Modernes Mittelohr bei alten Saugetieren

Das Mittelohr mit den Gehorknochelchen Hammer, Amboss und Steigbugel reprasentiert eines der
markantesten Merkmale der Saugetiere. Ihre Evolution aus Kiefergelenkknochen saugetierahnli-
cher Reptilien galt lange Zeit als Paradebeispiel fir eine lineare und einmalige evolutionare
Umwandlung. In den letzten 25 Jahren zeigten zahlreiche fossile Funde einen unerwarteten Merk-
malsmix innerhalb der frihen Saugetierformen, was zu einem weitreichenden Umdenken bezlg-

lich des hypothetischen Evolutionsverlaufs bei Saugetieren fuhrte. Diese Situation wird durch neu-

ere Funde wie Microtherulum noch verwirrender.

Henrik Ullrich

Siugetiere reprisentieren eine vielfiltige Tier-
klasse. Man kennt heute ca. 6.600 lebende Siu-
getierarten sowie fossile Vertreter von mehr als
4.000 Gattungen. Neben den aktuell lebenden
Siugergruppen (Plazentatiere, Beuteltiere und
Kloakentiere) finden sich ca. 20 Siugetierlinien
in der fossilen Uberlieferung. Die heutigen
Hauptgruppen der Siuger (Kronen-Saugetiere)
sind bereits im Mesozoikum (Erdmittelalter
ca. 251 bis 66 Millionen radiometrische Jahre
[M1]]) ausdifferenziert. Den aus diesem geolo-
gischen Abschnitt bekannten ca. 540 Dinosau-
riergattungen stehen mittlerweile ca. 310 Siu-
getiergattungen gegentiiber, zwei Drittel davon
wurden erst in den letzten 25 Jahren entdeckt

(Luo 2007 a; 2007 b).

Klassische Modelle der Mittelohr-
evolution

Ein besonderes Kennzeichen (Schliisselmerk-
mal) der Siugetiere stellt das Mittelohr mit den
charakteristischen drei Mittelohrknochen (MOK;
vgl. Abb. 1) dar: Hammer (Malleus), Amboss
(Incus) und Steigbtigel (Stapes). Deren Evo-
lution galt bis zum Ende des 20. Jahrhunderts
als Paradebeispiel fur eine lineare evolutioni-
re Umwandlung (z. B. in Form der Reichert-
Gauppschen-Theorie, vgl. ULLricH 1994). Bis
vor 25 Jahren ging man davon aus, dass die Evo-
lution der Siugetiere einmalig (monophyle-
tisch), stufenweise und kontinuierlich (graduell)
ohne Spriinge oder rasante Diversifikationen
erfolgte. Das bedeutet: Auch die Evolution der
Umwandlung von Kieferknochen der Repti-
lien (z. B. Quadratum, Artikulare, Angulare) in
die MOK der Siaugetiere verlief graduell und
monophyletisch (vgl. Abb. 5).

Die ersten Schritte sah man in frithen The-
rapsiden (siugetierihnlichen Reptilien) ver-
wirklicht, die eine etwas kleinere Anlage der
hinteren (postdentalen) Kieferknochen zeigten.
Der zahntragende Knochen (Dentale) dehnte
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sich — so die Theorie — nach hinten und hinten
oben aus und etablierte so ein sekundires Kiefer-
gelenk mit der Schlifenbeinschuppe des Schidels
(Squamosum): Das Squamoso-Dental-Gelenk.
Ein weiterer hinterer Kiefergelenkknochen, das
Angulare, entwickelte eine nach hinten orien-
tierte knocherne Ausziehung (z. B.beim Dimetro-
don-Pelycosaurier = , reflected lamina*), welcher
eventuell die Basis des ringférmigen Knochens
der frithen Siuger dargestellt haben konnte, der
das Trommelfell aufspannt (Ectotympanon).
Einige hohere Cynodonta (artenreichs-
te Gruppe innerhalb der Therapsiden) zeigen
fossil ein doppelt gelagertes Kiefergelenk (wie
Diarthrognathus). Diese Situation wurde als ein
Zwischenstadium gedeutet: Das seitlich gelege-
ne Squamoso-Dental-Gelenk tibernimmt mehr
und mehr die Kaufunktion und entldsst die
innen gelegenen primiren postdentalen Kie-
ferelemente (Quadratum, Artikulare, Angulare)
aus dem Kiefergelenk, sodass sie spiter in das
Mittelohr wandern. Die anatomische Situation
bei Morganuconodon wurde als Prototyp fir den
Start der Entwicklung des MME (,,mammalian
middle ear”) zum DMME ,definitive mam-
malian middle ear betrachtet, da hier die post-
dentalen Kieferelemente (Angulare, Artikulare,
Priartikulare und Quadratum) ausschlieBlich

Abb.1 Mittelohrknochel-
chen des Menschen. (Nach
Bertount & LeuTerT 1982)
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Abb. 2 Systematik der
Saugetiere im weiteren
Sinne (Mammaliaformes).
Dunkelblau: Schwester-
gruppen der Saugetiere im
engeren Sinne (Mamma-
lia). Gelb: ausgestorbene
Gruppen von Kronen-Sau-
getieren. Gruin: Kloakentiere
(Monotremata). Hellblau:
Beutelsauger (Metatheria/
Marsupialia). Rot:

hohere Saugetiere oder
Plazentatiere (Eutheria/
Plazentalia). (Nach Luo
2007)
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Strukturen des Horapparates sind — vollstindig
getrennt vom Kauapparat (MENG et al. 2011).
Spitere Autoren fithrten unter Berticksichti-
gung zahlreicher Fossilfunde eine neue Nomen-
klatur fiir die Mittelohrentwicklung bei Siauge-
tieren ein. Mittlerweile unterscheidet man in
der Evolutionsbiologie drei evolutionire bzw.
phylogenetische Stufen in der Entwicklung des
Saugetiermittelohrs: das postdentale Mittelohr
(postdentary-attached middle ear: PAME), das
meckelianische Mittelohr (Meckelian-attached
middle ear: MAME) und das vollstindig vom
Unterkiefer freie Mittelohr (detached middle
ear: DME;s.Luo 2011; MENG et al. 2011; WANG
et al. 2021; vgl. dazu Abb. 3).

Phanomen der korrelierenden
Merkmalsevolution

War man gegen Ausgang des 20. Jahrhunderts
noch iiberzeugt, die bis dahin geltenden evo-
lutiondren Rekonstruktionen durch Fossilien
bestitigt zu sehen (Luo et al. 2001), dnderte
sich dieses optimistische Bild dramatisch in den
letzten 25 Jahren. Zahlreiche neue fossile Fun-
de zeigten einen unerwarteten Merkmalsmix,
der gemeinsam mit Daten aus der Embryologie
und der Molekularbiologie zu einem weitrei-
chenden Umdenken beziiglich des hypotheti-
schen Evolutionsverlaufs bei Siugetieren zwang
(UrrricH 2009, 2012, 2015): Das Modell einer
monophyletischen, graduellen Evolution ohne
Spriinge musste aufgegeben werden. Aufgrund
der auch durch jiingere DNA-Sequenzanalysen
etablierten Systematik bleibt nur der Schluss,
dass im Rahmen der evolutioniren Aufspaltung
(Diversifikation) der Siugetiere innerhalb und
zwischen den einzelnen GroBgruppen zahl-

reiche und hochgradig konvergente (mehrfach
unabhingig erworbene) Merkmalsentwick-
lungen erfolgt sein missen (vgl. Abb. 5 sowie
UtrricH 2013). Die extrem hohe Anzahl anzu-
nehmender Konvergenzen, die bei den heuti-
gen und fossilen plazentalen Siugetieren unter
Vorgabe einer abgelaufenen Evolution anzu-
nehmen ist, bezeichneten SPRINGER et al. (2004)
als Phanomen der korrelierenden Merkmalsevolution.

Auch Luo (2011) stellt fest: ,,Die Evolution der
frihesten Siugetiere zeigt aufeinander folgende
Episoden von Diversifikationen. Die Aufteilung
in unterschiedliche Linien bei mesozoischen
Sdugetieren ist gekoppelt an viele unabhingi-
ge evolutiondre Experimente und 6kologische
Spezialisierungen. Diese Einschitzung gilt da-
mit auch fiir die Evolution des Mittelohres bei
unterschiedlichen Siugetiergruppen. Das Pha-
nomen der korrelierenden Merkmalsevolution bleibt
auch weiterhin trotz oder gerade wegen der
Verfligbarkeit einer sehr groBen Anzahl fossiler
Dokumente von Siugetieren aus Erdmittel-
alter und -neuzeit hinsichtlich der verursachen-
den Mechanismen ritselhaft und unverstanden.
Trigt vielleicht ein neuer fossiler Fund zur Kli-
rung der Situation bei?

Microtherulum oneirodes —
Ein traumhaftes Fossil

2023 stellten WANG & WANG die fossilen Uber-
reste eines fast vollstindig erhaltenen, ca. 10
cm groBen, modernen, hoheren Siugetiers
(Eutheria) aus der Unterkreide (118-120 ra-
diometrische Mio. Jahre) unter dem Namen
Microtherulum oneirodes vor (Abb. 3). Der Name
»Micro“ bezieht sich auf die sogenannte mi-
krotypische Konfiguration des Mittelohrs, die
charakteristisch fiir heutige Miuse und Fleder-
miuse ist und auf ein hochfrequentes Horen
schlieBen lasst (vgl. Abb. 4: Bauplantypen des
Hammer-Amboss-Gelenkes moderner Siuge-
tiere). ,, Therulum “ bedeutet , kleines Tierchen
und ,,oneirodes“ (griechisch) steht flr ,,traum-
haft“. Die Autoren sehen in Microtherulum onei-
rodes einen traumhaften Fossilfund, welcher die
Liicke in der frithen Mittelohr-Evolution der
modernen Beutel- und Plazenta-Siugetiere
(Theria) endlich fiillen soll. Insbesondere waren
die Erwartungen auch deshalb so grof3, weil die
fossilisierten kndchernen Elemente des Mittel-
ohres bei Microtherulum oneirodes hervorragend
erhalten waren. Microtherulum oneirodes zeigt
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eine sattelformige Gelenkverbindung zwischen
dem Hammer und dem Amboss (sog. Incudo-
mallear-Gelenk). Diese ist fiir eine groBe Grup-
pe moderner (rezenter) Siugetiere typisch (z. B.
fiir Fleischfresser, Nagetiere, Fledermiuse; vgl.
Abb. 4 tber die Bauplantypen des Incudomal-

lear-Gelenkes bei lebenden Siugetieren).

Die Gelenkverbindung zwischen Hammer und
Amboss von Microtherulum stellt den frithesten
bekannten fossilen Beleg fiir die Existenz eines
sattelartigen Hammer-Amboss-Gelenks dar.
Daraus muss geschlussfolgert werden, dass diese
fir die modernen Siugetiere charakteristische
Gelenkkonfiguration bereits bei ihren iltesten
bekannten Vertretern (Eutheriern) in der unte-
ren Kreide ausgebildet war.

Konvergenz und paralleles Auftre-
ten der Mittelohrstrukturen

Wichtig zu erwihnen ist, dass diese moderne
Konfiguration des Mittelohres bei Microther-
ulum oneirodes zeitgleich zu anderen Formvari-
anten bei den Schwestergruppen der modernen
Siugetiere existierte (Haramiyida, Multituber-
culata, Eutriconodonta, Zhangheotheriidae
und Monotremata [Kloakentiere]). Damit ist
es in biostratigrafischer Hinsicht nicht mehr
moglich, von ,,primitiveren” und ,,modernen
Varianten der MOK zu sprechen. Ein hiufig
als primitiv gewertetes Merkmal bei diesen
zeitgleich lebenden Schwestergruppen ist ein
teilweise verknocherter Meckelscher  Knorpel
wie auch eine spezielle Furche im Unterkie-
fer fiir den Meckelknorpel — und wird des-
halb als morphologisches Bindeglied bei der

Mittelohrentwicklung bei Siugetieren dar-
gestellt. Diese Struktur fehlt beim zeitgleich
lebenden  Microtherulum oneirodes vollstindig.
Die Autoren WaNG & WANG (2023) zichen dar-
aus den Schluss: ,,Es scheint, dass der Abbau des
Meckelschen Knorpels auch bei den Eutheriern
der frithen Kreidezeit variabel ist, was auf eine
hohe evolutionire Variabilitit bei der Ablosung
des Mittelohrs bei den frithen Siugetierformen
mit Ausnahme der Allotherier hinweist.*

Abb. 5 dokumentiert die grofle Variabilitit
der Mittelohrformen bei den Siugetieren im
weiteren Sinne (Mammaliaformes). Dariiber
hinaus wird erneut belegt, dass aus evolutio-
nirer Perspektive vielfache, unabhingige und
gleichgerichtete ~ Entwicklungsspriinge  bei
der Entstehung des Mittelohres angenommen
werden miissen. Das freistehende Mittelohr
(detached middle ear, DME) und die damit
verbundene Entkopplung von Hoér- und Kau-
apparat entwickelte sich nach der aktuellen
Phylogenie mehrfach in mesozoischen Siuge-
tierformen (Abb. 5). Als zugrundeliegender
Mechanismus fiir das Entkopplungsereignis
(wobei man hier richtiger von einem hypo-
thetischen Selektionsvorteil sprechen sollte),
wird von den Autoren lediglich die Anpassung
an ein effizientes Kauen ins Spiel gebracht.

Diskussion

Der aktuelle Fossilfund des modernen Siuge-
tiers Microtherulum oneirodes aus der Unterkrei-
de bestitigt, dass aus evolutionirer Perspektive
davon ausgegangen werden muss, dass auch die
Entstehung des Mittelohres und seiner Begleit-

Abb. 3 Holotypus (IVPP
24190) des unterkreidezeit-
lichen Saugetiers (Eutheria)
Microtherulum oneirodes.
(WaNG & WaNG 2023, CC BY
4.0 Deed, https://creative-
commons.org/licenses/
by/4.0/)

Abb. 4 Bauplantypen des
Hammer-Amboss-Gelenkes
in einer Ansicht von hinten
bei (v.l. n.r.): Kloakentieren
(Schnabeltier), Beuteltieren
und Plazentatieren: ver-
meintlicher ,Urtyp“ (Opos-
sums),,Ubergangstyp”
(Hamster), Mikrotyp-Theria-
Ohr (Mause, Fledermause,
Microtherulum oneirodes)
und frei beweglicher Typ
(Eichhornchen).

Bei jedem Bauplantyp zeigt
der Punkt das geschatzte
Massenzentrum der Gehor-
knochelchenkette. (Nach
Wang & WanG 2023, CC BY
4.0 Deed, http://creative-
commons.org/licenses/
by/4.0/)
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Abb. 5 Hypothetische Evolutionsstufen der Mittelohrregion in einer vereinfachten Phylogenie der Saugetiere inkl. der evolutionaren Entwicklung zu den
modernen tribosphenischen Backenzéhnen (s. unten links: einfache Form: pratribosphenische Gruppe, Ubergangsform: vielhdckrige Zahn-Gruppe, sdugetier-
typische Form: tribosphenische Gruppe), sowie der Abtrennung des Mittelohrs vom Unterkiefer durch die Umwandlung von Unterkieferknochen bei Reptilien
(Quatratum, Artikulare, Angulare) zum Hammer-Amboss-Gelenk. Die verschiedenen Elemente des Mittelohrs sind markiert, das Ektotympanon in Lila, der
Hammer (Malleus) in Gelb, der Amboss (Incus) in Griin und der verknocherte Meckel‘sche Knorpel in Orange. Man beachte das konvergente, gleichzeitige und
zum Teil riickschrittliche Auftreten der tribosphenischen bzw. der pratribosphenischen Formen, des DME, des MAME, eines verknocherten Meckel‘schen Knor-
pels und des iiberlappenden Gelenkes zwischen Hammer und Amboss in den unterschiedlichen rezenten und ausgestorbenen Saugetiergruppen. (Nach Wanc
& WanNG 2023, CC BY 4.0 Deed, http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/).
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strukturen bei modernen Siugetieren und ihren
fossilen Verwandten mehtfach und unabhdngig
voneinander erfolgt sein muss. Aullerdem hilft
das Fossil nicht aufzukliren, von welchen Vor-
fahren die fir moderne Siugetiere typische
Konfiguration der Gelenkverbindungen zwi-
schen Hammer und Amboss (Incudomalleolar-
Gelenk) abzuleiten ist, da diese in den frihesten
Formen bereits vollig modern erscheint. Die
zugrundeliegenden Mechanismen fiir die pos-
tulierten konvergenten Entwicklungen und die
daftir erforderlichen Selektionsbedingungen der
Mittelohrknochen bei Siugetieren bleiben auch
nach dem Fund von Microtherulum oneirodes un-
bekannt. Der Fund von Microtherulum oneirodes
ist ein erneutes Beispiel fiir das allgegenwirtige
und kausal ungeklirte Phinomen der ,,korrelie-
renden‘‘/konvergenten Merkmalsevolution in
der Siugetierevolution. Die damit verbundene
Untauglichkeit von Homologien (Merkmals-
ahnlichkeiten) bei der Rekonstruktion mak-
roevolutionirer Vorginge wird erneut exemp-
larisch bestitigt. Dieser Zusammenhang wiegt
umso schwerer, da Homologien nach wie vor als
das wesentlichste Argument fiir die gemeinsame
Abstammung der Lebewesen aus dem Blick-
winkel der Darwin‘schen Evolution gelten.
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