erfordern. RieppEL
(2001, 987) schreibt dazu: ,,Die Evolution der hoch-
gradig abgeleiteten Anatomie der ausgewachsenen
Schildkréten ist ein Paradebeispiel eines makro-
evolutiven Ereignisses, das durch Veranderungen
in der frihen Embryonalentwicklung ausgelost
wurde. Eine frithe ontogentische Abweichungkann
ein Muster morphologischer Verdnderungen ver-
ursachen, das nicht mit Szenarien einer gradua-
listischen, schrittweisen Umbildung vereinbar ist”
(RieppEL 2001, 987). Eine schrittweise Entstehung
hélt RieppEL in diesem Szenario aus konstruktiven
Griinden fiir ausgeschlossen, denn die Rippen kon-
nen nur entweder unterhalb oder oberhalb des
Schulterblatts lokalisiert sein (vgl. Abb. 2 und 6),
daher seien die beiden Moglichkeiten ihrer Posi-

anterior

tionierung nur sprunghaft verédnderbar. Die Ent-
stehung durch eine Mega-Duplikation soll eine
schnelle Evolution plausibel machen. Ahnlich
argumentiert auch Burke (1989, 376): ,,Eine Zunah-
me der relativen Groe und des Einflusses des
induktiven Feldes unter einer durchgéngigen Haut-
verdickung resultierte in einer Struktur, die der
Extremitatenknospe dhnelt. ... Die mechanisti-
schen Ahnlichkeiten dieser Wechselwirkungen
wahrend der Entwicklung weisen darauf hin, dass
neue Formen durch geringe Anderungen eines
konservierten Sets von Entwicklungsregeln her-
vorgerufen werden konnen.

Die Hypothese der Mega-Duplikation ist eine
typische Konsequenz aus dem Evo-Devo-Ansatz,
wonach geringfiigige Anderungen in der Ontoge-
nese umfangreiche Bauplandnderungen hervor-
rufen konnen. ,Die Evolution des einzigartigen
Umbaus der Achsen-Elemente der Schildkréten in
einen Carapax resultierte nicht einfach aus einer
Anfiigung neuer Elemente in der spaten Ontoge-
nese. Vielmehr erforderte sie eine umfangreiche
Neuanordnung der Grundelemente des sich ent-
wickelnden Wirbeltierskeletts“ (Burke 1989, 364f.).

Die Hypothese einer Duplikation des AER wird
durch die Nutzung identischer Gene in der CR und
der AER unterstiitzt, ihr stehen allerdings auch eini-
ge bedeutende genetische Unterschiede zwischen
der CR und der AER entgegen. Darauf wird im
Folgenden kurz eingegangen.

Genetische Studien. Verschiedene genetische
Studien wiesen nach, dass in der CR zahlreiche
Gene in einem spezifischen Muster exprimiert
(gebraucht) werden, die sonst auch anderweitig in
der Entwicklung genutzt werden; eine Beobach-
tung, die mittlerweile oft gemacht wurde. Die
Mehrfachnutzung (,,Kooption®) derselben Gene in
verschiedenen Zusammenhéngen ist weit verbrei-
tet. Kuraku et al. (2005) fanden als CR-spezifische
Gene LEF-1, APCDD1, CRABP1 und Sp5, die alle
ortholog* mit anderweitig vorkommenden Wirbel-
tiergenen sind, deren Regulation sich aber spezi-
fisch in der Schildkrotenlinie gedndert hat. Weiter
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Abb. 6: Ungewohnliche
Lage des Schulterblatts
und des Musculus ser-
ratus anterior bei
Schildkréten im Ver-
gleich zu anderen
Amnioten (vgl. auch
Abb. 2). Siehe rechts
die Lage der Carapax-
falte (Ndheres im
Text). Der Musculus
serrratus anterior ist
der vordere gezackte
Muskel, er gehort zur
tiefen Riickenmuskula-
tur. Mit ,Korperwand “
ist die seitliche Korper-
wand des Brustkorbes
gemeint.

(Nach NacAsHIMA et
al. 2009 und science-
blogs.com)
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gibt es Hinweise, dass der Wnt-Signalweg* die Ent-
wicklung des Carapax auslost und fiir diesen
Zweck rekrutiert wurde (Kuraku et al. 2005). Onya
et al. (2005) entdeckten eine Schildkroten-spezifi-
sche Expression einiger Hox-Gene. Auch hier
werten die Autoren die Befunde so, dass nicht die
Hox-Proteine an sich fiir die Ausbildung des spe-
zifischen Bauplans der Schildkréten verantwortlich
sind, sondern ihre Regulation (Onya et al. 2005,
116). Zur Sicherung dieses Ergebnisses seien aber
weitere Studien nétig. Das Homeobox-Gen Msx!
spielt eine Rolle bei der Hautverknécherung des
Carapax; dieser Vorgang &hnelt der Verknoche-
rung der Hautknochen des Schédels bei Maus und
Hithnchen, wo Msx! auch beteiligt ist (Kuraku et al.
2005; vgl. VINCENT et al. 2003).

Lorepo et al. (2001) und Kuraku et al. (2005)
fanden heraus, dass es in der Genexpression* der
AER und CR wichtige Unterschiede gibt. Beim
Hithnchen wird Fgf10 (fibroblast growth factor) im
frithen Mesenchym der Beinanlage exprimiert, das
resultierende Protein induziert seinerseits FGF8im
AER, um den Auswuchs der Extremitdtenknospen
zu initiieren. Im CRist FGF8 jedoch abwesend. Die
Abwesenheit von FGF8 im CR ist ein ernsthaftes
Problem fiir die Hypothese von der Ableitung des
CR durch Duplikation des AER, weil FGF8 zu den
zentralen funktionalen Elementen der Extremité-
tenentwicklung gehort. Somit sind in der CR andere
molekulare Kaskaden beteiligt, die nicht in der
Ontogenese der Beine vorkommen (Kuraku et al.
2005, 3f.). Eine Kooption der kompletten Steue-
rungskaskade des AER im CR ist als Erklarung der
CR-spezifischen Gene daher problematisch. Es
miissen demzufolge weitere tiefgreifende ontoge-
netisch relevante Anderungen postuliert werden,
die den schwer versténdlichen Verlust von FGF8
kompensieren. (Einen Uberblick iiber genetische
Studien zur Carapaxfalte geben GILBERT et al.
[2008, 5].)

Folgerungen fiir die konkurrierenden
Hypothesen der Panzer-Entstehung

Die Bedeutung des CR fiir die Bildung des Panzers
spricht unter evolutionstheoretischen Voraussetzun-
genwohl eher fiir die Emergenzhypothese RiEpPELS.
Auch wenn die CR nicht als bloe Mega-Duplika-
tion der AER interpretiert werden kann, ist ihr
schrittweiser Aufbau (bzw. ,Nachbau“) aus der
AER im Sinne der Transformationshypothese —
angesichts zahlreicher Gemeinsamkeiten — noch
schwerer verstdndlich. Denn wenn Hautknochen
allmahlich vergroBert werden und mit den ver-
kiirzten und sich auffichernden Rippen und Wir-
beln verwachsen, ist nicht zu erwarten, dass sich
dabei eine CR mit Ahnlichkeiten zur AER bildet.
Diese Ahnlichkeiten sehen schon eher nach einer
»Kopie“ aus. RieppEL (2008, 347) ist der Auffassung,

dass das gradualistische Szenario des Transfor-
mismus die morphologische Komplexitat des
Schildkrétenpanzers nicht erklére, aber auch durch
die Ontogenese der Schildkréten nicht unterstiitzt
werde, die keine Anzeichen einer riickwartigen
Verschiebung des Schultergiirtels erkennen lasse.

Vorerst fehlt noch die Basis,
phylogenetische Hypothesen zur
Entstehung des Panzers

genauer priifen zu kénnen.

Aber auch die emergente Entstehung ist pro-
blematisch: Wenn die CR wirklich durch eine
Mega-Duplikation (mit nachfolgenden weiteren
Verdnderungen) entstand, ist unklar, weshalb mit
FGF8 ein zentrales funktionales Steuerelement
ohne Konsequenzen im Verlauf der Evolution aus-
sortiert werden konnte (s.0.). In allen Fallen bleibt
die Frage nach den Mechanismen der Rekrutierung
und Abstimmung der CR-spezifischen Genkaskaden
offen, erst recht, wenn ein ganzer Komplex rekru-
tiert worden sein soll. Mit Begriffen wie ,, Koopti-
on“und , Rekrutierung” wird jedenfalls nur ein ver-
gleichend-biologischer Befund — nicht der evolu-
tionare Prozess selbst! — beschrieben, konkret die
Nutzung derselben Gene in verschiedenen Zusam-
menhéngen. Wie die Schritte zu deren zusétzlicher
Verwendung in einem neuen Kontext im Einzelnen
ablaufen, bleibt unbeantwortet, also wie neue Gene
in neuen Zusammenhéangen detailliert eingebun-
den werden, damit sie u. a. neue Regulationsfunk-
tionen tibernehmen konnen. Die bisherigen gene-
tischen Studien (s. 0.) haben gezeigt, dass allein die
ontogenetischen Verhaltnisse hochkompliziert sind.
NacasHiMa et al. (2007, 2220) kommen zum
Schluss: ,,Daher bleiben die Funktion der CR-spe-
zifischen Gene und ihre Regulation, die den
Mechanismus der Entwicklung des CR erkléren
konnten, ratselhaft.“ Damit aber fehlt vorerst die
Basis, phylogenetische Hypothesen zur Entste-
hung des Panzers genauer prifen zu konnen.
Solange die ontogenetischen Abldufe noch ,rét-
selhaft” sind, kann der evolutive Werdegang erst
recht nicht als geklart betrachtet werden.

Phylogenetische Posifion

Dadie Schildkroten keine Schlafenfenster besitzen,
lag es nahe, sie als primér anapsid einzustufen (vgl.
Abb. 3). Da die anapside Schédelform als urspriing-
lich gilt, wurde die Schildkrotenlinie bis vor gut
einem Jahrzehnt entsprechend als alt und ur-
springlich angesehen. Diese Einstufung hat sich
jedoch durch molekulare, aber auch neuere mor-
phologische Untersuchungen grundlegend geén-



dert. Darauf wurde bereits im Abschnitt ,,Syste-
matische Stellung und frithe Fossilien“ hingewie-
sen. Die Schildkréten werden nun umgekehrt als
junge Gruppe unter den Reptilien angesehen.
Untersuchungen der cDNA-Sequenzen einiger
Laktat-Dehydrogenasen und o-Enolasen von Man-
NEN & L1 (1999) lassen vermuten, dass die Schild-
krotenlinie nach der Divergenz der Schuppen-
kriechtiere (Squamata) und Vogel abzweigte,
womit die Schildkroten die spateste Reptilienlinie
waren, die auf einen Vorfahren der Crocodilia
innerhalb der letzten 200 Millionen Jahre zurtick-
gefiihrt wird (ManneN & Li 1999, 144). Verschiedene
Untersuchungen fithrten zwar nicht zu einheitli-
chen Ergebnissen (s. 0.), aber gemeinsam ist allen,
dass die Schildkroten molekularen Studien zufolge
eine relativ junge Linie innerhalb der Amnioten
sein diirften. Das steht in Spannung zu paldonto-
logischen Befunden, denn es wurden Fossilfunde
gemacht, die bis zu 220 Millionen Jahre alt sind
(s. u.). Aus der Obertrias (&lter als 200 Millionen
Jahre) sind mehrere Gattungen bekannt, die ver-
schiedenen evolutiondren Linien zugeordnet wer-
den (vgl. z. B. Garrney 1975). MANNEN & Li (1999,
147) ermittelten als Divergenzzeit fiir die Trennung
der Alligatoren- und Schildkrotenlinie sogar nur
151,6 £ 23,7 Millionen Jahre, was eine sehr deut-
liche Inkonsistenz von molekularen Abschatzun-
gen und dem Fossilbericht bedeutet. Es ist daher
nicht verwunderlich, dass ScHEYER & SanDEr (2007,
1885) feststellen, dass die phylogenetische Positi-
on der Schildkroten innerhalb der Amnioten eines
der ratselhaftesten und kontroversen Probleme in
der Wirbeltiersystematik sei. Dass die phylogene-
tische Position der Schildkroten innerhalb der
Amnioten seit tiber einem Jahrhundert umstritten
ist, vermerken auch OHnya et a. (2005, 116) und dis-
kutieren zwei Haupt-Hypothesen, die beide nach
Meinung der Wissenschaftler auf z. T. anfecht-
baren Evidenzen beruhen.

Land oder Wasserschildkroten zuerst? Bis vor
kurzem wurde eine Entstehung der Schildkrétenim
Wasser als wahrscheinlicher angesehen als eine
Entstehung auf dem Land (z. B. Lucas et al. 2000,
MaiscH 2009). JoyceE & GAUTHIER (2004) meldeten
aufgrund der Proportionen der Extremitdten von
zweien der altesten Fossilien (Proganochelys quen-
stedti und Palaeochersis talampayensis) Bedenken
gegen eine Entstehung im Wasser an und pladier-
ten fiir eine Entstehung auf dem Land. Diese Sicht-
weise schien sich durch eine Untersuchung der
Knochenfeinstruktur der Panzer der damals &ltes-
ten bekannten Schildkrétenfossilien aus dem siid-
deutschen Keuper (Obere Trias) im Vergleich mit
heutigen Landschildkroten zu bestétigen (SCHEYER
& SanpEer 2007). Diese Autoren untersuchten Pro-
ganochelys quenstedti (2. Stubensandstein; Lowen-
stein-Formation; ca. 212,5 Millionen Jahre und
unterer Knollenmergel; Trossingen-Formation; ca.

206 Millionen Jahre) und Proterochersis robusta
(1. Stubensandstein; Lowenstein-Formation; ca.
214 Millionen Jahre; Fraas 1913). Nach den von
ScHEYER & SANDER (2007) und JoycE & GAUTHIER
(2004) vorgelegten Befunden konnten die Schild-
kroten nicht semiaquatisch, sondern mussten als
Landtiere begonnen haben. Denn ihre Panzer
waren &hnlich gebaut wie die Panzer heutiger
Landschildkréten und ihre Extremitatenproportio-
nen passen am ehesten zu Landschildkroten.
Schon friih in ihrer Geschichte ist danach fiir die
Schildkréten ein semiaquatischer und schlieBlich
auch voll aquatischer und sogar ein sekundar ter-
restrischer Lebensstil dokumentiert (ScHEYER &
SanDER 2007, 1892).

Im zweiten Teil des Artikels werden neue
Fossilfunde vorgestellt und im Rahmen der kon-
kurrierenden Panzer-Entstehungshypothesen dis-
kutiert. AuBerdem wird ein Uberblick iiber evolu-
tionstheoretische Fragen zur Panzer-Entstehung
gegeben und es werden Moglichkeiten einer nicht-
evolutiondren Deutung angesprochen.

Dank: Einige hilfreiche Hinweise verdanke ich Manfred
StepHAN und Dr. Henrik ULLRICH.
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