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1. Hinfithrung zu den Fragestellungen

,Inorder to emphasize the hypothesis that the orders Menotyphla, Dermoptera, Chiroptera
and Primates have had a common origin, possibly from some Upper Cretaceous family
resembling in many characters the Tupaiidae, these four orders may be embraced in a single
superorder, which may be named Archonta in allusion to the fact that Linnaeus included
in the Primates the genera Homo, Simia, Lemur (including the Lemuroids and the “Flying
Lemur”), Vespertilio.” Die Definition auf Seite 322 bildet den Abschluss des Kapitels zur
Interpretation der supraordinalen Beziehungen der Primaten des Paldontologen William
King Gregory (1910) und hatte im Laufe des 20. Jahrhunderts einen enormen Einfluss auf
dieMammalia-Systematik im Allgemeinen und auffons et origo der Primatenim Speziellen.
Nicht nur, aber vor allem durch die Resultate der molekularen Biologie katalysiert, bahnte
sich eine Inkongruenz bzw. eine modifizierte Sichtweise der Primatenverwandtschaft
an - ein prominentes Beispiel hierbei ist die Studie von Murphy et al. (2001a,b): Die
Fledertiere (Chiroptera) werden konsistent aus dieser Uberordnung entfernt und grosso
modo durch die Glires (= Lagomorpha + Rodentia) ersetzt (Abb. 1.1, 1.2). Arbeiten von
Asher et al. (2005) oder Nishihara et al. (2006) bestitigten diese Hypothese.

Der als sensus communis geltende Kladismus operiert mit der Methodik des
AuBengruppenvergleichs. Hierbei wird vorausgesetzt, dass zur Analyse der Verwandt-
schaftsbeziehungen innerhalb einer Innengruppe die (hypothetische) Kenntnis ihrer
Verwandtschaft auf einer hoheren Hierarchiestufe vorliegt. Im Kontext der Archonta-
Problematik konstatierte Simmons (1993, S. 12) folgerichtig: ,,So what are appropriate
outgroups for an analysis of archontan relationships? This represents a real problem
because of the diversity of opinions concernig higher-level mammalian relationships.”
Konkret ist damit ein weiterer komplizierender Faktor verkniipft, denn das Phanomen
der AuBlengruppen-Wahl hat empirisch gesehen (u. a. Miller und Austin 2006, Sargis
2007) einen Einfluss auf die Topologie und somit die Systematik der Innengruppe.
Die vorliegende Studie untersucht in diesem Zusammenhang den potentiellen Impakt
modifizierter AuBengruppen auf die Systematik der Euarchonten und konzentriert
sich auf den Bereich der Strukturforschung, v. a. auf die makroskopische Anatomie
und Embryologie. Anhand von Museumsmaterial (rezente als auch fossile Taxa wie
beispielsweise Archaeonycteris) wird - orientiert an den Studien von Ross et al. (1998)
oder Hooker (2001) - die Dental- und Tarsalmorphologie herangezogen (Abb. 1.3), da
diese Bereiche der Cranial- als auch der Postcranialanatomie entstammen und in der
Formulierung potentieller Synapomorphien teilweise einen bedeutenden Status genief3en
(u. a. Novacek und Wyss 1986).
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Tarsalmorphologie
Abb. 1.3. Anhand von Galago demonstrierte Bereiche, die fiir Primaten und (potentiell)
ndher verwandte Ordnungen komparativ-morphologisch untersucht wurden. Quellen des
Bildmaterials:http://www.wildlife-art.nl/artists/Looten_gerard/galago.jpg als auch http://www.unipv.it

/webbio/anatcomp/museo/galag?.jpg.

Ein weiterer - intensiv bearbeiteter - Themenkomplex wird mit einem anderen Verfahren
der phylogenetischen Systematik erortert: Der Fokus liegt auf der dreidimensionalen
Rekonstruktion des Hyolaryngealapparates basierend auf ontogenetischen Daten vor
allem spitfetaler Natur. Hierbei handelt es sich um eine kladistische ,,Terra incognita*:
Starck und Schneider (1960) haben sich in der Untersuchung der Zungenbein- und
Kehlkopfregion besonders hervorgetan, ihr Hauptaugenmerk aber auf die Beschreibung
adulter Exemplare gelenkt. Additiv ist aus aktueller phylogenetisch-systematischer
Perspektive eine exaktere Deskription in Form genau definierter Merkmalszustidnde
zur Erlangung einer effizienteren Auswertung unerldsslich. Aus paldoanthropologischer
Sicht ist der Hyolaryngealapparat natiirlich eine Schliisselregion zur Erforschung
der Sprachentwicklung (Laitman et al. 1979, Arensburg et al. 1990, Kay et
al.1998, Nishimura 2003, Nishimura ef al. 2003, Alemseged et al. 2006).

Schwerpunkt vorliegender Studie sind klassische Archonta-Vertreter, aber auch
Rodentia-Repriasentanten. Des Weiteren werden die erhobenen Daten summiert und
partiell durch Merkmale aus der Literatur erweitert, um moglichst grole und somit
aussagekriftige Vektoren (= die Gesamtheit der Merkmale/Daten eines Taxon) zu
kreieren. Die nachfolgende kladistische Analyse soll, basierend auf dem Parsimonie-
Prinzip, das robusteste (und sparsamste) Kladogramm liefern im Hinblick auf der
Suche nach der Konstellation der Verwandtschaftsverhdltnisse basaler Primaten und
ihren supraordinalen Relationen - ist es das erkldrte Ziel der Biosystematik, die wahre
Stammesgeschichte zu rekonstruieren. Das primére Ziel dieser Studie besteht in der
Detektion der Schwestergruppe der Primaten, um dadurch den Ursprung unserer
Ordnung zu definieren (Abb. 1.4). Ein zentraler Begriff ist der des Grundplanes:
Nach Mickoleit (2004) und anderen Autoren definiert er die Merkmalsausstattung der
letzten gemeinsamen Stammart eines Monophylum. Basierend auf der errechneten

Verwandtschaftshypothese kann eine Rekonstruktion des Ursprungsszenarios der
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Primaten erfolgen und im vorliegenden Falle laryngeale Strukturen diskutieren, die selbst

bei bedeutenden und relativ kompletten Fossilfunden (z. B. Bloch et al. 2007) nur unter
hochst unwahrscheinlichen Konditionen zum Repertoire gehdren konnten. Das Studium
der Morphologie rezenten Materials bleibt daher eine wichtige Leitlinie.

In diesem Zusammenhang wird auch das funktional-adaptive Systematikkonzept nach
Bock und von Wahlert (1965), welches besonders dem Mammalogen und Paldontologen
Szalay (2000) als spiritus rector diente und das er als Instrument gegen den Kladismus

umfunktionalisierte, untersucht.

In nuce-Ubersicht der zu behandelnden Themenkomplexe:

1.

a) Welches ist die Schwestergruppe der Primaten?

b) Existiert ein Einfluss bei der Wahl der AuBlengruppe auf die Topologie der Euarchonten?
c) Was bedeutet dies fiir den Ursprung der Primates bzw. fiir ihren Grundplan?

d) Welche Rolle spielt dabei die Divergenz der Galagidae und Lorisidae?

2.

a) Welche stammesgeschichtliche Konstellation ergibt sich fiir Primaten und verwandte
Taxa unter Beriicksichtigung des Hyolaryngealapparates als auch der Dental- und
Tarsalmorphologie?

b) Liefern die unterschiedlichen morphologischen Bereiche einander widersprechende
phylogenetische Signale?

c¢) Handelt es sich bei der Superordo ,,Archonta“ um ein valides Taxon?

3.

a) Welche Topologien ergeben sich innerhalb der Rodentia und der Chiroptera?

b) Ist anhand der Hyolaryngealregion ein phylogenetisches als auch ein adaptives Signal
zu konstatieren?

¢) Wird eine Korrelation zwischen Form und Funktion indiziert?

d) Was fiir Aussagen konnen beziiglich der Evolution des Echolotsystems bei
Fledertieren gemacht werden?



4.

a) Kann der Hyolaryngealapparat - beispielsweise im Gegensatz zur potentiell hoch-
abgeleiteten Postcranialanatomie - aufgrund seiner phylogenetischen Herleitung aus
dem Hyalbogen und den Branchialbdgen als ein ,,konservativer Merkmalskomplex
definiert werden?

b) Welchen Einfluss hat die Uberbetonung der funktionell-adaptiven Analyse sensu

Szalay (2000) fiir die Systematik?

5.

a) Welche Konstellation ergibt sich - unter Beriicksichtigung der Dental- und Tarsal-
morphologie - fiir die Strepsirrhini-Systematik?

b) Wie verhilt sich die Topologie unter der Verwendung molekularer Resultate (Yoder
et al. 1998 oder Roos et al. 2004)?
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Abb. 1.4. Potentielle Grundplidne: A nach Wible und Martin (1993); B nach
Olsen et al. (2005); C nach Beard (1993a) oder Bininda-Emmonds et al. (2007).
Der schwarze Balken symbolisiert den Grundplan.
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2. Primaten und ihre nichsten Verwandten aus phylogenetisch-

systematischer Perspektive: Status quo

Leche (1886) folgerte ebenso wie Darwin (1859), dass die Dermopteren als néchste
Verwandte der Chiropteren zu gelten haben. Der ddnische Zoologe Winge (1941; die
urspriingliche Version wurde zwischen 1887-1918 geschrieben) widersprach den
Ergebnissen Leches und interpretierte Details aus dessen Arbeit in modifizierter Form.
Winge deutete die Dermoptera als basale Insektivoren und verneinte somit das Illigersche
Modell (1811) einer engen Assoziation von Fledertieren und Flattermakis (,,Volitantia®).
Abb. 2.1 auf Seite 21 prisentiert eine Ubersicht zu neueren Hypothesen der
Primatenverwandtschaft, die im Verlauf des Kapitels erwidhnt werden.

Das Archonta-Konzept entstand im Jahre 1910 mit einer Studie iiber die evolutiondren
Beziehungen innerhalb der Mammalia: William King Gregory publizierte ,,The orders of
mammals®. Ein groBBer Teil der Arbeit basierte auf der post-darwinischen vergleichenden
Morphologie der letzten Halfte des 19. Jahrhunderts. Betrachtet man die Konstellation
anthropozentrisch, dann wurden hier die nichsten Verwandten der Primaten eingeordnet,
der Kern dieser Superordo ist jedoch die oben erwéhnte enge Beziehung zwischen
Dermopteren und Chiropteren, deren Konstellation fiir die Erklarung der Flugentstehung
innerhalb der Mammalia fungierte (dies wird im Laufe der Arbeit noch erortert werden).

Matthew und Simpson, die beiden anderen Vertreter des Triumvirates des American
Museum of Natural History, fiihlten sich durch Gregorys VorstoB3 provoziert, wenn es sich
um die phylogenetischen Konstellationen palacogener Taxa, wie etwa Vertreter der
Mixodectidae, Microsyopidae und diverser anderer Gruppen, handelte. Simpson (1937)
beflirwortete enge Beziehungen der Mixodectidae und der Microsyopidae (welche er als
primatenartig definierte) und war von der Mdglichkeit ihrer nahen Verwandtschaft zu den
Plagiomenidae fasziniert. Simpson (1937, S. 131) notierte aber, dass ,,... inconclusive
evidence of possible relationship of the plagiomenids to the Dermoptera has not been
significantly altered since Matthew (1918) wrote. The chain of evidence thus tending to
link the mixodectids with the Dermoptera is so weak at every point as not to merit serious
consideration at present.” Simpson (1945) verneinte ein potentielles Schwestergruppen-
Verhiltnis von Dermopteren und Chiropteren und riickblickend wurde dies von Szalay
und Lucas (1996, S. 27-28) wie folgt kommentiert: ,,... failed to see the special form-
function connection between the finger-gliding colugos and the hand-flying bats, judging
from his comments on the differences of ,,soaring* (which all gliders do) vs. ,.flying
adaptations” (which does not specify the anatomical means of this flight). It is obvious

that a fully functional-adaptive approach, in spite of his numerous insights into the



2 Chimére Archonta? 11

adaptive strategies of many mammals, was not consistently employed by him.”

Szalay (1969) erorterte die Geschichte der systematischen Zuordnungen relevanter
Fossilgruppen. Er verneinte mdgliche Affinitdten zwischen Dermopteren und
Mixodectiden. Szalay bevorzugte, basierend auf dentalem Nachweis, eine Anndherung
frither Primaten (sensu lato) und der Mixodectidae, definierte die Tupaiidae als Teil der
»Insectivora® und somit als eine phylogenetisch weiter entfernte Gruppe. In einer eigenen
Retrospektive (Szalay und Lucas 1996, S. 28) relativierte er seine Aussagen und
konstatierte, dass ,,his views were based largely on an inadequate understanding of the
dental (molar) evidence, without any consideration of the postcranial morphology of
these forms.*

Szalay and Decker (1974) befiirworteten aufgrund funktionsmorphologischer Aspekte
eine phylogenetische Hypothese, deren Kern eine gemeinsame Abstammung der
Primates, der Dermoptera und der Chiroptera - unter Ausschluss der Macroscelididae - in
der Kreidezeit postuliert. Sie basierte auf limitiertem, tarsalem Beweismaterial. Beard
(1989) beispielsweise unterstiitzte ebenfalls die funktionell-adaptive Komponente.

McKenna (1975) modifizierte Gregorys Archonta-Konzept, indem er sie als Teil der
Tokotheria definierte - aber ohne jeglichen Bezug auf identifizierende Merkmale. Die
Tupaiidae entsprachen in dieser Version dem Stamm der Archonten, einem Stamm, der
partiell terrestrisch als auch arborikol gewesen sein soll. McKennas (1966) Studie des
ersten bekannten Schédels eines Microsyopidenund Russells (1959, 1964) Untersuchungen
des Plesiadapis-Cranium verursachten weitere Komplikationen durch offensichtliche
morphologische Differenzen zu rezenten Archonta-Gruppen (Szalay 1969, Gingerich
1976, MacPhee et al. 1988, Wible und Martin 1993).

Szalay et al. (1975) untersuchten die plesiadapide Postcranialanatomie und bescheinigten
Plesiadapis arboreale Adaptationen, die en detail Ahnlichkeiten mit verschiedenartigen,
abgeleiteten Merkmalen der Euprimates des Paldogen teilen. Das Resultat garantierte ein
»expandiertes* Verstdndnis der Primaten, das die Plesiadapiformes als integrierten Part
betrachtete. Szalay und Lucas (1996, S. 28) resiimmierten: ,,In retrospect, these
resemblances may be archontan-level homologies,...”

Basierend auf der Publikation von Szalay und Decker (1974) und auf vergleichenden
Gelenkanalysen studierten Szalay (1977) und Szalay und Drawhorn (1980) die (angeblich)
gemeinsam abgeleiteten Archonten-Merkmale in der Tarsal-Region. Wahrend Tupaiidae,
Euprimates und Plesiadapiformes diskutiert wurden, wurde die Chiropteren-Morphologie
nicht berticksichtigt und die Korrektheit der Arbeiten Leches (1886) und Gregorys (1910)
- also die nahe Verwandtschaft der Colugos und der Fledertiere - vorausgesetzt. Das

diagnostizierte Tarsal-Material aus dem Paldogen wurde de facto ohne die Bezugnahme
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von Chiropteren-Exemplaren studiert.

Van Valen (1979) zeigte Verbindungen zwischen Mixodectiden, Plagiomeniden und
Dermopteren auf und verwarf die Smithsche (1976, 1977) Hypothese einer Diphylie der
Chiroptera, beriicksichtigte aber weder das Volitantia- noch das Archonta-Konzept. Die
Arbeit wies ein Defizit beziiglich eines Dentalmorphologie-Vergleiches zwischen
Tupaiidae und Chiroptera auf.

Nicht iiberzeugt von den tarsalen Merkmalen a la Szalay (1977) waren Cartmill und
MacPhee (1980, S. 127, meine Betonung), die sich aber auf die Cranialanatomie und die
Arteria carotis der Tupaiidae konzentriert hatten, um die potentielle Realitdt der Archonta-
Uberordnung zu iiberpriifen: ,,Although we have not investigated bat morphology, what
we know about primates, tree shrews, and colugos indicates that the last common ancestor
of these three groups had a largely unossified bulla and retained complete lateral and
medial internal carotid systems. With respect to cranial anatomy, the archontan
morphotype is therefore indistinguishable from the eutherian morphotype. The evidence
we have personally examined supports Simpson’s (1945) assessment of Archonta as
‘almost surely an unnatural group’”.

Novacek publizierte eine Reihe von Studien, die sich mit der Phylogenie der Eutheria
auf Ordnungsniveau befassten und die Archonta-Problematik erdrterten. Im Gegensatz zu
Szalays Arbeiten (1969, 2000) wurde hier eine andere methodische Auffassung
hinsichtlich der Vorgehensweise bei der Rekonstruktion phylogenetischer Baume
vertreten. Novacek (1980, S. 86) kritisierte die methodologischen Perspektiven, die
Szalay (1977) und Szalay und Drawhorn (1980) angewandt hatten, als auch die
prasentierten Merkmale des letzten gemeinsamen Archonta-Vorfahren: ,,Only three tarsal
characters support a close interrelationship between tupaiids, primates, and dermopterans.
There is virtually no convincing evidence to support a concept of the Archonta which
includes chiropterans. Lastly, the acceptance of a close relationship between tupaiids,
macroscelids, and lepticids requires independent evolution of the supportive apomorphs
in dermopterans and bats.” Novacek (1982) befiirwortete vehement die Examination der
Dermoptera-Chiroptera-Beziehung, die Szalayschen Tarsal-Merkmale bezweifelte er
aber dennoch weiterhin (S. 23-24): ,,...forcing one to the conclusion that tupaiids,
primates, and insectivorans represent three distinct ordinal-level taxa of uncertain
relationships among themselves and with other Eutheria.* 1986 bestétigte Novacek seine
skeptische Sichtweise hinsichtlich der Archonta-Gruppierung, v. a. basierend auf
cranialen Merkmalen. Die Volitantia-Hypothese hielt er jedoch fiir korrekt. Im gleichen
Jahr publizierten Novacek und Wyss eine Eutheria-Phylogenie, die die Superordo

Archonta rehabilitierte und via zweier Merkmale diagnostizierte. Ein exzellent
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recherchiertes Lehrbuch der phylogenetischen Vertebraten-Systematik (Mickoleit 2004,

S. 513) definierte die Uberordnung ebenfalls basierend auf der Publikation von Novacek
und Wyss (1986) folgendermaBlen: (1) Durch Ablosung der Praeputialfalte, welche den
Penis mit der Bauchdecke verbindet, entwickelt sich ein Penis pendulus und (2) am
Astragalus ist die Sustentacularfacette mit der Astragalocuboidfacette zu einem L-
formigen Facettenband verschmolzen.

Das zweite Merkmal rehabilitiert auf den ersten Blick die Bedeutung der tarsalen
Region, wurde aber von Szalay und Lucas (1996, S.28-29) mit den Worten bewertet:
L~implicitely, however, they qualified it by sidestepping the issue of an explicit analysis of
the traits they did not condone... The osteological feature given by Novacek und Wyss
(1986) is present in several ordinal groups of eutherians other than archontans; it is not
unequivocally present in the latter.* Ein Manko der Studie von Novacek und Wyss (1986)
ist, was selbstverstindlich auch mit den Anfiangen der Computeranwendung zu tun hat,
dass keinerlei Datenmatrix aufgefiihrt ist, die eine Reanalyse ermdglichen wiirde.

Eine relativ detaillierte Diskussion der relevanten Literatur, auch mit Betonung der
cranialen Merkmale und mehrerer Erstbeschreibungen dieser, findet sich bei Wible und
Covert (1987). Sie beflirworteten enge Relationen zwischen Tupaiiden und Primaten, auf
der Ebene der Uberordnungen favorisierten sie aus pragmatischen Griinden - ebenfalls an
der Arbeit von Novacek und Wyss (1986) orientiert - das Archonta-Arrangement. Vor
allem die Chiroptera-Dermoptera-Klade unterstiitzten sie. Wible und Novacek (1988)
untersuchten die Fledertier-Monophylie und wiesen die als ,,flying primate* kolportierte
Hypothese zuriick (siehe auch Kapitel 5, Abschnitt 1), nach der die Chiropteren durch
eine Diphylie charakterisiert sind (Pettigrew 1986). Wible und Novacek (1988) fiihrten
zur Unterstiitzung der Monophylie 26 Merkmale auf, fiir Volitantia definierten sie sieben,
fiir die Euprimates-Scandentia-Gruppe vier und die Archonta wurden mit den traditionel-
len zwei aus der Novacek und Wyss (1986)-Publikation diagnostiziert. MacPhee et al.
(1988) untersuchten hinsichtlich der Frage nach dem Ursprung der Primates anhand von
neuem Material basicraniale Merkmale. Ein Jahr spéter erschien die Studie von MacPhee
et al. (1989) und untersuchte die auditorische Region des friiheozdnen Plagiomene im
Vergleich zu rezenten Dermopteren und konnte keine gemeinsam abgeleiteten Merkmale
erkennen, die eine Positionierung des Fossils innerhalb der Ordo Dermoptera rechtfertigen
wiirde. Die Ahnlichkeiten in der Dentalanatomie wurden als konvergente Phiinomene
eingestuft.

Gunnell (1989) konzentrierte sich auf die dentale Region von Arten aus dem Paldozén
bzw. Eozén, die er als Plesiadapiformes klassifizierte. Die Apatemyidae ordnete er

innerhalb der Plesiadapiformes ein, die Mixodectidae in die Insectivora und ein erweitertes
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Konzept der Microsyopidae innerhalb der Primates (sensu lato). Szalay und Lucas (1996,
S. 29) bezeichneten seine Klassifizierung als ,,uncorroborated*.

Beard (1989, 1993a) untersuchte in einer ausgedehnten, funktionell-adaptiven Analyse
des Postcranialskeletts Vertreter der Plesiadapiformes, Dermoptera, Scandentia und
Primates. Fossile Bestandteile entstammten dem Paldogen. Seine Schlussfolgerungen
favorisierten die Primatomorpha- und Eudermoptera-Konzepte. Die Plesiadapiformes
definierte er ohne die Microsyopidae oder Mixodectidae und gruppierte sie mit den
Dermopteren. Innerhalb der Dermoptera vereinigte er die Galeopithecidae und die
Paromomyidae zu den Eudermoptera. Die Primates sollten das Schwester-Taxon zu den
erweiterten Dermopteren darstellen. Nicht Teil der Primatomorpha waren die Scandentia
als auch die Chiroptera - die Archonta-Realisierung blieb im iibergeordneten Rahmen
dieses Resultats eine potentielle Moglichkeit. Beard (1990) publizierte eine kurze
Publiaktion iiber die (angeblich) finger-gleitenden plesiadapiformen Paromomyiden: Sie
sollten der Schwestergruppe der rezenten Dermopteren entsprechen. Die gleiche Ausgabe
von Nature publizierte die Arbeit von Kay et al. (1990), die das Cranium des
Paromomyiden-Vertreters Ignacius grabullianus untersucht hatte und zu der Annahme
eines Entotympanicum - statt eines Petrosum-Anteiles - an der Bulla kam. Entsprechend
der Funktion hoch-impaktierender Journale gab es eine kurze Phase verstarkter
Aufmerksamkeit in der semi-populdrwissenschaftlichen Literatur (Martin 1990, Shipman
1990, Zimmer 1991). Szalay und Lucas (1996, S. 29) resiimmierten ironisch (und vollig
zu recht) ,,... although it is difficult to understand what aspect of the evidence or
conclusions these popular endorsed.” Krause (1991) kritisierte Beards gleitende,
»dermopteren* Plesiadapiformes heftig.

1993 publizierte MacPhee ein Band iiber die unterschiedlichen Hypothesen beziiglich
der phylogenetischen Stellung der Primaten innerhalb der Mammalia. Drei Beitrdge
befassten sich mit osteologisch-myologischen Datensdtzen (Beard, Thewissen und
Babcock, Szalay und Lucas), einer diskutierte neuroanatomische Muster (Johnson und
Kirsch), einer zog Daten der Fetalmembran hinzu (Luckett), ein Beitrag befasste sich mit
der Ontogenese der Basicranial-Morphologie (Wible und Martin), zwei lieferten
molekulare Daten (Adkins und Honeycut, Stanhope ef al.) und Simmons schlieBlich
untersuchte methodologische Aspekte der Kladistik und ihre Auswirkungen auf die
resultierenden Kladogramme.

Thewissen und Babcock (1991, 1993) arbeiteten an der Innervation des propatagialen
Muskelkomplexes, u. a. bei Flattermakis und Fledertieren, und eruierten eine Innervation
durch den siebten Cranialnerven. Das reexaminierte Beweismaterial erschien ihnen
hinsichtlich der Volitantia-Hypothese als konsistent. Sie bekréftigten Leches (1886)
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Pionier-Leistung, in der die Dermopteren die geeigneten anatomischen Konditionen
aufzeigen, um als adiquater Ubergang zum weiterentwickelten propatagialen
Muskelkomplex der Chiroptera zu fungieren. Thewissen und Babcocks (1993) Arbeit
ist eine der Studien, die fiir die Bejahung der Volitantia-Hypothese und somit fiir die
Fortfiihrung der Uberordnung Archonta die schwerwiegendsten Argumente liefert: Anhand
dreier Megachiropteren, fiinf Microchiropteren (darunter 137 fossile Uberlieferungen
der Messeler Art Palaeochiropteryx tupaiodon), Cynocephalus volans (Dermoptera),
Glaucomys volans (Sciuridae, Rodentia), Petaurus breviceps (Petauridae, Marsupialia)
und Turdus migratorius (Muscicapidae, Aves) wurden vergleichend-anatomische
Untersuchungen absolviert. Zu einem Grof3teil bestitigen sie die Pionierleistung Leches
(1886), konnten aber dennoch leicht modifizierte Resultate hinsichtlich ihrer Exemplare
liefern. Auffallend ist die wohlwollende, graduelle Interpretation und die ,,Obliteration*

des morphologischen Hiatus zwischen Flattermakis und Fledertieren.

Exkurs: Tractatus primato-systematicus bzw. ein kurzer Blick ,,iiber den Tellerrand*

,,50 dacht ich: ist ein Geist erwacht,
Der alles so lebendig macht

Und der mit tausend schonen Waren
Und Bliiten sich will offenbaren?

Ich wuBte nicht, wie mir geschah,
Und wie das wurde, was ich sah.
Vielleicht beginnt ein neues Reich.
Der lockre Staub wird zum Gestrauch
Der Baum nimmt tierische Gebérden
Das Tier soll gar zum Menschen werden.
Ich wuBte nicht, wie mir geschah,

Und wie das wurde, was ich sah.
Novalis, Friihromantik
Wyder (1998) begann ihre Dissertation mit einem Goethe-Gedicht aus dem Jahre 1822, das sich

an zwei eifrige, junge Briider richtete, die die Natur erforschten. Sie bemerkte, dass sich in der

Reihenfolge Fels - Moos - Blumen - Insekt - Schaf - Rinderherde - Mensch eine hierarchische
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Anordnung widerspiegelt, die seit Aristoteles Gtiltigkeit hatte: die natiirliche Stufenleiter oder
Scala naturae.

Im 18. Jahrhundert verstand man darunter eine hierarchische Anordnung konstanter
Arten, die alle von Gott geschaffen worden waren und liickenlos von den Elementen
iber die drei Naturreiche und den Menschen zu den Engeln als auch Gott reichte.

Diekmann (1992) fasste die konstituierenden Elemente wie folgt zusammen:

1. Hierarchische Abstufung (auf Platon zuriickgehend)
2. Konstanz der Arten

3. Prinzip der Kontinuitét

4. Prinzip der Fiille

5. Existenz von Zwischenformen

6. Gott als hochste Stufe und Leiter

Lovejoy (1961) demonstrierte mit seinem Werk , The great chain of being*“ die tiefen
philosophischen Wurzeln dieses Konzeptes. Martin (1973, 1990) hatte sich intensiv mit dieser
Thematik befasst und sie auf unsere Ordo iibertragen (,,Herrentiere* spricht fiir sich). Ein
Beispiel ist die frithere Separierung in Prosimii und Simii. Martin (1973, S. 336) bestimmte daher
folgerichtig: ,,If we are going to talk about evolution, loose use of the Scala naturae can only lead
to misconceptions about the actual process of evolution.”

Es ist daher nur eine konsequente Fortfiihrung, diesen Gedanken bei der 1910 durch Gregory
begriindeten Superordo ,,Archonta® anzuwenden: Bei der zu Beginn dieser Dissertation zitierten
Definition Gregorys wurde nicht die Fulnote erwihnt, die der Paldontologe bei der Namensgebung
indiziert hatte (S. 322): ,,Apymv chief, c¢f. German Herrenthiere.*

Archonten entsprachen privilegierten Beamten der griechischen Antike (Brockhaus online)
und sind daher ein Indiz fiir Scala naturae-spezifisches Denken. Der Kern der traditionellen
Uberordnung besteht aus der Schwestergruppen-Beziehung der Dermopteren und der Chiropteren,
eine Relation, die auch Charles Darwin (1859) nutzte (aber auch schon vor ihm gehandhabt worden
war), um die Existenz fliegender Sdugetiere via einer intermedidren Gleitform zu erkléren. Selbst
bei Akzeptanz molekularer Resultate wird diese Idee noch in Kladogrammen fortgefiihrt (Gunnell
und Simmons 2005).

Gregory (1910) hatte in seinem fundamentalen Werk die ersten 100 Seiten ,nur* {iber
systematische Konzepte aus der Historie referiert und versucht, deren Beeinflussungen,
u. a. aus der griechischen Antike heraus, zu definieren. Aber wie es jedem Autoren
oder Wissenschaftler ergeht (sieche auch Kisiel 1971 =zu einer Hermeneutik des

naturwissenschaftlichen Entdeckens), so miissen wir uns mit Gadamer (1968, S. 64)
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fragen lassen: ,,Bestimmt sich nicht auch unsere Erwartung und unsere Bereitschaft, das
Neue zu horen, notwendig von dem Alten her, das uns schon eingenommen hat?“

Der kurze Hinweis will keine ad absurdum-Relativierung und auch kein narratives Element
darstellen, sondern mochte lediglich auf Heideggers Aussage - Wissenschaft denkt nicht -

reagieren.

Beard (1993b) stellte die funktionalen Aspekte der Hand beziiglich der Motorik des
Patagium dar und verkniipfte diese Beobachtung mit den intermedidren Phalangen
der Vorderextremitit bei Ignacius und Tinimomys. Er wiederholte bei dieser
Gelegenheit sein in vorherigen Arbeiten (1989, 1993a) beflirwortetes Modell der
Primatomorpha und das erweiterte Dermoptera-Konzept. Er platzierte die rezenten
Colugos in der neuen Unterordnung Colugodontiformes, das mit dem Konzept
der Paramomyiformes (Paramomyidae und Micromomyidae) die Eudermoptera
bildet - diese Gruppe soll von den Plesiadapiformes (Plesiadapidae, Carpolestidae
und Saxonellidae) ,holophyletisch® unabhéngig sein, welche wiederum Teil der
Dermoptera sind. Die Volitantia-Hypothese empfand Beard als unnatiirlich.

Die Ontogenese des Tympanicum und die morphologischen Details des Basicranium
studierten Wible und Martin (1993) hinsichtlich ihrer phylogenetischen Signifikanz.
Polemisch kommentierten Szalay und Lucas (1996, S. 29): ,,They implied (in a somewhat
anticlimatic manner that appeared to have robbed their study of its inherent power) that
while basicranial ontogeny supports various arrangements within the Archonta (such as
Scandentia and Euprimates clade), any real support depends on a complete phylogenetic
analysis, echoing the theoretical dicta of an a posteriori weighting perspective.”
Als angebliches Beispiel zitieren sie die Aussage auf Seite 117: ,,Determining the
homology of these cartilages requires phylogenetic analysis (i.e., taxic analyis of all
traits)... because homologous features are those that characterize monophyletic groups
(Patterson 1982).” Wible und Martin (1993, S. 144) akzeptierten die Entotympanicum-
Identifizierung bei Ignacius von Kay et al. (1990), waren aber von den unterstiitzenden
Merkmalen aus der basicranialen Region, die fiir ein erweitertes Dermoptera-
Konzept sprachen, nicht tiberzeugt: ,If euprimates share a special relationship with
any archontans, it is with scandentians based on the basicranial evidence.*

Johnson und Kirsch (1993) erlduterten die Bedeutung neurobiologischer Merkmale fiir
die Sdugetier-Phylogenie. Sie beschrieben eine grole Anzahl von Eigenschaften, der
analytische Aspekt der Studie betonte die Aussagekraft der dem Parsimonie-Prinzip

folgenden zahlreichen Kladogramme.
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Luckett (1993) studierte die besser erforschte Region der Fetalmembran, wobei er die
Differenzen der Primates und Chiroptera konstatierte. Seine Daten verhielten sich kontrér
zu den Nukleotid- und Aminosdure-Sequenz-Daten von Stanhope et al. (1993) und auch
zu den Resultaten von Miyamoto und Goodman (1986) oder Murphy et al. (2001a,b).
Ergo war das Fazit der Arbeit von Luckett (1993, S. 181): ,,In conclusion, developmental
evidence from the fetal membranes and placenta, while confirming monophyly of the
orders Primates and Chiroptera, provides no corroboration for hypotheses of superordinal
relationships among “archontans”. These ontogenetic data do not falsify an archontan
hypothesis, because none of the orders traditionally included in Archonta (Primates,
Dermoptera, Scandentia, and Chiroptera) can be shown to be cladistically related to any
other eutherian order by analysis of the fetal membrane evidence...”

Rose et al. (1993) beschrieben dentales Material der Plesiadapiformes-Vertreter
Tinimomys und des Microsyopiden Niptomomys. Im Rahmen dieser Arbeit wiesen sie auf
die spezialisierten, zentralen Incisivi der Plesiadapiformes hin, integrierten aber auch die
Microsyopiden, denen diese Besonderheit fehlt. Die Studie diskutierte die
phylogenetischen Hypothesen iiber die Beziehungen der Plesiadapiformes und der
Microsyopiden und die potentielle Relevanz der Incisivi. Andere paldontologische
Arbeiten wie die von Godinot und Prasad (1994) und Prasad und Godinot (1994) addierten
weitere essentielle Funde zum Fossilreport und erweiterten somit den Datensatz. Die
beiden Beschreibungen des kreidezeitlichen Eutheriers Decannolestes entsprachen in
einer besonders stark fokussierten Art und Weise den Vorstellungen von Szalay und Lucas
(1996, S. 30): ,,...but also increasingly define and restrict what are and what are not
significant remaining hypotheses to test - phylogeny from the bottom up. The two import
contributions... raised not only the question of archontan ties based on tarsal and dental
evidence, but also the entire nexus of issues related to early eutherian (and therian)
phylogeny.*

Szalay und Lucas (1996) publizierten iiber die Postcranialmorphologie von Chriacus
und Mixodectes aus dem Paldozdn und in diesem Kontext iiber die phylogenetischen
Relationen der archonten Mammalia. Die Funde stammen aus dem frithen Paldozin der
Nacimiento Formation, dem San Juan Basin New Mexikos. Die Fossilien waren durch
teilweise gut erhaltene Skelettelemente aus einer einzigen Lokalitdt (der Westflanke des
Torreon Wash) formiert. Chriacus und Mixodectes wurden mit Arctocyoniden, zahlreichen
Lipotyphla-Vertretern, Creodonten, Carnivoren, Rodentia, Plesiadapiformes, Scandentia
und den Dermopteren vergleichend-anatomisch interpretiert. Beide Materialproben
unterstiitzen die Arborikolie dieser Sduger; speziell das den Mixodectiden zugeordnete

Postcranium soll mit den Plesiadapiformes, Ptilocercus und der hypothetischen
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Postcranialmorphologie des Protoeuprimaten ein gemeinsames Archonta-Plateau bilden.
Auf diesem Niveau teilten sie auch gemeinsam abgeleitete Merkmale mit den rezenten
Colugos, v. a. die anatomisch-morphologischen Anpassungen an das langsame Klettern
und das kopfabwirts hingende Rasten. Szalay und Lucas (1996) reexaminierten auch die
innerhalb der Archonta konkurrierenden phylogenetischen Hypothesen - wie etwa das
Primatomorpha- und Eudermoptera-Modell - als auch die &ltere Volitantia-Kreation.
Basierend auf ihrer funktionell-adaptiven Analyse diverser osteologischer Komplexe
entschieden sie sich fiir die Bevorzugung des Archonta-Konzepts (ohne die
Macroscelididae, aber mit zahlreichen fossilen Gruppen wie den Plesiadapiformes,
Mixodectidae und Microsyopidae) und des Volitantia-Modells nach Illiger (1811). Beards
(1989, 1993a,b) Interpretationen wurden an vielen Punkten bestétigt, besonders was die
Plesiadapiformes-Eigenschaften betraf, seine taxonomischen und phylogenetischen
Thesen hingegen wurden nicht akzeptiert; v. a. die Monophylie der Primatomorpha, die
Eudermoptera- und die Dermoptera-Konzeption. Gemeinsam abgeleitete Merkmale fiir
Dermopteren und Chiropteren sahen sie in der Struktur des Ellenbogen-Komplexes als
auch in Leches (1886) Identifizierung einer interdigitalen Membran des Manus. Die
Realitit der Archonta wurde als monophyletisch, aber nicht notwendig als holophyletisch
bezeichnet. Als einzige Gruppe innerhalb der traditionellen Uberordnung mit
holophyletischem Status werteten sie die Volitantia und die beiden Untergruppen.
Simmons (1994) konnte beziiglich der Primatomorpha-Problematik belegen, dass zwei
der 29 Beardschen (1993b) Merkmale falsche Beobachtungen zugrunde lagen. Zwei
zusitzlich falsche Diagnosen erkannten Stafford und Thorington (1998) und eine wurde
als nicht korrekt interpretiert eingestuft (siehe auch Sargis 2002d, 2007). Shoshani und
McKenna (1998) verwendeten lediglich 12 der 29 Charakteristika, da Beard (1993b) selbst
Zweifel geduBert hatte. Hamrick et al. (1999) reihten sich in die Reihe der Beard- und
Primatomorpha-Kritiker ein und kamen anhand von Phalanx-Analysen zu dem Schluss,
dass Paromomyidae keine Gleiter waren, sondern deren Charakteristika vermutlich eher
Adaptationen an das vertikale Klettern und Festhalten auf gro8eren Substraten bildeten.
Additiv wurde belegt, dass eine angebliche Synapomorphie der Paramomyidae und
Dermoptera auch innerhalb der Chiropteren (Thewissen und Babcock 1992) ermittelt
werden kann. Dies trifft auch auf ein zweites Merkmal zu. Die erwéhnten Charakteristika
sprachen also eher fiir ein modifiziertes Volitantia-Konzept nach Thewissen und Babcock
(1992), Simmons und Quinn (1994) oder Simmons (1995) als fiir die Primatomorpha
nach Beard (1993a,b), aber siehe Bloch und Silcox (1991) als auch Sargis (2007). Lemelin
(2000) analysierte die Hautstruktur der Hohlhandseite und befand fiir die Volitantia das

Fehlen u. a. einer sehr flach ausgebildete Kontaktzone zwischen Dermis und Epidermis
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und belegte auch kaum bis gar keine Bildung von internen Leistenstrukturen.
Sargis (2002d, 2007) integrierte den basalen Scandentia-Vertreter Ptilocercus
lowii in die Archonta-Problematik und reinterpretierte 12 der 22 postcranialen
Merkmale Beards (1993b), was ebenfalls flir eine Schwéichung der Primatomorpha-
Hypothese sorgte. Durch narratives Ertasten beflirwortete Godinot (2007)
ein Primates-Scandentia-Monophylum innerhalb der klassischen Archonta.

Die molekularen Evidenzen schlieBen zum gréBten Teil die Chiropteren aus der nahen
Verwandtschaft der Primaten aus und konfirmieren allerdings eine nahe Verwandtschaft
der Primaten, Scandentia und Dermopteren (Cronin und Sarich 1980, Adkins und
Honeycutt 1991, 1993; Honeycutt und Adkins 1993, Allard et al. 1996, Porter et al. 1996,
Liu und Miyamoto 1999, Liu et al. 2001, Murphy et al. 2001a,b; Arnason et al. 2002;
Douady et al. 2002, Van den Bussche et al. 2002, Van den Bussche und Hoofer 2004,
Nishihara et al. 2006, Coulombe und Huntington 2007, Kriegs et al. 2007). Waddell et al.
(1999) war die Arbeitsgruppe, die die Triade als ,,Euarchonta® neologisierten.

Das ,,Euarchontoglires*-Taxon, also die Schwestergruppenbeziehung der Euarchonten
und der Glires, wurde von Murphy et al. (2001b) entdeckt. Zuvor hatte eine Vielzahl
an Arbeiten bereits eine phylogenetische Néhe der Lagomorphen und Rodentia zu den
Rest-Archonten befiirwortet (Bailey ef al. 1992, Honeycutt und Adkins 1993, Stanhope
et al. 1993, 1996; Goodman et al. 1994, Allard et al. 1996, Miyamoto 1996, Porter et al.
1996, Waddell ef al. 1999, Madsen et al. 2001). Das Monophylum der Hasenartigen und
der Nagetiere gilt inzwischen als die wahrscheinliche Schwestergruppe der Euarchonten.
Die beispielsweise bei Nishihara et al. (2006) offen gelassene Konstellation innerhalb
der Euarchonten kann natiirlich im vorliegenden Kontext nicht befriedigen.

Graur et al. (1996) und Schmitz et al. (2000) beantworteten die Frage nach der
Schwestergruppe der Scandentia tentativ mit den Lagomorpha. Letztere Arbeitsgruppe
hatte jedoch keine Flattermakis integriert. Liu und Miyamoto (1999) bestitigten
genau wie Liu e al. (2001), Kilian ef al. (2001), Madsen et al. (2001), Murphy et
al. (2001a,b) oder Olsen et al. (2005) ein Dermoptera-Scandentia-Monophylum.
Letztere benannten das Taxon, auch unter Beriicksichtigung paldodkologischer
Indizien, als ,,Sundatheria“. Die Primatomorpha-Unterstiitzung ergab sich aus den
Arbeiten von Waddell et al. (1999), Teeling et al. (2001), Kilian et al. (2001). Man
beachte aber die Anmerkungen von Sargis (2007, S. 59) zu diesen Publikationen.
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Ein Schwerpunkt der vorliegenden Studie ist der Identifizierung der Schwestergruppe

der Primaten gewidmet (v. a. in Abhingigkeit von der Aullengruppenwahl):

1. Dermoptera;
2. Scandentia;

3. Dermoptera + Scandentia (= Sundatheria).

___Volitantia Prlmatomorpha

Scandenia  Primates  Chiroptera  Dermoplera  goppiania  Ghiroptera Primates Dermoptera

a4

“Primatomorpha”

Euarchonta
Volitantia
Scandentia  Primates Chiroptera  Dermoptera Primates . D
Euarchonta Valitanﬁa

Primatomorpha
Primates Scandentia Chiroptera  Dermoptera

Scandentia Primates Dermoptera v/

Abb. 2.1. Potentielle Schwestergruppen der Primaten. Modifiziert nach Sargis (2007):
A nach Szalay (1977), Wible und Covert (1987), Wible und Novacek (1988), Novacek
(1992); B nach Beard (1993b); C nach Shoshani und McKenna (1998); D nach
Murphy et al. 2001a,b; Sargis (2007, Analyse 3); E nach Waddell et al. (1999) und
F nach Sargis (2007, Analyse 2).
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3. Der Hyolaryngealapparat der Primates und diverser verwandter

Siugetier-Ordnungen basierend auf ontogenetischen Daten

3.1 Einfiihrung

3.1.1 Allgemeine Anmerkungen zu den Phinomenen Ontogenie und Phylogenie

und ithren wechselseitigen Beziehungen

Die historisch bekanntesten Werke zur heute als ,,evo-devo“ bezeichneten
Forschungsrichtung entstammen dem 19. Jahrhundert und kdnnen von Baer und Haeckel
zugeordnet werden. Der radikale phylogenetische Ansatz des beriihmtesten Zoologen
Jenas ist iiberholt, dennoch schrieb Arthur (2002, S. 757): ,,... evolution leads both to
embryonic divergence and, in some lineages, to a lengthening of the ontogenetic trajectory
leading to more complex adult phenotypes with greater numbers of celles, their embryos
passing through simpler, quasi-ancestral forms.* Die kontempordre Aufgabe entspricht
in etwa dejenigen zu Zeiten Carl Gegenbauers (einst als der wichtigste Morphologe der
Welt betitelt und wegweisend bei methodologischen Anndherungen von vergleichender
Anatomie und Embryologie), ndmlich der Unterscheidung zwischen mehreren moglichen
phylogenetischen Szenarien (Laubichler 2003).

Alberch (1982) hatte zu recht auf ontogenetische Limitierungen innerhalb evo-
lutiondrer Prozesse hingewiesen. Dennoch sollte der Vorteil synergistischer Effekte
nicht unterschitzt werden (z. B. Britz und Bartsch 2003). Hall (2002, S. 8) definierte
daher: ,,... evolutionary developmental biology is more than a name for an emerging
subfield of biology. It is a reflection of a level of analysis, synthesis, and understanding

not possible through the study of evolution or development alone.”

3.1.2 Historische Skizze zur Hyolaryngealforschung

Galen lebte zur Zeit des Niedergangs griechischer Kultur. Er lenkte sein
Forschungsinteresse auf den Zusammenhang zwischen neurobiologischer Steuerung
der Muskeln und der Funktion des Larynx hinsichtlich der Suche nach dem Ursprung
der menschlichen Sprache. Leonardo da Vinci erforschte auf genaueste Art und Weise
die Kehlkopfanatomie der Carnivora. Belon (1551) untersuchte bereits die modifizierte
Epiglottisfunktion der Cetacea. 47 Jahre spater untersuchte Ruini akribisch die laryngeale

Anatomie des Pferdes. Uber Fabricius, Casserius, Harvey, Malpighi, Tyson und
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Swammerdan konnte eine imaginire Linie zu Hunter gezogen werden. Die Griindung
zoologischer Gesellschaften und natiirlich Darwins Hauptwerk (1859) beeinflussten die

Hyolaryngealforschung sehr (Negus 1949, Harrison 1995).

3.1.3 Die phylogenetische Signifikanz des Hyolaryngealapparates

A. Einleitende Worte zum Hyobranchialskelett der Vertebrata

Die unabhingige Funktion von Speise- und Luftweg ist durch die Evolution des Larynx
(Kehlkopf) aufgrund einer Abgliederung des Respirationstraktes des Darmkanals bei
den luftatmenden Tetrapoden vollzogen worden. Ebenfalls als ein Sicherheitsgarant
dient dieser Komplex basierend auf dem potentiellen Verschluss der Luftwege, wie
beim Husten oder bei Tauchgéngen aquatischer Mammalia-Vertreter beobachtet werden
kann. Der Larynx kennzeichnet sich aber auch durch die Entwicklung der Tonbildung
und ist somit fiir die Entwicklung der Sprache von entscheidender Bedeutung. Die
Konstruktion des Hyolaryngealskeletts erinnert an ein relativ starrwandiges Rohr, in
das zwei Stimmfalten - schwingungsfdhige Schleimhautfalten - hineinragen. Die bei
der Exspiration vorbeistromende Luft versetzt diese in Schwingungen, die sie dann auf
eine iiber ihnen positionierte Luftsdule transferieren (einer Pfeife vergleichbar). Die
(1) Spannung der Stimmfalten und die (2) Breite des Luftraumes zwischen ihnen (die
Stimmritze) sind zu einem Grofteil fiir die Frequenz und die Amplitude der produzierten
Tone verantwortlich. Die hochdifferenzierte Muskulatur und das aus mehreren
Einzelteilen bestehende Knorpelskelett miissen also diversen elementaren Funktionen
geniligen. Der Grofiteil von Muskulatur und Skelett entstammen dem Material des
Branchialapparates (Negus 1929, Negus 1962, Laitman und Heimbuch 1982).

Das Zungenbein der ,,Reptilien” umfasst den 1. und 2. Branchialbogen als auch den
Hyalbogen. Der 2. und 3. Branchialbogen erhilt sich bei den Mammalia und liefert
den Baustoff fiir das sdugetierspezifische Thyreoid, wobei das 5. Branchialbogen-
Material den Cricoarytenoid-Komplex entspricht (sieche Tab. 1). Schneider (1965)
betonte basierend auf Gegenbaur (1892) die Ausnahmestellung von Manis: hier lasse
sich keine Komponente des 4. Branchialbogens als Teil der Larnyx nachweisen, aber
eventuell als Part der Epiglottis. Gegenbaur (1892) interpretierte die bereits sehr
vollstindige Ausbildung des Kehldeckels der Monotremata in diesem Sinne.

Die autochthone Entstehung der Kehldeckel-Knorpel als Sekundéirknorpel be-
fiirwortete allerdings Schaffer (1907). Seine Hypothese unterstiitzte er durch das
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Konstatieren des ontogenetisch wesentlich spiteren Auftretens des Epiglottisskeletts
im Vergleich zum eigentlichen Kehlkopfskelett und durch den ahyalinen Aufbau des
Epiglottisskeletts (Rattus und Cetaceen bestétigen als Ausnahmen die Regel). Abgesehen
von den erwédhnten Féllen (also der Bildung des Epiglottisgeriists durch Separation vom
Thyreoid) ergibt sich keine strukturelle Ubereinstimmung zwischen Branchialskelett
und Epiglottisgeriist. Diesen Punkt kritisierten Starck und Schneider (1960) heftig und
limitierten die Bedeutung der Gewebestruktur fiir die Identifizierung von Homologien:
die Gewebestruktur ist spezifischen funktionellen Belangen exakt angepasst. Dieser
plausiblen Begriindung konnte zugestimmt werden. Dennoch wird in der vorliegenden
Arbeit diese Argumentationskette nicht verfolgt und Gewebearten fiir oder gegen die
Wabhrscheinlichkeit bestimmter Verwandtschaftsverhéltnisse verwendet und in Form des

Merkmals 148 adaptiert, um eine a priori-Wertung moglichst zu begrenzen.

Tab. 1. Herkunft des Skelettmaterials einiger Vertebraten. Nach Schneider (1965).

,,Reptilia” Aves Mammalia*
Hyalbogen Zungenbein Zungenbein
1.Branchialbogen Thyreoid
2.Branchialbogen
3.Branchialbogen fehlen fehlen Thyreoid
4.Branchialbogen Epiglottis?
5.Branchialbogen Larynxskelett Larynxskelett Larynxskelett

* Eine Differenzierung sollte beachtet werden: Es ist zwischen der rostral gelegenen Pars
hyoidea (= Zungenbein: Hyalbogen + 1. Branchialbogen) und dem weiter caudal gelegenen

(eigentlichen) Larynxskelett zu unterscheiden (= 2., 3. und 5. Branchialbogen).

B. Das Hyobranchialskelett der Mammalia

Morphogenetische und funktionelle Griinde differenzieren drei Knorpelkomplexe am
Larynx:
(1) das Thyreoid (Cartilago thyreoidea, Schildknorpel),
(2) der Cricoarytenoidkomplex (Cartilago cricoidea, Ringknorpel + Cartilago
arytenoidea, GieBBbeckenknorpel, Stellknorpel + Cartilago interarytenoidea +
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Cartilago postarytenoidea) mit dem Santorinischen Knorpel und
(3) der Epiglottiskomplex (Epiglottis + Wrisbergscher Knorpel)

Im Folgenden werden in Kiirze essentielle morphologische Charakteristika
fiir exemplarische Sdugergruppen angegeben, um eine Orientierung und
Plattform fiir die im weiteren Verlauf angegebenen Resultate zu liefern (nach
Fiirbringer 1875, Goppert 1894, 1937; Starck und Schneider 1960, Schneider
1965, Wind 1970, Negus 1929, 1962; Harrison 1995, Nishimura et al. 2003):

Innerhalb der Monotremata besteht das Thyreoid aus zwei Spangenpaaren, die auf
der ventralen Seite mit der Thyreoidcopula verbunden sind. Das Cornu branchiale I ist
mit dem dorsalen bzw. knorpligen Abschnitt der cranialen Spange (2. Branchialbogen)
verschmolzen. Ein bindegewebiger Kontakt besteht zwischen dem Cricoid und dem
knorpligen Ende der caudalen Spange (3. Branchialbogen). Die Cartilago cricoidea
ist innerhalb der beiden Familien unterschiedlich gebaut: Die Ornithorynchidae sind
dadurch gekennzeichnet, dass das craniale Drittel der Ringknorpelplatte einheitlich
gebildet ist und sich ein Spalt nur zwischen den caudalen zwei Dritteln findet. Bei den
Tachyglossidae ist die Ringknorpelplatte durch einen sich nach caudal verbreiternden
Spalt gekennzeichnet, der eine komplette Teilung in cranio-caudaler Richtung verursacht.
Der Arcus cricoideus reicht mit einem dreieckigen Fortsatz nach cranial bis kurz vor die
caudale Thyreoidspange. Die Monotremata besitzen an den Aryknorpeln keine Proc.
vocales. In der Mittellinie beriihren sich die Proc. dorsomediales und eine Cartilago
interarytenoidea ist in regelmdBiger Form vorhanden. Eine den Proc. dorsomediales
von caudal anliegende Cartilago postarytenoidea findet sich nur gelegentlich bei
Tachyglossus, aber immer bei Ornithorhynchus. Mit je einem Fortsatz ihres Skeletts
ragt die schildformige Epiglottis in die Plicae aryepiglotticae. Da keine Stimmfalten
ausgeprigt sind, ist das Cavum layngis auch nur spérlich gegliedert.

Die Kehlkopfmuskulatur betreffend wurde eine Vielzahl an Besonderheiten dokumentiert:
Dem M. thyreocricoideus der Eutheria homolog ist aufgrund der Innervationsverhéltnisse
vermutlich nur die Pars interna des M. cricothyreoideus, der nur an der 2. Thyreoidspange
ansetzt. Ein M. interthyreoideus, der 1. und 2. Thyreoidspange miteinander verbindet,
findet sich nur bei den Monotremen. Schneider (1965) spekulierte iiber eine potentielle
Homologie zur Pars externa des M. cricothyreoideus der Eutheria basierend auf der
Innervation durch den N. laryngeus superior. Das dorsale Segment des M. sphincter
laryngis internus wird vom M. arycricoprocricoideus, das ventrale Segment vom M.

thyreocricoarytenoideus gebildet. Durch die unterschiedlichen Urspriinge dieses Muskels
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kann man einen M. cricoprocrioideus (er entspringt an der Dorsal- und Lateralfliche
des Ringknorpels) und einen M. aryprocrioideus (entspringt am Proc. muscularis des
Aryknorpels) separieren. Der M. dilatator laryngis wird vom M. keratocricoarytenoideus
gebildet, der von der Cartilago cricoidea und von der 2. Thyreoidspange ausgeht und am
Proc. muscularis des Aryknorpels inseriert. Ein Eutheria-Homologon findet sich in Form
des M. cricoarytenoideus posterior; er dehnt aber das Ursprungsfeld nicht oft auf die
Innenseite des Thyreoidunterhorns aus.

Der Thyreoidknorpel der Marsupialia ist einheitlich definiert. Uber einen lingeren
Verlauf verschmilzt auf der Ventralseite in der Ndhe zur Medianlinie der Thyreoidunterrand
mit dem Cricoid. Die Pars interlaminaris ossifiziert im Allgemeinen nicht, wohingegen
der Schildknorpel v. a. in der Lamellenregion verknochert. Interessant ist das Phinomen
des blasenformig formierten cranio-medialen Teils des Schildknorpels (Bulla thyreoidea)
bei einer Reihe von Beuteltieren — dies kommt bei Phascolarctus und Didelphis nicht vor.
Vollstindig geschlossen ist das Cricoid bei allen Marsupialia-Vertretern mit Ausnahme
von Phalanger (Trichosurus?), wo in der Dorsalregion ein Liicke existieren soll. Bei
einem Grofteil der Spezies endet der untere Rand der Lamina cricoidea mit einer nach
caudal konkaven bogenférmigen Incisur. Der Ringknorpel hat dorsal und ventral beinahe
die gleiche Hohe und die typische Eutheria-Siegelringmorphologie ist nicht vorhanden.
Stark verbreitert ist der den Schildknorpel tragende Gelenkflaichen-Abschnitt. Auffallend
grof3 sind die Aryknorpel in Relation zu den {ibrigen Teilen des Kehlkopfskeletts, die gut
entwickelten Proc. dorsomediales sind beim GroBteil der Sdugetiere via Bindegewebe
miteinander verkniipft. Eine kammartige Verlingerung und das weite Hineinragen in das
Kehlkopflumen hinein lassen sich fiir eine Vielzahl an Arten konstatieren. In cranialer
Richtung erreicht der Proc. dorsomedialis beinahe die Spitze des Aryknorpels. In den M.
interarytenoideus integriert und den Proc. dorsomediales von cranial her auflagernd wird
eine Cartilago interarytenoidea dokumentiert. Lediglich fiir einige Macropodidae ist ein
Postarytenoidknorpel festgestellt worden.

Die Plicae aryepiglotticae entspringen von der Basis der Pars medialis epiglottidis, wobei
die Seitenteile der Epiglottis klein sind und diese frontal steht und plattenformig gestaltet
ist. Der kammformig verldngerte Apex der Arytenoide ragt in die aryepiglottischen
Falten. Fiir Perameles und Didelphis wird berichtet, dass durch die Verldngerung der
Aryknorpel und der Plicae aryepiglotticae das Vestibulum laryngis erheblich vergroBert
wurde. Ahnlich den Monotremata ist das Cavum laryngis nur etwas aufgegliedert. Eine
Begrenzung der Stimmritze wird groftenteils durch die nach ventral projezierten Proc.
vocales der Aryknorpel geliefert. Die relativ kurzen Stimmfalten entspringen an den

Proc. vocales und heften sich auf der Ventralseite in der Fovea centralis caudal des Sinus
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thyreoideus an und springen schlieBlich nur wenig in die Kehlkopflichtung vor.

Der M. cricothyreoideus ist bei allen Marsupialia-Vertretern moglicherweise
aufgrund der ausgedehnten Verwachsung zwischen Cricoid und Thyreoid nicht
vorhanden. Der M. thyreoarytenoideus und der M. cricoarytenoideus lateralis bilden
das ventrale Segment des M. sphincter laryngis internus (homolog zum bzw. entspricht
dem M. thyreocricoarytenoideus der Monotremen). Bei einigen Macropodidae
erreicht der M. thyreoarytenoideus den Thyreoidknorpel nicht komplett; die caudo-
lateralen Fasern in der ventral gelegenen Region inserieren am ventralen Teil der
Seitenflache der Cartilago cricoidea. Der vom Aryknorpel (exakter: Proc. muscularis)
entspringende Muskel zeigt keine Beziehung zur Stimmfalte und zum Proc. vocalis.
Entsprechend den Monotremata finden sich beim dorsalen Segment des M. sphincter
laryngis internus zwei Muskeln: der M. cricoprocricoideoarytenoideus ist dem
M. cricoprocricoideus der Monotremen als homolog anzusehen und der von der
Crista lateralis des Proc. muscularis zum Procricoid ziehende M. aryprocricoideus

wird als Homologon des M. interarytenoideus der Eutheria interpretiert.

Der Kehlkopf der Chiroptera ist in Relation zur Korpergrof3e sehr grof3. Der untere
Rand der Cartilago cricoidea erreicht bei den meisten Spezies den vierten Halswirbel.
Oftensichtlich ein Unikum stellt Epomorphus dar: das komplette Cricoid und der
caudale Schildknorpelabschnitt sind innerhalb des Thorax positioniert - dadurch befindet
sich der Larynx-Unterrand in unmittelbarer Nachbarschaft des Zwerchfells. Hier sind
auch die Santorinischen Knorpel verwachsen. Die stark entfaltete Kehlkopfmuskulatur
sorgt fiir eine Reihe von Besonderheiten (= Apomorphien), die sich in grofen
Vorspriingen und Knorpelleisten der Cartilago thyreoidea bzw. cricoidea widerspiegeln,
um geeignete Ansatzflichen zu liefern. Die Proc. musculares der Aryknorpel sind
hdufig kriftig strukturiert. In die Rachenwand erstreckt sich bei ein paar Formen
die Cartilago lateralis faucium, ein langer Knorpelstab, der sich vom Oberrand der
Cartilago thyreoidea erstreckt. Die meisten Arten weisen den Interarytenoidknorpel auf.
Verglichen mit den allgemein erforschten Verhéltnissen der Eutheria lassen sich keine
konstitutiven Aberrationen ermitteln. Fiir den Flughund Pteropus wird berichtet, dass
auf den oberen Teil der Trachea Zacken des M. cricothyreoideus tibergreifen.

Ein interessantes Phdnomen wurde fiir eine Vielzahl an ,,Microchiropteren® erortert:
Kehlsdcke als Ausstiilpungen des Kehlkopflumens. Eine von der Trachea ausgehende
Schallblase, dicht unterhalb des Larynx nach beiden Seiten Hohlrdume abgebend, findet
sich bei Nycteris und den Rhinolophidae. Die Wand ist durch Knorpelelemente stabilisiert.

Das Vorkommen einer dritten Schallblase ist fiir ein paar Hipposiderus-Arten und fiir
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Rhinolophus dokumentiert worden. Sie liegt auf der Dorsalseite der Luftrohre. Membran-
artig ausgezogene und hohe Stimmfalten charakterisieren das Cavum laryngis.

Fiir die Ordo Primates ldsst sich zeigen, dass die Lamellen der Cartilago thyreoidea
in dorso-ventraler Richtung relativ breit ausgerichtet sind und dass das Ausmal
der Konstruktion der unteren als auch oberen Schildknorpelhdrner fluktuiert. Die
generell konstantere Bildung ist das Cornu thyreoideum inf. Pithecia und Leontocebus
prasentieren sehr kleine untere Schildhorner, wohingegen relativ gut ausgebildete untere
und obere Schildknorpelhdrner fiir Indri, Lemur, Papio und Pan demonstriert werden
konnten. Avahi laniger ist nicht im Besitz eines oberen Hornes. Im Allgemeinen sollen die
Cartilago cricoidea und die Cartilago thyreoidea keine Spezifika aufweisen. Wrisbergsche
und Santorinische Knorpel existieren in der gesamten Bandbreite der Ordnung und sind
partiell sehr gut formiert. Alouatta bildet durch starke VergroBBerung der Wrisbergschen
Knorpel einen Stiitzmechanismus flir die rinnenformig gebogenen, extrem verldngerten
Epiglottisknorpel. Santorinische Knorpel fehlen allerdings. Aotus und Saimiri
dokumentieren innerhalb der Plicae aryepiglotticae in Form der Wrisbergschen Knorpel
eine knorpelige Verbindung, die sich von den Aryknorpeln zur Epiglottis erstreckt. Dieses
Prinzip stabilisiert die Umrahmung des Kehlkopfeingangs auf erhebliche Weise. Generell
ist der Kehlkopfeingang - zumindest im ventralen Bereich - oft weit gedftnet. Die
Taschenfalten, der Recessus laryngis und die Plicae vocales sind innerhalb des Cavum
laryngis deutlich ausgeprégt; Variation ldsst sich vor allem durch das Kehlsack-Phdnomen
belegen: (1) dorsale Kehlsidcke entdeckte man bei Lemuriden, bei (2) Cercopitheciden
oft einen unpaaren ventralen Kehlsack (bei Meerkatzen wird gelegentlich der obere
Sternalrand caudal iiberrragt), eine (3) Differenzierung der unpaaren unteren ventralen
Kehlsidcke innerhalb der Callitrichidae und die (4) starke Tendenz bei Pongiden zur
Formation paariger, lateraler Kehlsidcke, die vom Recessus laryngis ausgehen.

Die Scandentia, lange als basale Primaten eingeordnet, weisen einen
wohlausgebildeten M. cricothyreoideus auf. Der M. thyreoarytenoideus ist in
einen medialen und einen lateralen Part separierbar.

Definitiv bestitigte Differenzen am Kehlkopfskelett der Lagomorpha gibt es lediglich
fiir Oryctolagus und Lepus an den Aryknorpeln und damit verbunden an den dort
aufsitzenden Proc. Santorini. Sie verwachsen bei beiden Gattungen: beim Kaninchen
identifizierte man als Verbindungsstiick eine schmale Knorpelbriicke, beim Hasen einen
nach caudal orientierten Knorpelfortsatz. Beide Gattungen besitzen keine Wrisbergschen
Knorpel. Rec. laryngis des Cavum laryngis fehlen Lepus. Anhand von Oryctolagus-
Schnitten l&sst sich ein schlitzformiger Eingang zur Morgagnischen Tasche erldutern.

Eine Bulla thyreoidea (z. B. Agouti paca) konnte fiir einige Rodentia nachgewiesen
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werden und entsteht durch einen weit nach pharyngeal umgebogenen Schildknorpel-
Oberrand. Der oft rohrenartig ausgezogene Eingang des Kehlkopfs wird durch die
verldngerten cranialen Teile der Aryknorpel unterstiitzt. Haufig ist die Existenz eines
Interarytenoidknorpels. Viele Rodentia-Vertreter prasentieren einen in cranio-caudaler
Richtung besonders entfalteten M. thyreoarytenoideus (fiir Hystrix wird der Ansatz mit
%, der Schildknorpel-Hohe angegeben). Es wird berichtet, dass sich in seltenen Fillen als
Abspaltung des M. cricoarytenoideus posterior ein M. keratoarytenoideus definieren lésst.
Des Weiteren ergibt sich ein nach cranial rohrendhnlich modifizierter Kehlkopfeingang
- hervorgerufen durch eine Elongation der Plicae epiglotticae laterales und der Partes
laterales epiglottidis - bei zahlreichen Myomorpha und bei Agouti paca. Fir viele
Nagetiere konnten enge Relationen zwischen dem Epipharynx und dem Kehlkopfeingang
konstatiert werden. AuBlerdem gilt fiir eine Vielzahl ein geschlossener, den Aditus laryngis
umschlieBender Ring, der eine kausale Folge der Union der Plicae palatopharyngeae
(dorsal des Kehlkopfeingangs) darstellt und der Protektion der retrovelaren Lage des
Aditus laryngis dient. Innerhalb der Muridae, Xerini und bei Arvicola stilpt sich vom
Cavum laryngis nach ventral eine Fovea centralis vor.

Da ein Bestandteil der 3D-Rekonstruktionen auch zwei Exemplare (Moschus) aus der
Ordo Artiodactyla (Paarhufer) beinhaltet, sollen einige Spezifikationen beriicksichtigt
werden: Eine Bulla thyreoidea kann durch die blasenformige Form auf der ventralen
Seite des Schildknorpels bei einigen Vertretern der Caprini, Cerviden und Tragelaphinen
vorkommen. Diese Position weist eine Vorwdlbung des Cavum laryngis zu einer
Aussackung auf, die einer Trichterform #hnelt. Die Insertion der Stimmfalten erfolgt
an der tiefsten Stelle. Bei Ammotragus lervia konnen die oberen Trachealknorpel
durch einen nach caudal gerichteten Processus, der von der Ringknorpelplatte ausgeht,
iiberlagert werden. Innerhalb der Ruminantia ist der Arcus cricoideus in starkem Mal3e
abgeflacht. Die Suidae demonstrieren an den Spitzen der Arytenoide eine Verwachsung
und eine nach caudal verlaufende Biegung. Der grof3e Teil der Artiodactyla préasentiert
jedoch ein kontinuierliches Fortfithren der Aryknorpel in die in ventro-dorsaler Richtung
kammartig verldngerten Proc. Santorini. Die Proc. dorsomediales sind oft vertreten und
konnen nahtlos an beiden Seiten miteinander oder aber auch durch das Lig. arytenoideum
transversum verwachsen sein. Das Reh und der Dammbhirsch besitzen einen M.
cricoarytenoideus posterior, der mit der Pharynxwand in Verbindung steht. Besonders
deutlich, aber nicht nur bei den Suidae, existiert eine fast komplette zweite Umrahmung
des Aditus laryngis. Diese Eigenschaft bewerkstelligen die kréftigen Plicae epiglotticae
laterales. Bei den Camelidae und den Suidae sind die lateralen Teile der Epiglottis gut

entwickelt; die Partes laterales epiglottidis der Bovidae, Cervidae und Giraffidae hingegen
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sind kleiner gestaltet. Die verbreiterten Santorinischen Knorpel engen den dorsalen Teil
des Kehlkopfeingangs spaltformig ein. Die Artiodactylen-Stimmfalten verlaufen beinahe
in einem rechten Winkel zur Lingsachse des Kehlkopfs. Das Phdnomen eines oberen

medianen Kehlsacks zeigen Rangifer und Tayassu.

3.2 Material und Methoden

Die vergleichende Ontogenetik und die Methodik der dreidimensionalen Re-
konstruktion morphologischer Strukturen blicken auf eine lange Tradition zuriick.
Die Bornsche Plattenmodelliermethode (1883) bildete das Fundament zu einer Reihe
von Studien zur komparativen Morphogenese; wichtige Arbeiten reprisentieren z.
B. Starck und Schneider (1960), MacPhee (1981), Zeller (1986a), Wible und Martin
(1993) bzw. die von Maier modifizierte Plattenmodelliermethode, in der nicht mehr
Wachsplatten, sondern Styroporplatten Verwendung fanden. Erweitert wurde die
Methodologie durch das Potential der computergenerierten 3D-Rekonstruktion.

Mehrere  Schnittserien  lagen der folgenden  Arbeit zugrunde, die
dankenswerterweise aus den Bestinden der Zoologischen Institute der
Universititen Tiibingen und Jena zur Verfligung gestellt wurden. Das
Material reprdsentiert ontogenetische Stadien des Hyolaryngealapparates -
zumeist spétfetale - von diversen Spezies aus den Ordnungen der Chiroptera,
Dermoptera, Primates, Rodentia, Scandentia und Artiodactyla (Tab. 2).

Tab. 2. Daten zum bearbeiteten Material. Man beachte: Falls bekannt, dann wurden die Stu-
dien erwéhnt, die dasselbe Exemplar verwendeten. Die Hyolaryngealregion stand aber bei

diesen Arbeiten - wenn iiberhaupt modelliert - nicht im Zentrum des Interesses.

Taxon Scheitel-Steil-Linge|Kopf-Linge|Vergrofie-
(SSL) in mm (KL) in mm |rung

Artiodactyla

Moschus moschiferus 113,0 39,0 1,6 fach

Moschus moschiferus 2320 70,0
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Fortsetzung der Tab. 2. Daten zum bearbeiteten Material.
Taxon SSL in mm KL in mm Vergrolie-
rung
Chiroptera partiell siehe Gobbel
(1998)
Chaerephon pumilus (= 24,5 (pranatal) 12,5 3,2 fach
Tadarida pumilus)
Molossops temminckii 15,5 (pranatal) 10,0
Platyrrhinus lineatus (= 20,0 (pranatal) 11,5 2,5 fach
Vampyrops lineatus)
Rousettus aegyptiacus unbekannt 15,0 (pranatal) | 2,5 fach
Tonatia bidens 20,0 (pranatal) 13,0 3,2 fach
Dermoptera
Cynocephalus volans 45,0 (pranatal) keine Angabe | 1,6 fach
Cynocephalus volans 63,0 (pranatal) keine Angabe |1,2 fach
Halbsguth (1973)
Primates
Galago demidoff 43,0 (pranatal) 20,0 1,6 fach
Loris sp. 60,0 (neonatal) 29,0 1,25 fach
Tarsius bancanus Von MacPhee als keine Angabe |2, 0 fach
(,,stage II°) bezeichnet
Tarsius bancanus 59,0 keine Angabe |1,6 fach
Rodentia
Anomalurops beecrofti 44,0 21,5 1,25 fach
Castor canadiensis 28,0 14,0 1,6 fach
Ctenodactylus sp. siche Schrenk (1989) 23,0 1,25 fach
Eliomys sp. 26,0 13,0 2,5 fach
Glis glis 65,0 (entspricht dem 32,0 1,25 fach
Stadium 2 bei Klingler
2003)
Scandentia
Tupaia glis (Tiibingen) 59,0 (neonatal) 25,0 1,25 fach
Tupaia glis (Jena) 44,0 (pranatal; kurz vor|keine Angabe |3,2 fach
Stadium I nach Spatz
1964)
Soricomorpha
Crocidura russula 21,0 13,0 2,5 fach

Das Studium des Materials verlangte in Tlibingen die Untersuchung durch ein System aus
Binokular (Schott©OKL 1500 LCD), montierter Kamera (Fuji ©Digital Camera HC-300Z)
und eines fiir digitale Bildaufnahmen adaptierten Durchlichtkastens samt Kaltlichtquelle
(Stemi 2000C mit 1500 LCD); die Bilder konnten mit dem Programm Photograb ©

festgehalten werden. Am Jenaer Institut wurde mit dem Binokular Stemi SV11 der Firma
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Zeiss © gearbeitet und das Programm analySIS SVII lieferte die Software fiir die Bearbei-

tung sowie Speicherung der Fotografien. Die Art der Einbettung erldutert Tab. 3.

Tab. 3. Informationen zu den Schnittserien. Fiir die jeweiligen Modelle wurde

nicht jeder Schnitt verwendet, sondern jeder zweite oder dritte, etc.

Taxon Farbung bzw. Schnittdicke | Schnittebene |Inventar-
Fixierung/Einbettung |und nummer
Anzahl der
verwendeten
Schnitte
fiir das 3D-
Modell
Anomalurops| Azan; Celloidin- 14 u; transversal -
beecrofti Paraffin 100 Stiick
Castor Azan; Celloidin- 10 p; transversal -
canadiensis Paraffin 92 Stiick
Chaerephon Paraffin 10 p; transversal SB 61036
pumilus 109 Stiick
(= Tadarida
pumila)
Crocidura Azan; Formalin- 10 u; sagittal -
russula Fixierung; Paraffin- 92 Stiick
Einbettung
Ctenodactylus | Azan; 10 p; transversal -
sp. Celloidin-Paraffin 85 Stiick
Cynocephalus |keine Angaben 15 w; transversal 4927
volans (45 72 Stiick
mm-Stadium)
Cynocephalus | Azan, ansonsten keine |40 p; sagittal 4926
volans (63 Angaben 58 Stiick
mm-Stadium)
Eliomys sp. Azan; Celloidin- 10 u; transversal -
Paraffin 88 Stiick
Galago Azan; Paraffin- 15 p; transversal -
demidoff Einbettung 75 Stiick
Glis glis Azan; fixiert in 15 w; transversal -
Formalin; Paraffin- 77 Stiick
Einbettung
Loris sp. Azan; fixiert in 10 p; transversal -
Formalin; Paraffin- 75 Stiick

Einbettung
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Fortsetzung der Tab. 3.
Taxon Farbung und Schnittdicke/ | Schnitttebene | Inventar-
Einbettung Anzahl der nummer
Schnitte
Micronycteris | Azan Op; transversal -
minuta 87 Stiick
Molossops keine Angaben 10u; transversal SB 72269
temminckii 55 Stiick
Moschus Azan; Fixierung mit 40 p; transversal -
moschiferus FEA; Einbettung in 88 Stiick
(39 mm) Celloidin
Moschus Azan; 30 u; transversal -
moschiferus Formolfixation— 50 Stiick
(70 mm) HNO3—Celloidin-
Einbettung
Platyrrhinus | Azan; 10u; transversal OSE 184
lineatus (= Paraftin 83 Stiick
Vampyrops
lineatus)
Rousettus keine Angaben 10 p; transversal -
aegyptiacus 78 Stiick
Tarsius Azan; 40 p; transversal 4883
bancanus FEA 49 Stiick
(fetal)
larsius Fixiert in 70%1gem 20 u; sagittal 4933 bzw.
bancanus (59 | Alkohol. originalaufschrift: | 97 Stiick MPIH -
mm-Stadium) | ,,Der Kopf war zuerst in Paraffin P63/8
eingebettet, wurde dann in
Celloidin eingebettet, und weil
sich das dann nicht schneiden lieB,
wieder in Paraffin eingebettet.
Tonatia bidens | Paraffin 10 p; transversal -
78 Stiick
Tupaia glis Azan 12 u; transversal -
(Tiibingen) 72 Stiick
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Tupaia glis Azan 15 u; transversal 4900
(Jena; wurde 82 Stiick
vorher als
Tupaia

belangeri
definiert)

Die bearbeiteten histologischen Schnittserien dienten also als Basis fiir die
dreidimensionalen Rekonstruktionen. Der Grofiteil der Schnittserien wurde mit
Adobe © Photoshop CS modifiziert, ein geringer Teil mit dem Programm ACDSee
7.0 ©, mit dem keine Stapelverarbeitung notig gewesen wire. Das Procedere wird
daher fiir Adobe © Photoshop CS dokumentiert. Dieser erste Bildbearbeitungsschritt
mit diesen Programmen ist erforderlich, um die Bilder in den Graustufen-Modus
zu konvertieren, damit die notwendigen Regionen in einem zweiten Schritt im

Rekonstruktionsprogramm AMIRA 3.1.1 © koloriert werden konnen.

Konvertierung in den Graustufenmodus via Adobe © Photoshop CS:

1. Erstellung eines Ordners in einem beliebigen Verzeichnis (hier werden die
in einem spateren Schritt umgewandelten Bilder gespeichert).

2. Offnen des Programms Adobe © Photoshop CS.

3. Unter dem Meniipunkt , Fenster den Punkt , Aktionen” wihlen,
ein neues Meniifenster wird geoffnet.

4. Das Symbol ,, Neue Aktion “ wihlen (ein neues Mentifenster 6ffnet sich), eine passende
Bezeichnung wiéhlen (je nach Schnittserie) und durch das Anklicken von ,, Aktion“
bestétigen.

5. Nach dem wvierten Schritt leuchtet in der Funktionsleiste des Menii-
fensters  , Aktionen” ein  roter Punkt auf: dies zeigt an, dass
die Arbeitsschritte ab diesem Zeitpunkt aufgezeichnet werden.

6. Offnen des ersten Bildes der Schnittserie, danach unter der oberen
Meniileiste von Adobe © Photoshop CS Bild > Modus > Graustufen wihlen
und die Eingabebestitigung des Verwerfens der Farbinformationen bejahen.
Als Dateiformat wurde wegen der Datengrof3en das jpg-Format beansprucht.

7. Das Speichern des Bildes erfolgt in dem anfangs erstellten Ordner.

8. Datei schlieBen und das quadratische Symbol im Meniifenster ,, Aktionen*

wihlen: die Aufzeichnung wird beendet.
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‘

9. In der Liste der aufgezeichneten Arbeitsschritte, die unter ,, Aktionen® zu sehen
sind, wird der Punkt , Offnen* gewihlt und durch das Miilleimersymbol geldscht
10. Beginn der eigentlichen Stapelverarbeitung:

a) Zuvor muss aber das eben abgespeicherte Bild aber wieder aus dem
anfangs erstellten Ordner geloscht werden,;

b) In Adobe © Photoshop den Arbeitsschritt Datei > Automatisieren >
Stapelverarbeitung wihlen, ein neues Fenster wird gedffnet;

c¢) Unter dem Punkt ,, Ausfiihren “ steht unter ,, Aktion “ die Bezeichnung der spezifischen
Aktion. Unterdem Punkt,, Quelle “ist nun der Ordner zuwéhlen, indem dieumzuwandeln-
den Bilder gespeichert sind. Unter ,, Ziel “ ist der anfangs erstellte Ordner einzugeben
d) ,, OK* wihlen und die Stapelverarbeitung beginnt;

e) Resultat: Der Ordner enthdlt die durch den Graustufenmodus modifi-

zierte Schnittserie (Abb. 3.1).

Abb. 3.1. 3D-Demonstration eines histologischen Schnittes von Galago (Schnitt 35) im

Graustufenmodus-konvertierten Zustand.

Zwischenschritt:  Die  Integration des  korrekten = Massstabes  durch
das Errechnen der dritten Dimension des potentiellen 3D-Modells

Bevor die modifizierte Schnittserie bzw. der ,,Bilderstapel” mit AMIRA © konkret
bearbeitet werden kann, muss der z-Wert - die dritte Raumrichtung bzw. Ausdehnung
des Bildes - angegeben werden (nach personlicher Kommunikation mit PD Dr. Klaus
Honomichl der Universitdt Mainz, dem an dieser Stelle herzlich gedankt sei):

Beim Einlesen eines Bilderstapels in AMIRA © 3.1.1 taucht das Menii ,, Image Read
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Parameters ““ auf. Unter ,, Resolution* ergibt sich die Méglichkeit der,, Bounding Box “, die
markiert werden muss. In der zweiten Zeile erkennt man unter ,, max koord* die in Pixeln
angegebene Ausbildung eines jeden Bildes in allen drei Raumrichtungen. Vom Programm
bereits vorgegeben sind die beiden ersten Pixel-Werte in x- und y-Richtung. Die ,,Dicke*
der Bilder erfahrt das Programm also durch die Eingabe des z-Wertes (in Pixeln) in das
dritte Késtchen. Als Dicke eines jeden Bildes nimmt das Programm zunéchst 1 Pixel an,
daher steht im letzten Kastchen zunéchst eine Zahl, die der Anzahl der eingelesenen Bilder
entspricht. Es macht empirisch gesehen keinen nennenswerten Unterschied, ob man die
Dicke von allen n Bildern oder nur die Dicke von n-1 Bildern eintragen muss.

Zuerst 1ist zu berechnen, wie viel die Dicke eines Schnittes in Pixeln
ist. Dazu braucht man die Information, wie breit (oder hoch) die Bilder
in p sind; dies erfahrt man durch ein Bild eines Massstabs in gleicher
VergroBlerung. Eine exemplarische Rechnung moge das veranschaulichen:

Die Schnittdicke der Serie betrdgt 40 p. Ist ein Bild 500 p breit, dann kann man
anhand des Eintrages im ersten Kiastchen des Meniis ,,/mage Read Parameters
(s. 0.) definieren, wie viele Pixel das Bild in x-Richtung hat (z. B. 1000). Nun
weil man: 500 p entsprechen 1000 Pixeln. Hieraus ldsst sich berechnen, wie
viele Pixel die 40 p sind: 1000*40/500 = 80. In das dritte Késtchen des Meniis
ist also 80*n als Wert einzutragen, wenn n der Anzahl der Bilder entspricht.

Eines ist noch zu beachten: Normalerweise wird nicht jeder Schnitt verwendet, sondern
nur jeder zweite, dritte, etc. Dies ist in der Kalkulation zu beriicksichtigen, indem man
die Schnittdicke zuvor mit der Anzahl der verwendeten Schnitte multipliziert (also *2
oder *3), da sich ansonsten ein inkorrekter z-Wert ergibt (Abb. 3.2 und Tab. 4).

4

Abb. 3.2. Demonstration des 3D-Modells von Tonatia bidens und
der z-Wert in graphischer Form.
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Tab. 4. Angaben der spezifischen dritten Raumwerte.

Taxon z-Wert (gerundet) Modelléinge
in mm

Anomalurops beecrofti 567 2,856
Castor canadiensis 463 1,840
Chaerephon pumilus ( = Tadarida pumila) 1050 2,200
Crocidura russula 731 1,840
Ctenodactylus sp. 698 3,480
Cynocephalus volans (45 mm-Stadium) 245 2,130
Cynocephalus volans (63 mm-Stadium) 387 -
Eliomys sp. 699 1,760
Galago demidoff 457 2,250
Glis glis 930 2,310
Loris sp. 878 4,880
Micronycteris minuta 849 1,780
Molossops temminckii 963 2,240
Moschus moschiferus 39 mm 726 6,720
Moschus moschiferus 70 mm 700 -
Platyrrhinus lineatus (= Vampyrops lineatus) | 462 -
Rousettus aegyptiacus 450 1,560
Tarsius bancanus (59 mm-Stadium) 410 -
Tarsius bancanus (spatfetal) 585 3,920
Tonatia bidens 1473 3,200
Tupaia glis (Jena) 541 2,460
Tupaia glis (Tiibingen) 480 2,664

Die Erstellung eines dreidimensionalen Modells via AMIRA [ 3.1.1:

Ist die Schnittserie eingelesen worden, so erscheint ein griin hinterlegtes Symbol mit
dem Dateinamen. Ein fundamentaler und kritischer Schritt ist das ,,Alignment“, der
automatisch ablaufende oder manuelle Versuch, die Schnittbilder in Kongruenz zu
bringen. Durch den Rechtsklick auf das bereits erschienene griine Dateinamensymbol
Offnet sich ein Meniifenster. Das Wiahlen von ,, Compute* fithrt zur Option ,,Align
slices ““. Im rechten unteren Feld ergeben sich wiederum drei Optionen. Das Betdtigen
von ,, Edit” verwirklicht ein neues Arbeitsfenster, das speziell fiir das Alignment
konzipiert ist (,,Slice Aligner®). Ist die Schnittserie von guter Qualitdt, dann sollte
unter ,,Align“ der Meniipunkt ,, Align all slices” gewdhlt werden. Das Programm
versucht eine maximale Abdeckung zu erreichen. Bei einigen Schnittserien kann der
Fall auftreten, dass die Schnitte nicht addquat libereinander gelegt werden. Hier hilft
die Option ,,Align current pair®, in der Schrittweise aligned werden kann und auch
eine manipulative Kontrolle (z. B. das Handsymbol) méglich ist. Durch ,, Options “
und ,,Save Transformation* wir das Arrangement gespeichert. Im vorher betétigten

rechten, unteren Arbeitsfenster sind die Optionen ,, Resample” und ,, Resample to
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Result“ zu realisieren. AnschlieBend erscheint ein neues, griines Symbolfenster.

Durch das Betitigen der rechten Maustaste erscheint ein neues Fenster, in dem
., Labelling “ angegeben ist. Hier kommt man zu ,, LabelField ““: Dadurch 6ffnet sich auf
der linken Hélfte eine neues Arbeitsfenster, indem man den ersten Schnitt sehen kann
und einige ,, 7ools*“-Optionen vorhanden sind. An dieser Stelle ergeben sich mehrere
Umrandungswerkzeuge, in dem zweckméBigerweise die Pinselfunktion zu wéhlen ist.
Die gewiinschte Region wird wunschgemél koloriert. Nach der erfolgten Farbgebung
muss das ,,+“-Symbol auf der ,, Tools “ -Arbeitsfldche aktiviert werden; daraus ergibt sich
im Gegensatz zur vorherigen Fiillflache lediglich eine diinne Umrandung des markierten
Objektes, eine konkret definierte Flache ist nun flir das Programm erkennbar. Dies wird
Schnitt fiir Schnitt wiederholt und dabei am Ende (oder aber zwischendurch) wird das
kleine ,,3D“-Késtchen tiber den ,, Tools “ mit einem Haken versehen, so dass die markierten
Ebenen zu einer dreidimensionalen Einheit konzipiert werden kénnen. Sollten gewisse
Details korrigiert werden, dann ist das Markieren der Umrandungslinie mit dem virtuellen
Pinsel moglich und je nach Bedarf durch das ,,+“~-Symbol oder das ,,-“~-Symbol variierbar.

Durch das in einem fritheren Arbeitsschritt aktivierte ,,LabelField“ wurde im rechten
Arbeitsfenster das griin hinterlegte Symbol geoffnet, das auf ,,-labels*“ endet. Durch
die Wahl der rechten Maustaste erscheint ein neues Auswahlfenster, welches die Option
,SurfaceGen* bietet. Im unteren, rechten Arbeitsfenster erscheint nun der Punkt
,, Triangulate “: Durch das Anklicken dieser Moglichkeit wird das Modell errechnet.
Nach der Berechnung erscheint ein neues, griin hinterlegtes Symbol mit der Endung
,,.surf*“. Darauf erneut ein rechter Mausklick und die Option ,, SurfaceView “ wiahlen.
Das Modell wird zwar nun angezeigt, aber durch das ,,LabelField ““-Arbeitsfenster quasi
versperrt. Durch das Schlieen kann das Modell begutachtet werden. Sollte an dem
Modell weitergearbeitet werden miissen, dann braucht nur per linker Maustaste auf
das griin hinterlegte Symbol ,,-labels** geklickt zu werden und im unteren Fenster das
Bleistiftspitzen-Symbol aktiviert werden. Sollten Modifikationen vorgenommen worden
sein, dann miissen die Arbeitsschritte wiederholt werden, die das neue Modell berechnen
lassen. Da der Hyolaryngealkomplex in der neueren wissenschaftlichen Literatur kaum

computermodelliert wurde, prisentiert Tab. 5 den Vorschlag einer Farbcodierung.
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Tab. 5. Farbcodierung

Modelliertes Element des Farbcodierung
Hyolaryngealapparates

Cartilago arytenoidea blau

Cartilago cricoidea gelb

Cartilago thyreoidea rot

Os hyoideum (noch nicht ossifiziert) grin

Die Deskription der Resultate: In einem ersten Schritt wurde jedes 3D-
Modell aus sechs unterschiedlichen Perspektiven betrachtet und die
morphologischen Charakteristika wurden dokumentiert. Die sechs Betrachtungs-

ebenen sind (siehe Abb. 1-2 in den Appendices):

1) von cranial;

2) von caudal,

3) von rechts;

4) von links (aufgrund der Bilateralsymmetrie werden nur die Besonderheiten erwihnt,
die von der zuvor beschriebenen Seite abweichen);

5) von ventral;

6) von dorsal;

Der zweite Schritt bildete den Versuch, beschriebene Merkmalszustinde nicht
zu duplizieren, also Uberfliissiges herauszufiltern. Denn es ist selbstverstindlich
moglich, ein und denselben Merkmalzustand aus diversen Richtungen zu
beschreiben. Dieses Vorgehen ermdglicht eine eindeutig definierte Merkmalsliste, die

schlieBlich in eine Datenmatrix tiberfiihrt werden kann.
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3.3 Deskription der Cartilagines
3.3.1 Artiodactyla
Moschus moschiferus (39 mm-Stadium; Moschidae); Abb. 3 (Appendices)

Cranialer Aspekt:

Der Gesamteindruck wird prima facie von der schrigen Anordnung der Thyreoid-, Cricoid-
und Arytenoidknorpel beeinflusst. Auffillig sind die eine starke (vermeintliche) Biegung
ausfiihrenden und sich nach dorsal immer mehr vergroernden Cornua hyalia, die dann
eine beinahe vertikale Orientierung aufweisen. Das Corpus ossis hyoidei demonstriert
ventro-zentral einen sich deutlich zuspitzenden Processus auf. Die Cornua branchialia
I wirken definitiv schlanker als die oberen Zungenbeinhdrner. Nur auf der linken Seite
erreichen Cornu branchiale I und Cornu superius des Thyreoids eine gemeinsame
Schnittebene (komplettieren aber auch hier nicht die Hyothyreoidverbindung). Auf der
linken Seite verdecken das Cornu branchiale I und das Cornu superius in communio zu
einem gewissen Teil das Cornu hyale. Das Cornu superius ist etwas vor der zentralen
Hohe der Cartilago thyreoidea angelegt. Im linken, vorderen Bereich des Schildknorpels
ist eine Offnung definierbar. Der ventrale, verschmolzene Part des Thyreoids ist relativ
deutlich ausgeprigt. Nach der Separierung der Seitenlamellen findet peu a peu eine
Verschmilerung statt, die im letzten, hinteren Drittel konstant bleibt: die linke Seite
zeigt einen erst vertikalen Verlauf, um sich dann stark nach innen zu drehen. Der
entsprechende kontralaterale Part erscheint kiirzer und und in seiner Biegung homogener.
Das linke Foramen thyreoideum ist angedeutet. Die Cartilago cricoidea ist rundlich
gestaltet und weist dorsal einen kielartigen Auswuchs auf. Die Arytenoidknorpel
bedecken partiell die vordere Hélfte; das ventral hochst gelegene horizontale Niveau
liegt etwa im Bereich der hochst gelegenen (horizontalen) Ebene der Cartilago cricoidea.
Die ventrale Cranialregion der Stellknorpel weist vertikal orientierte, leistenformige

Strukturen auf. Dorsal ndhern sie sich einander via dorso-medianer Fortsitze an.

Caudaler Aspekt:

Auch diese Perspektive ldsst den obliquen Verlauf erkennen. Die Hypohyalia rahmen den
sich vom Corpus ossis hyoidei erstreckenden asymmetrischen Processus ein. Die Cartilago
thyreoidea weist dicht unterhalb des ventralen Randes eine horizontale Kante auf, die nach
lateral hin abfillt. Entlang des linken (hier: rechts) abfallenden Grates sind hintereinander

positionierte Offnungen zu dokumentieren. Die Thyreoidlamellen divergieren ca. am
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Ende des vordersten Schildknorpel-Viertels. Zwischen den beiden Schildknorpel-
Seitenteilen sind die GieBbeckenknorpel als auch die Cartilago cricoidea eingelagert. Von
den Aryknorpeln ist praktisch nur der ventrale Bereich sichtbar. Restliche Elemente sind
in der Apertur des Cricoidknorpels erkennbar. Etwas unterhalb der Thyreoid-Mitte breitet
sich die craniale, bogenformige Spange aus. Das dorsale Ende der Cartilago cricoidea

demonstriert den nach rechts (hier: links) verschobenen Kielendpunkt.

Von rechts:

Ahnlich wie bei Galago erscheint die Aufeinanderfolge von Os hyoideum, Cartilago
thyreoidea und Cartilago cricoidea in einer Schrigstellung. Besonders charakteristisch
ist der sich vom Zungenbeinkdrper relativ lang nach caudal orientierende, vertikale
Fortsatz. Dieser definiert im medianen Ventralbereich eine Erhohung. Das Cornu
branchiale I ist groBtenteils gleichmifig strukturiert und nach dorso-cranial verlagert.
Die Hyothyreoidverbindung befindet sich dorsal des caudalen Endes des Cornu hyale.
Dieses ist in besonderer Weise geformt: etwa vom Beginn des hinteren Cornu hyale-
Drittels bildet sich eine nach ventro-caudal ausbreitende Partie, die die craniale Region
des unteren Zungenbeinhorns teilweise verdeckt. Das Foramen thyreoideum ist relativ
grof3 und oval gestaltet und beginnt im hinteren Drittel. Die ventrale Region der Cartilago
cricoidea zeigt einen gratformigen Verlauf, der sich in die dorso-caudale Richtung
fortsetzt. Ab dessen Mitte definiert der vordere Rand eine vertikale Linie. Caudal bildet der
Schildknorpel im oberen Drittel eine Ausbuchtung, wihrend er im Verlauf der restlichen
beiden einen starken caudalen Einschnitt erfihrt und schlieBlich ein prominentes -
vertikales - Horn ausbildet (= Cornu inferius). Der dorso-craniale Rand zeigt, bis auf
das mittlere Drittel, einen kontinuierlichen Verlauf zum Cornu superius. Die Cartilago
cricoidea definiert ihren vordersten Punkt etwa auf der Ebene direkt unterhalb des
Cornu thyreoideum superius. Der Ringknorpel veranschaulicht im GroB3en und Ganzen
eine Formgebung, die parallel zum medianen, dorsalen Kantenverlauf des Thyreoids
steht. Die dorsale Partie befindet sich unterhalb des basalen Schildknorpelhorns. Der
Arytenoidknorpel ist durch das Foramen thyreoideum hin erkennbar. Die cranialen

Regionen der Stellknorpel kdnnen unterhalb des Cornu superius demonstriert werden.

Von links:

Die dorsale Basis des Cornu hyale ist in zwei Portionen geteilt, die ,,poden‘“artig
wirken. Das kontralaterale obere Zungenbeinhorn ist erkennbar. Die hornformige
Basis des Schildknorpels (= Cornu inferius) ist weniger deutlich vertikal langgezogen.

Die Cartilago cricoidea prasentiert im ventralen Bereich einen kleinen Fortsatz.
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Dorsal fehlt ein zugespitztes Ende, so dass der Schildknorpel die hinterste Ebene des
Kehlkopfmaterials widerspiegelt - nicht die kielartige Struktur des Cricoids.

Ventraler Aspekt:

Deutlich erkennbar ist die Asymmetrie des Os hyoideum: Das rechte Cornu hyale (hier:
links) ist derart angewinkelt, dass das entsprechende Cornu branchiale I nicht zu sehen ist.
Vom medianen Part des Corpus ossis hyoidei ausgehend ist der charakteristische caudale
Fortsatz, der auf der linken Seite (hier: rechts) ,,angeschwollen* wirkt, zu registrieren.
Die Cornua superiores lassen auch keine ideale Bilateralsymmetrie dokumentieren.
Intermedidr zum caudalen Os hyoideum-Processus und dem linken Cornu hyale sind
kleine, noch ungeschlossene, Sektionen im ventro-lateralen Thyreoidknorpelmaterial
konstatierbar. Thyreoidmaterial ist auch cranial des Zungenbeins zu erkennen. Caudal
erzeugen die beiden Thyreoidlamellen einen Einschnitt. Lateral und auf der rechten
Seite auch leicht caudal zum Thyreoid-Vorderende sind Elemente der Cartilago
cricoidea diagnostizierbar. Vor allem das hier als Apex interpretierte Element des linken

Stellknorpels ist ohne Obstruktionen sichtbar.

Dorsaler Aspekt:

Diese Perspektive offenbart ebenfalls die deutlich ausgeprigte Asymmetrie: Das linke
Cornu hyale ist auf einem wesentlich caudaleren Niveau belegbar als der Gegenpart.
Ahnliches lisst sich fiir das Cornu superius der Cartilago thyreoidea belegen. Der Apex
des linken Stellknorpels demonstriert eine prominente Wirkung. Der dorsale Part des
rechten Aryknorpels ist komplett zu sehen. Von der linken Thyreoidlamelle ist auch ein
Teil der lateralen Region identifizierbar, von der rechten beobachtet man hingegen die
Innenseite. Explizit asymmetrische Eigenschaften definiert auch die Cartilago cricoidea-
Konstellation: Der Kielfortsatz hat seinen Schwerpunkt auf der rechten Seite. Interessant
ist auch der nach interior verlaufende Wulst der cranial positionierten Spange. Durch die

Ringoffnung hindurch ist zu einem Grofteil die Cartilago thyreoidea dokumentierbar.

3.3.2 Chiroptera
Chaerephon pumilus (= Tadarida pumila; Molossidae); Abb. 8

Cranialer Aspekt:
Der Habitus des Zungenbein- und Kehlkopftkomplexes ist durch eine langgestreckte,
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schlanke Formgebung definierbar. Das Zungenbein ist lediglich durch das Corpus
ossis hyoideum sowie das Cornu branchiale I zu beschreiben, die Konsequenz ist eine
hufeisenformige Gestaltung. Der Zungenbeinkdrper zeigt ventral eine kontinuierliche
Erhéhung und auf der anderen Seite eine nach dorsal fortschreitende Knorpelfliche.
Nur auf der rechten Seite ist eine Hyothyreoidverbindung erkennbar. Die Cartilago
thyreoidea erinnert in aller Deutlichkeit an das entsprechende Element bei Molossops:
Eine streng horizontal verlaufende Kante im ventro-cranialen Bereich, im oberen Drittel
der Seitenlamellen steile - von ventro-interior nach dorso-lateral interpretierbare -
Kantenverldufe, die posterioren Enden des Thyreoids sind in Relation zur oberen Region
weiter lateral positioniert. Die Cornua superiores sind leicht nach cranio-lateral orientiert.
Ahnlichkeiten zu Molossops sind auch an der Cartilago cricoidea identifizierbar: Sichtbar
sind die leicht nach auflen strebenden, hornartigen Strukturen der Kopfregion. Am
Ende des ersten Drittels erweitert sich der Ringknorpel durch pyramidal-konstruierte
Partien. Tendenziell verlaufen parallel zu diesen Auslidufern auch die Arytenoidknorpel.
Die dorso-interioren Fortsédtze sind sehr prominent und beriihren sich beinahe. Additiv
verdecken sie teilweise die hintere Zuspitzung der Cartilago cricoidea. Relativ

zentral weist der linke GieBbeckenknorpel einen noch ungefiillten Bereich auf.

Caudaler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist durch die ventrale Region der Cartilago thyreoidea
verdeckt. Die Cornua branchialia I wirken wie herabhdngende Elemente, sie sich zentral
knotenartig verdicken (v. a. anatomisch rechts). Sie orientieren sich eng an den Thyreoid-
AulBlenrdndern. Sehr charakteristisch ist auch der Ventralbereich des Schildknorpels,
der am Ende des vorderen Drittels einen horizontalen, abgeschlossenen Dorsalpart
ausgebildet hat und caudal eine noch nicht komplett konkretisierte SchlieBung formuliert.
Am vorderen Ende des hinteren Drittels existieren laterale Ausbuchtungen (siehe auch
Molossops). Die Caudalregion entspricht einer plattformartigen Hinterlegung der caudo-
lateralen Ausldufer der Cartilago cricoidea. Die Cartilago cricoidea macht etwa die
Hilfte der Thyreoidlinge aus und demonstriert eine komplizierte raumliche Struktur:
An den lateralen Enden der ventralen Region entspringen kleine Fortsédtze, zur Mitte
hin verjiingt sich der Ringknorpel, ldsst aber anschliefend eine extreme Verbreiterung
erkennen, die einen erheblichen Teil der thyreoidalen Dorsalregion verdeckt. Dorsal
schlieBt sich der Ring mit einer sich nach lateral verbreiternden und basal leicht
asymmetrisch endigenden Knorpelmasse. Uber fast die gesamte Ringknorpeldffnung

ist der nach cranio-interior orientierte Part der GieBbeckenknorpel zu sehen.
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Von rechts:

Der Zungenbeinkdrper liegt auf einer Hohe mit der Kopfregion der Cartilago thyreoidea.
Nach cranial ist eine prominente Auspridgung diagnostizierbar. Das Os hyoideum
demonstriert im vorderen Drittel zwei nach caudal zeigende Ausbuchtungen. In der
medianen Region lokalisiert man eine leichte, mit einer Verdiinnung versehenen,
Versetzung des Cornu branchiale I-Verlaufs. Das dorsale Ende ist durch zwei
besonders stark betonte Hornbildungen dargestellt: Zwischen Cornu superius, dem
unteren Zungenbeinhorn und dem dorsalen Rand der Cartilago thyreoidea bildet ein
»approximatives* Dreieck das Sichtfenster auf den cranialen Part des Arytenoidknorpels.
Unterhalb des Cornu superius sind zwei unterschiedliche Fortsdtze ein und desselben
GieBBbeckenknorpels sichtbar. Ein caudaler Teil des Stellknorpels ist zwischen dem
Schild- und dem Ringknorpel deutbar. Die sich nach ventral erstreckende Hornbildung
(= Cornu inferius) des Thyreoidknorpels bildet das grofite Gebilde innerhalb der in der
vorliegenden Arbeit untersuchten Modelle: Das caudale Ende weist einen Einschnitt auf,
der den rundlichen superioren Teil und den noch weiter nach caudalwirts langgezogenen
Part separiert. Die Cartilago cricoidea erinnert an das Molossops-Exemplar, demonstriert
jedoch in der dorso-caudalen Region eine sockelartige Ausbreitung. Der caudale Rand an
sich wirkt hochst heterogen. Die lateralen Ausldufer des Ringknorpels erzeugen eine von

dorso-cranial nach ventro-caudal ziehende imagindre Linie.

Von links:

Das Cornu branchiale I prédsentiert median eine weniger fragile Strukturierung,
vollendet aber nicht die Hyothyreoidverbindung. Das Cornu superius der
Cartilago thyreoidea weist im cranio-medianen Bereich einen auffillig eckigen
Einschnitt auf. Die lateralen Auslidufer der Cartilago cricoidea lassen nur schwer

einen homogenen Verlauf konzeptionieren, da ein Knick feststellbar ist.

Ventraler Aspekt:

Anhand des Corpus ossis hyoidei ist caudal eine Einbuchtung und cranial ein konvexer
Rand erkennbar. Der Gesamteindruck tendiert zur Semizirkularitit. Die Cornua
branchialia I demonstrieren erst eine Tendenz nach oben, dann nach caudal, setzt sich
dann nach cranio-lateral und schlieBlich nach caudal fort - hin zum Cornu superius
der Cartilago thyreoidea (dies ist am rechten, hier links, Zungenbeinhorn eindeutiger
definierbar). Ein GroBteil des Thyreoids ist sichtbar. Etwa im medianen Bereich der
Cornua branchialia I sind laterale, dreieckférmige Ausstiilpungen zu registrieren. An der

Ventralregion des Schildknorpels erkennt man noch unverschlossene Zonen. Caudalwirts
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dokumentiert ldsst sich, dhnlich wie bei Rousettus oder Molossops, ein markanter
Einschnitt feststellen. Dieser ist am vorliegenden Exemplar allerdings heterogener
gestaltet. Die zum Ringknorpel ausstrebenden Cornua des Thyreoids befinden sich
etwa auf einer horizontalen Hohe mit dem ventro-caudalen Part des Schildknorpels.
Der Einschnitt zwischen den beiden Thyreoidelementen ist explizit ausgeprigt und
nur partiell ist Ringknorpelmaterial sichtbar. Die Cartilago cricoidea unterstreicht den
Eindruck, mehr oder minder semizirkuldr aufzutreten. Das caudale Ende lésst sich eher
als (idealisiert) geradlinig-horizontal beschreiben. Direkt im cranialen Anschluss an den

Zungenbeinkdrper ist von den Aryknorpeln lediglich der Apex identifizierbar.

Dorsaler Aspekt:

Vom Zungenbein sind nur wenige Aspekte der Cornua branchialia I auszumachen, auf
der linken Seite interior und auf der anderen Seite lateral zum Cornu superius befindlich.
Die Cartilago cricoidea zeigt in ihrer caudalen Hélfte eine laterale Verbreiterung,
die von Ausldufern des Thyreoids partiell verdeckt werden; sie erreichen etwa den
medianen Bereich der unteren Hélfte. Der craniale Part des Ringknorpels demonstriert
keine Tendenz zur Verjiingung oder gar Zuspitzung. Kontrdr ldsst sich ein konkaves
Muster in der Medianen belegen. Ahnlich wie bei Molossops ist ein groBer Teil der
GieBbeckenknorpel sichtbar, lediglich der caudale Abschnitt ist durch den Ringknorpel
bedeckt. Die Spitzen der Aryknorpel scheinen einander zu tangieren und enden ca. auf der
horizontalen Hohe der Cornua superiores. Eine leichte Asymmetrie dokumentiert sich in
der Ausgestaltung der seitlichen Thyreoidlamellen, die zu den dorsalen Hornern fiihren:
der rechte Seitenfliigel vermittelt weniger Substanz an Knorpelmasse und erwirkt einen
groBeren Leerraum. Die Cornua inferiores der Cartilago thyreoidea présentieren eine

leichte Auenbiegung, der caudale Part nimmt an Substanzgehalt zu.

Micronycteris minuta (Phyllostomidae); Abb. 11

Cranialer Aspekt:

Vom Corpus ossis hyoidei aus erhebt sich ein markanter Fortsatz nach ventral, dessen
Vertex asymmetrisch formiert ist. Ein weiteres - noch auffilligeres Merkmal - ist der in
die entgegengesetzte Richtung verlaufende, schmalere und spitzer zulaufende Processus.
Die Cornua hyalia erstrecken sich konsequent in die jeweiligen dorso-lateralen
Richtungen. Die Cornua branchialia I extendieren, bis auf eine Position zu Beginn

des vorderen Drittels, homogen-bogenférmig. Die Cartilago thyreoidea charakterisiert
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sich durch einen dreieckigen Grundriss, posterior sind zwei Phinomene zu belegen:
beiderseitig jeweils (1) die Andeutung des Foramen thyreoideum und (2) eine nach
interior gekriimmte Partie, die intermedidr zu den hinteren Enden der Cartilago cricoidea
und Cartilago arytenoidea befindlich ist. Im vorderen Drittel der Cartilago thyreoidea
sind zwei kleine Ausstiilpungen zu erkennen. Die Ring6ftnung der Cartilago cricoidea
ist zu einem groBen Teil sichtbar und wird durch die Aryknorpel kaum bedeckt. Der
Ringknorpel weist im ventralen Bereich eine median sich etwas vertiefende Partie auf, so
dass zwei Hockerchen an den Seiten entstehen - diese sind nicht so prominent ausgepragt
wie bei Molossops. Der mediane Teil der Cartilago cricoidea bldht sich nach lateral auf,
erreicht aber im Gegensatz zu Molossops nicht ganz dasselbe Ausmal3. Nach dorsal hin ist
eine Zuspitzung zu beobachten, die nur knapp hinter der Aryknorpel-Basalpartie endet.
Die GieBBbeckenknorpel sind sehr komplex gestaltet: Der laterale Rand gliedert sich in
zwel sich nach posterior ausstreckende Partien, die hintere Regio dabei weiter lateral
(etwa auf derselben ideellen Ebene wie der Ringknorpel-AuBlenrand) positioniert. Der
cranio-vertikale Rand bildet wulstartig-verdickte, kommaformige Partien. Entsprechend

dem Molossops-Exemplar beriihren sich die dorso-cranialen Bereiche beinahe.

Caudaler Aspekt:

Das dentritisch wirkende Zungenbein wird vom Thyreoidknorpel etwa an der Basis des
Corpus ossis hyoidei erreicht. Der dorsal vom Zungenbeinkorper verlaufende Processus
wird partiell von einem ebenfalls nach dorsal ausgerichteten thyreoidalen Fortsatz
verdeckt, der aus der cranialen Perspektive nicht zu sehen war. Dieser breitet sich vom
ventralen Apex der Cartilago thyreoidea aus. Das triangular strukturierte Gebilde zeigt
im hinteren Drittel jeweils Ausbuchtungen, die lateraler als das seitliche Niveau der
Cornua branchialia I verlaufen, dorsal aber wieder auf diese Hohe einschwenken. Die
Arytenoidknorpel sind durch die Ring6ffnung hindurch sichtbar. Der ventro-laterale Part
des anatomisch linken kann zwischen dem Ring- und dem Schildknorpel nachgewiesen
werden. Die Cartilago cricoidea demonstriert im ventralen Bereich einen turmartigen
Aufbau, die dorsale Hilfte verbreitert sich stark und bedeckt den Schildknorpel teilweise.
Die leicht asymmetrische Ringoffnung beschriankt sich auf das hintere Drittel und erreicht
in ihrer Breite etwa die Dimension der vorderen Ringknorpelpartie. Hinter der dorsalen

Offnung wird der Ring durch eine sich kaum zuspitzende Knorpelebene geschlossen.

Von rechts:
Besonders auftillig ist der nach ventro-caudal (hier: rechts) orientierte Processus, der vom

Corpus ossis hyoidei aus eine Art Kontinuitit in einem noch langeren Fortsatz - nach dorso-
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cranial hin - demonstriert. Das Cornu hyale ist gut ausgebildet und verlauft bogenformig.
Das Cornu branchiale I ldsst im hinteren Drittel eine Verschmélerung erkennen, die
aber wieder in einen breiteren Verlauf miindet. Die Hyothyreoidverbindung befindet
sich relativ weit dorsal. Zwischen Cornu branchiale I und einem betriachtlichen Teil des
cranialen Thyreoidknorpelrandes klafft eine grofle Liicke. Kontrar zu Molossops liegt der
Zungenbeinkorper der oberen Schildknorpelpartie nicht direkt auf. Diese weist in ihrer
ventro-caudalen (hier: rechts) Region eine leichte Zuspitzung auf. Der mediane Part der
Cartilago thyreoidea ist schlanker strukturiert, verbreitert sich dorsalwarts und demonstriert
ein schmales, nach ventro-caudal verlaufendes Horn. Das Foramen thyreoideum ist
unterhalb des (ideellen) horizontalen Niveaus der Hyothyreoidverbindung dokumentierbar.
Ventral dazu verlduft in einer horizontalen Achse eine Ausstiipung. Die Arytenoidknorpel
sind sichtbar: zwischen Cornu branchiale I und Cartilago thyreoidea, dorsal zur Cartilago
thyreoidea, durch das Foramen thyreoideum hindurch und schlieBlich zwischen der
Cartilago thyreoidea und der Cartilago cricoidea. Der Ringknorpel erstreckt sich bis ca.
ins ventrale Drittel des Schildknorpels und wirkt nicht so kompakt wie das Molossops-
Pendant. Der caudale Rand prisentiert einen unregelméfigen Verlauf. Dorsal des Foramen
thyreoideum existiert die knospenartige Basis der Cartilago cricoidea. Der Ringknorpel

definiert in der dorso-caudalen Region einen leistenformigen Ansatz.

Von links:
Das Foramen thyreoideum ist kleiner gestaltet und verlduft eher in einer cranio-caudalen
Ebene.

Ventraler Aspekt:

Von den Arytenoidknorpeln sind lediglich die am cranialen Rand befindlichen
Leistenstrukturen sichtbar. Zwischen die GieBbeckenknorpel hindurch und iiber sie hinaus
erstreckt sich der cranial orientierte Fortsatz des Zungenbeinkdrpers. Das Basibranchiale
I bildet einen strikt-horizontalen Steg. Von diesem aus gliedert sich ein Fortsatz in ventro-
caudaler Richtung ab. Beide erwéhnten Fortsédtze zweigen quasi in einem 90°-Winkel ab.
Durch den unteren Processus bedingt erreichen das Zungenbein und der ventro-caudale
Rand des Schildknorpels in etwa das gleiche horizontale Niveau. Die Cornua branchialia
I werden partiell von den bogenférmigen Cornua hyalia verdeckt und verlaufen etwa
das erste Drittel iiber parallel. Der Thyreoidknorpel ist cranial als auch caudal des
Zungenbeinkdrpers zu sehen. Deutlich erkennbar sind auch die basalwérts gerichteten
Auslédufer der Cartilago thyreoidea. Die am stirksten lateral orientierten Ausldufer

spitzen sich zu. Gut erkennbar ist der caudale Part der Cartilago cricoidea: Durch die sich
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nach cranial verengende Ringdffnung hindurch - die auch en miniature die Formgebung

des Ringknorpels wiedergibt - ist kein Knorpelmaterial definierbar.

Dorsaler Aspekt:

Die Cornua branchialia I, aber v. a. die gebogenen Cornua hyalia, sind dokumentierbar. Die
Cartilago cricoidea bildet einen schlankeren Habitus aus. Die Ringdffnung tritt deutlich
hervor als beispielsweise bei Molossops. Caudal ergibt sich ein konvexes Thema, welches
auch die lateralen Partien bestimmt. In die seitlichen Einbuchtungen stoflen die dorso-
caudalen Hornstrukturen vor. Zwischen diesen und dem Cricoidknorpel sind Freirdume
definierbar. Der Ringknorpel zeigt dorsal eine Kielbildung. Die Spitzen streben auf relativ
stark gekriimmte Art und Weise nach interior zu und befinden sich auf einem cranialeren
ideellen Niveau als die am weitesten cranial orientierten Thyreoidknorpelpartien. Insge-

samt wirkt der Gesamteindruck weniger kompakt (im Verhéltnis zu Molossops).

Molossops temminckii (Molossidae); Abb.14

Cranialer Aspekt:

Das Os hyoideum ist durch eine Gestalt gekennzeichnet, die vor allem durch ein deutlich
abgesetztes und sehr tief (= posterior) entspringendes Cornu hyale geprigt ist. Das
Cornu branchiale I miindet weit dorsal in die Cornu superiores des Schildknorpels.
Die Cartilago thyreoidea demonstriert eine Glockenform. Der Schildknorpel ist lang
und schlank gestaltet. Nach caudal entsteht eine Biegung der Cornua inferiores nach
innen. Sie befinden sich hinter den Aryknorpeln, der Ringknorpel erstreckt sich aber
noch hinter der Cartilago thyreoidea. Die lateralen Teile des unteren Ringknorpelstiicks
werden von den Cornua inferiores verdeckt. Die relativ kleine Offnung der Cartilago
cricoidea kann aufgrund der Aryknorpel kaum erkannt werden. Der Ringknorpel ist
hinter den GieBBbeckenknorpeln identifizierbar. Als kompliziert gestaltet erweisen
sich die Aryknorpel: es handelt sich um einen &uBerst abgeleiteten Habitus der
pyramidalen Grundform. Die Processus muscularis cart. arytenoidei sind jeweils
knotenartig verdickt; aulerdem treten von interior verlaufende dominante Leisten an
die Spitze. Die vorderen Spitzen sind nach schrig caudal orientiert und weisen eine

caudale Abstufung auf. Posterior beriihren sich die GieBBbeckenknorpel fast.

Caudaler Aspekt:
Das Zungenbein ist dem ventralen Part des Schildknorpels dicht aufgelagert. Das



3 Chimdire Archonta? 49

Os hyoideum und die sich dorsal abspaltenden Horner weisen eine dendritische
Struktur auf. Die Thyreoidlamellen sind nicht miteinander verwachsen. Zwischen
dem ventralen Teil des Thyreoidknorpels und dem Cricoidknorpel erstreckt sich
ein grofler Abstand. Auf den ersten Blick entspricht die Figur einer turmartigen
Struktur, die ventral zwei Erhebungen aufweist. Nach dorsal hin verbreitert sich
der Ringknorpel stark und présentiert einen Hohlraum, der sich in dorso-ventraler
Richtung etwa bis zur Hilfte ausbreitet. Die Proc. musc. cart. arytenoidei als

auch die ventralen Spitzen der Giebeckenknorpel sind zu erkennen.

Von rechts:

Os hyoideum, Cartilago thyreoidea und Cartilago cricoidea verfolgen in dorso-ventraler
Richtung eine Ebene. Das Zungenbein steigt, vor allem durch die Projektion des Cornu
branchiale I, in einem steilen Winkel nach cranial und erreicht das Cornu superius.
Das Corpus ossis hyoider lagert sich eng an den Schildknorpel an. Die Cartilago
thyreoidea zieht in etwa parallel zum Cornu branchiale I. Ventral bildet es einen nach
caudal orientierten Vorsprung. Dort bildet sich eine orthogonale Kante, die ab ca. der
Hiélfte der Thyreoidlange parallel zum 1. Branchialhorn verlduft und zum Ende hin
wieder nach caudal eine Biegung erfdhrt, so dass dorsal ein Horn (= Cornu inferius)
gebildet wird, das sich bis etwa zur Hélfte des Cricoidknorpels (in dorso-ventraler
Richtung) erstreckt. Das Cornu thyreoideum superius entspringt in etwa dem oberen
Abschnitt des hintersten Schildknorpeldrittels. Etwa in dieser Hohe ist eine laterale
Ausbuchtung auszumachen. Es existiert kein Foramen thyreoideum. Die Cartilago
arytenoidea ist zwischen Zungenbein, Schildknorpel und Ringknorpel sichtbar. Die
Cartilago cricoidea entspricht in ihrer Lange etwa 50% der Schildknorpelldnge.

Von links:

Hinter der Thyreoidlamelle ist ein Auswuchs der Cartilago cricoidea zu sehen.

Ventraler Aspekt:

Die Arytenoidknorpel sind zu einem groen Teil sichtbar. Zwischen den
Aryknorpelelementen ist die Cartilago cricoidea definierbar. Das Corpus ossis hyoidei
zeigt nach cranial eine Ausbuchtung, nach caudal lésst sich eine in Relation kleinere,
zweispitzige Formation abbilden. Nach beiden Seiten - fast horizontal - erstrecken sich
die Cornua hyalia in prominenter Weise. Das Cornu branchiale I dehnt sich nach cranial
aus und gelangt ca. bis zur ideellen Ebene der Endungen der Spitzen. Das Zungenbein

wirkt durch seine Horner stark dendritisch strukturiert. Die Thyreoidlamellen sind
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separate Elemente. Der Schildknorpel ist cranial und caudal des Zungenbeins zu sehen.
Molossops lisst deutlich die Ubereinanderlagerung der drei groBeren Knorpelstrukturen

(Os hyoideum, Cartilago thyreoidea und Cartilago cricoidea) erkennen.

Dorsaler Aspekt:

Lateral definierbar ist jeweils das ungefihr horizontal verlaufende Cornu branchiale 1.
Die Cartilago cricoidea demonstriert eine herzformige Morphe, die partiell den dorsalen
Teil des Thyreoidknorpels verdeckt. Die Aryknorpel sind kommaformig gestaltet,
die Spitzen befinden sich auf einer (ideellen) cranialen Linie mit den sich nach innen
biegenden Ausldufern des Schildknorpels. Der Apparat entwickelt in seiner Formgebung

einen beinahe quadratischen Habitus.

Rousettus aegyptiacus (Pteropodidae); Abb. 17

Cranialer Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei erweckt einen balkenférmigen Eindruck, dem ein marginaler
Processus aufsitzt. Die vorderen Hilften der Cornua hyalia bedecken die lateralen Hélften
der Cornua branchialia I, entwickeln aber eine andere Direktion; diese Impression ist
auch auf die sich peu a peu nach interior kriimmenden, unteren Zungenbeinhdrner
zuriickzufiihren. Durch einen schmalen Zwischenraum separiert ist das haubenférmige
Thyreoid - breiter und flacher als bei dem dhnlich aussehenden Anomalurops beispielsweise
- zu deuten. Die Ventralregion des Schildknorpels zeigt zwei interessante Besonderheiten:
(1) ein am Hinterrand ausgepragter, waagerecht verlaufender Fortsatz und (2) weiter
dorsal eine markante, eckig geformte Incisur, die den vorderen Ringabschnitt zumindest
partiell sichtbar werden lédsst. Die linke Thyreoidlamelle demonstriert im lateralen,

hinteren Abschnitt eine Einkerbung. Die Lamellen erstrecken sich nach interio-caudal.

Caudaler Aspekt:

Das Os hyoideum erweist durch das balkenférmige Basibranchiale I und die sich nach
dorso-lateral abspreizenden Zungenbeinhorner (v.a. der Cornua branchialia I) eine eher
eckige Gestaltung. Zentral liegt dem Zungenbeinkdrper die Andeutung eines Processus
auf. An den lateralen Enden des Corpus ossis hyoidei prisentieren sich Erhebungen
(Hyohyale?), die in die Cornua hyalia iibergehen. Die ventrale Halfte der Cartilago

thyreoidea wirkt streng pyramidal, erfahrt dann aber eine Abrundung und eine deutliche
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Kriimmung nach interior, die sich durch eine starke Biegung hornartiger Strukturen nach
ventro-interior manifestiert. Die Cornua inferiores bedecken partiell die latero-caudalen
Partien der Cartilago cricoidea. Die Cartilago thyreoidea ist das am tiefsten nach dorsal
reichende Knorpelelement. Der Ringknorpel repridsentiert eine relativ cuboid formierte
Gestalt mit einer mehr oder minder ovalen Offnung. Der ventrale Part erscheint der
Cartilago cricoidea wie eine verkleinerte Version des Corpus ossis hyoidei. Der dorsale
Bereich miindet in einem zugespitzten Ringknorpelende. In der Ringknorpel6ffnung sind
ca. 50% der Arytenoidknorpel zu sehen, die sich etwa bis zur Hilfte der Offnungslinge
erstrecken.

Von rechts:

Abgesehen von der unterschiedlichen Abspreizung des Cornu branchiale I, der
hier beinahe horizontal erscheint, zeigen sich deutliche Affinititen zu dem Galago-
Zungenbein: Das Corpus ossis hyoidei springt nach caudal vor und am Cornu branchiale
I lasst sich ebenfalls eine caudale Erhebung definieren, die aber auf den kompletten
Langenverlauf hin betrachtet im medianen Bereich angesiedelt ist (bei Galago im
vorderen Drittel). Bei Rousettus entspringen die Cornua hyalia aber weiter ventral.
Liicken zwischen dem Os hyoideum und dem Thyreoidknorpel sind ventral und dorsal
des ventralen Fortsatzes des Cornu branchiale I dokumentierbar. Der caudale Rand des
Schildknorpels fillt nach dorso-caudal ab und verlduft anschlieend in einem Bogen nach
cranial, bevor das Thyreoid dorsal ein prominentes Horn, das sich nach ventro-caudal
orientiert, ausbildet (= Cornu inferius). Es ist kein Foramen thyreoideum registrierbar.
Die Cartilago cricoidea reprasentiert grob gesprochen eine ,,Hybridform* aus Glis
und Cynocephalus: In einem nicht ganz so spitzen Winkel wie beim Flattermaki ist
eine Kontinuitidt im Verlauf des unteren Thyreoidhorns und der dorsalen Cricoidbasis
interpretierbar. Der Habitus ist schlanker als bei G/is und besitzt - zumindest in den beiden
vorderen Dritteln des caudalen Randes - ein leicht konkaves Muster. Der Ringknorpel

verlduft nicht ganz bis zum ventralen Rand des Schildknorpels.

Von links:

Derdorsale Rand der Cartilago thyreoideaerzeugtimzentralen Bereich eine Leistenbildung.

Ventraler Aspekt:
Auch die ventrale Perspektive erinnert teilweise an Galago: Der caudale Part des Corpus
ossis hyoidei zeigt eine Einbuchtung - ebenso wie der untere Rand des Cricoidknorpels.

Additiv demonstriert Rousettus nach caudo-interior prominente Hornstrukturen. In einem
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spitzeren Winkel als bei Galago weichen die Zungenbeinhdrner voneinander ab. Die
Cornua superiores sind partiell sichtbar, werden aber grofteils von den Cornua branchialia
I verdeckt. Der Schildknorpel ist nur caudal des Zungenbeins erkennbar. Die Cartilago
cricoidea dhneltdem entsprechenden Knorpelelementbei Castor, demonstriert jedochnicht
dessen laterale Ausbuchtungen. Der caudale Rand ldsst sich durch seinen strikt horizontalen
Verlauf als balkenférmig beschreiben. Durch die Liicke zwischen Cartilago thyreoidea

und Cartilago cricoidea lésst sich der dorsale Boden des Ringknorpels erkennen.

Dorsaler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist nicht zu sehen. Die Zungenbeinhdrner hingegen sind
deutlich erkennbar. Beachtenswert hingegen ist das laterale Umwinden des jeweiligen
Cornu superius der Cartilago thyreoidea. Der Thyreoidknorpel dokumentiert sich via der
leicht konvexen, dorsalen Horner, die zentral die zufithrenden Schildknorpellamellen
erkennen lassen. Die Arytenoidknorpel sind kommaformig ausgebildet. Thre Spitzen
existieren noch weiter cranial als der Oberrand der Cartilago thyreoidea. Die seitlichen
Regionen der Stellknorpel durchbrechen die ideelle vertikale Linie, die das laterale
Limit bildet. Die Cartilago cricoidea wird im caudo-lateralen Bereich von den Cornua
inferiores partiell verdeckt. Der Ringknorpel ist wiirfelformig interpretierbar, definiert
aber cranialwirts eine abgerundete Zuspitzung. In der oberen Region ist eine zirkuldre
Offnung erkennbar, durch die hindurch Schildknorpelmaterial sichtbar ist.

Tonatia bidens (Phyllostomidae); Abb. 22

Cranialer Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei demonstriert in der Medianen eine gleichméfige Ausdehnung
nach ventral und dorsal, die jeweils einen processusartigen Charakter aufweist. Die
lateralen Bereiche des Zungenbeinkorpers sind horizontal ausgebildet. An deren Enden
entspringen die Cornua hyalia. Noch weiter lateral definiert sich der Ursprung der nach
aullen abgewinkelten Cornua branchialia I. In der zentralen Region wird ein knospenartiger
Vorsprung erkennbar, von dort aus ldsst sich ein quasi vertikaler Verlauf feststellen, der
schlieBlich in das Thyreoid miindet. Die Cartilago thyreoidea ist leicht asymmetrisch zu
interpretieren: der linke Seitenpart erscheint etwas breiter und durch die ventrale Kontur
entfaltet er eine kantigere Wirkung. Der Ansatz der Hyothyreoidverbindung ist posterior
tiefer positioniert und die Basis des Schildknorpels liegt ebenfalls weiter hinten als auf der

kontralateralen Seite. Das Foramen thyreoideum ist rechts als auch links zu registrieren.



3 Chimaéare Archonta? 53

Die Cartilago cricoidea wirkt im oberen Drittel turmartig, median ist ein kleiner Fortsatz
sichtbar; die linke Oberkante ist dorsaler gesetzt als die rechte, so dass auch hier eine
asymmetrische Impression entsteht. Das mittlere Drittel ist nicht erkennbar, muf aber einen
parallelen Verlauf zu den vorderen Kanten der Arytenoidknorpel haben, da der ventrale
Bereich des hinteren Ringknorpel-Drittels die Thyreoid-Innenkanten erreicht und sich von
dort aus die sich zuspitzende Knorpelbasis entwickelt. Die GieBbeckenknorpel sind derart
positioniert, dass sie vom vorderen als auch vom hinteren Ende des Cricoidknorpels in
etwa den gleichen Abstand haben. Die Oberkante ist wulstartig geformt und dehnt sich in
der hinteren Halfte nach interior aus, so dass sich die Stellknorpel posterior fast beriihren.
Der Proc. musc. cart. arytenoideus ist auf der rechten Seite weiter ventral gelegen. Die

Aryknorpel enden in etwa der horizontalen Ebene des dorsalen Schildknorpel-Endes.

Caudaler Aspekt:

Das anatomisch rechte Cornu hyale ist durch das hoher gestaltete Hypohyale in einer
deutlicher ventral befindlichen Position angesiedelt. Das ,,Miandrieren” der Cornua
branchialia I ist aus dieser Perspektive besonders deutlich. Das unterschiedliche Ansetzen
der unteren Zungenbeinhdrner ist nicht erkennbar. Die Thyreoidlamellen sind nach dorso-
lateral hin ausgebreitet und ihre jeweiligen dorsalen Enden liegen auf einem gemeinsamen
Niveau. Das hintere Drittel der Cartilago thyreoidea ist approximativ gesehen horizontal
ausgerichtet. Die Cartilago cricoidea ist etwa halb so gro8 wie der Schildknorpel.
Den Ringknorpel kann man als eine ,,Mischkonstruktion* aus der Molossops- und der
Micronycteris-Version interpretieren: das hintere Drittel enthélt eine ellipsenformige
Apertur und auch laterale Ausldufer sind dokumentierbar. Unterhalb des ventralen,
processusartigen Vorsprungs findet man in der dorsalen Region des ventralen Drittels
eine schlitzformige Offnung vor. Im medianen Bereich der Cartilago cricoidea sind

lateral dazu Partien (Proc. cart. musc. arytenoidei) der Stellknorpel auszumachen.

Von rechts:

Die Cornua hyalia repriasentieren einen homogenen, bogenférmigen Verlauf. Das Corpus
ossis hyoidei deutet einen caudal orientierten Vorsprung an. Zur cranialen Seite ist ein
risselartiger Vorsprung erkennbar. Die Cornua branchialia I zeigen in der ventralen
Hiélfte einen kurvenformigen Verlauf, bevor zentral ein horizontaler und im finalen
Bereich schlieBlich eine leicht caudale Progression erfolgt. Unterhalb des erwéhnten
risselartigen Fortsatzes schlieft sich die ventrale Kante des Schildknorpels an. Die
Cartilago thyreoidea weist eine hochgestaltete, schlanke Formgebung auf. Das Foramen

thyreoideum findet sich zwischen dem Cornu superius und dem Cornu inferius. Die
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Cartilago cricoidea dehnt sich nach ventro-caudal aus und definiert im ventralen Bereich
einen leicht nach cranial orientierten Fortsatz. Der Arytenoidknorpel ist hauptséchlich

zwischen dem Cornu branchiale I und dem Thyreoidknorpel registrierbar.

Von links:
Das Foramen thyreoideum ist groer. Im dorsalen Abschnitt der Cartilago

cricoidea ist ein apexdhnliches Ende dokumentierbar.

Ventraler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist cranial durch einen Processus charakterisiert. Die Cornua
hyalia sind - dhnlich zu Micronycteris - fliigelartig abgespreizt. Das linke Horn (siche
Abb. 22; hier: rechts) ist kontrdr zum Gegenpart eckiger gestaltet und zeigt nicht in
einen deutlichen homogen-bogenféormigen Verlauf. Auf dieser Seite ist auch keine
Liicke - die Knorpelmaterial des Thyreoids erkennbar werden ldsst - zwischen den
beiden Zungenbeinhornern deutbar. Auf beiden Seiten des Zungenbeinkdrpers ist der
Ventralteil des Schildknorpels sichtbar. Der caudale Bereich ist leicht konkav gestaltet
und der craniale ist in betonterer Weise konkav strukturiert. Die caudalen Cornua der
Cartilago thyreoidea erreichen nicht ganz das horizontale Niveau des unteren Endes
der thyreoidalen Ventralregion. Die Cartilago cricoidea ist in der Ventralen in deutlich
exponierter Stellung: der untere Abschnitt wirkt semi-zirkuldr, zum Thyreoidknorpel
hin bleibt das Knorpelmaterial aber einer weiter nach lateral orientierten Linie, quasi als
Fortfiihrung der thyreoidalen AuBlenrandung, treu. Intermediér zu Thyreoid und Cricoid
ist eine klar zu definierende Zone knorpellosen Materials observierbar. Zusdtzlich ist
eine kleine Offnung auch im ventro-medianen Bereich zu diagnostizieren. Zwischen den
Stellknorpeln sieht man den cranialen Apex der Cartilago cricoidea, der etwa zwei Drittel
der Aryknorpel-Hohe erreicht. Aufgrund der lateralen Versetzung des dorsalen Processus

am Zungenbein kann man eine leichte Asymmetrie des Os hyoideum notieren.

Dorsaler Aspekt:

Diese Perspektive wird durch die Cartilago cricoidea dominiert: der craniale Part
spitzt sich zu und wird von den Aryknorpeln eingerahmt, die aber nicht komplett
visibel sind. Deutlich erkennbar ist die anndhernd ovale Apertur, die groBtenteils von
Thyreoid-Knorpelmaterial ausgefiillt wird. Sichtbar sind aber auch Spitzen und die
Proc. musc. cart. arytenoidei sowie ein Zungenbein-Element. Die Cornua superiores
als auch die Unterkanten der Thyreoidlamellen konnen identifiziert werden. Den

lateral am stérksten positionierten Aspekt liefern die Cornua hyalia.
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3.3.3 Dermoptera
Cynocephalus volans (45Smm-Stadium; Cynocephalidae); Abb. 25

Cranialer Aspekt:

Der Habitus des Hyolaryngealapparates wirkt prima facie flach und breit strukturiert.
Das Basibranchiale 1 weist dorso-zentral eine konkave Formgebung auf, die an
eine briickenartige Struktur erinnert. In der Fortsetzung des Corpus ossis hyoidei
erzeugen die Cornua branchialia I eine gebogene Form. Relativ parallel verlaufen
die leicht verldngerten Cornua hyalia. Der Thyreoidknorpel beschreibt einen semi-
zirkuldren Bogen, die Seitenlamellen der Cartilago thyreoidea verbreitern sich nach
dorso-caudal hin und lassen beidseitig die Foramina thyreoidea erkennen. Einen
deutlichen, cranio-lateralen Charakter dokumentieren die lénglich-schmalen Cornua
superiores, die mit den Cornua branchialia I im ventralen Bereich eine Hyothyreoid-
Konnektion definieren. Der rundlich-ovale Cricoidknorpel ist lediglich partiell
von den Arytenoidknorpeln verdeckt. Die Stellknorpel erreichen in etwa die Hohe
der Basis der Offnung der Cartilago cricoidea. Thyreoid-, Ring- und Stellknorpel

dokumentieren ihr dorsales Ende in einer gemeinsamen horizontalen Ebene.

Caudaler Aspekt:

Das Basibranchiale I ist quasi durch den Cranialteil des Thyreoidknorpels verdeckt. Das
linke (Abb. 25; hier: rechts) Cornu branchiale I ist zu etwa 50% sichtbar, wohingegen das
kontralaterale Pendant nur im unteren Drittel nachzuweisen ist. Die Cornua hyalia flankie-
ren die iibrigen Knorpelelemente des Hyolaryngealkomplexes. Zwischen dem ventralen
Part der Cartilago thyreoidea und der Cartilago cricoidea ist eine sichelformige Offnung zu
beschreiben. Mit prominenten Hornern umschliesst der Schildknorpel die dorsale Basis des
Ringknorpels. Der Cricoidknorpel bedeckt durch ventro-laterale Erweiterungen geringfii-
gig den medianen Aspekt der Thyreoidlamellen. In der ventralen Region erkennt man lei-
chte Einkerbungen, die die Ring6ffnung etwas erweitern. Im dorsalen Drittel ist zwischen
dem Cricoid- und dem Thyreoidknorpel ein knorpelloser Raum zu definieren. Dorsalwérts

spitzt sich die Cartilago cricoidea durch eine fortsatzartige Struktur zu.

Von rechts:
Besonders auffillig ist die sehr kompakte und gedrungene Formation des Zungenbein-
und Kehlkopfapparates. Cornu hyale und Cornu branchiale verlaufen nah aneinander

angrenzend und parallel. Das Zungenbein und der Schildknorpel verlaufen im ventralen
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Bereich auf etwa einem horizontalen Niveau. Die Hyothyreoidverbindung wird durch das
sehr lange Cornu superius und die breite Ansatzstelle des Cornu branchiale I sehr betont.
Zwischen diesem Zungenbeinhorn und dem etwa vom medianen Bereich sich nach
dorso-caudal bzw. wieder nach dorso-cranial erstreckenden Thyreoidhinterrand existiert
eine quasi-ovale Offnung, in der auch die Arytenoidknorpel sichtbar sind. Das Foramen
thyreoideum ist im unteren Drittel relativ zentral positioniert. Der caudale Rand der
Cartilago thyreoidea besitzt einen halbkreisformigen Einschnitt. Caudal dazu erscheint in
durchgehender Verldngerung des Thyreoid-Unterrrandes das sich von dorso-caudal nach

ventro-cranial erstreckende Cricoid.

Von links:
Die Stellknorpel sind nicht erkennbar und auch nicht die Basis des Ringknorpels dorsal
der Cartilago thyreoidea.

Ventraler Aspekt:

Auf den ersten Blick dhnelt die Gestalt an das Anomalurops (Rodentia)-Exemplar. Das
Corpus ossis hyoidei ist relativ gerade gestreckt, weist jedoch an der caudalen Seite eine
konkave Formgebung auf. Das anatomisch linke Cornu branchiale I ist im Gegensatz zum
kontralateralen Part definierbar. Die Cornua hyalia erstrecken sich dorso-laterad. Direkt
im ventralen Anschluss an das Zungenbein ist eine sich nach caudal verjiingende Cartilago
thyreoidea dokumentiert, die medio-caudal eine Incisur demonstriert; zusitzlich ist ein
langlicher, noch nicht geschlossener Bereich beschreibbar. Die Cartilago cricoidea ldsst
ihre Offnung, die von einem sich nach ventro-cranial erstreckenden Fortsatz begrenzt

wird, erkennen.

Dorsaler Aspekt:

Der Zungenbeinkdrper ist partiell durch seinen dorsalen Teil dokumentiert. Registriert
werden konnen die sich kontimuierlich fortsetzenden Zungenbeinhorner. Zwischen
den Thyreoidlamellen und den Cornua branchialia I ist eine dreieckige Offnung zu
interpretieren. Die unteren Kanten des Thyreoidknorpels (= Cornua) demonstrieren einen
ungebogenen Verlauf, der sich von latero-cranial nach caudo-interior erstreckt. Der craniale
Rand des Schildknorpels definiert eine konkave Form. Die unteren Kanten der Cartilago
thyreoidea erreichen beinahe das craniale Ende des Hyolaryngealkomplexes, welches
durch den Cricoidknorpel festzulegen ist. Die Arytenoidknorpel wirken tropfenférmig
und extendieren parallel zum zugespitzten cranialen Verlauf des Ringknorpels. Dessen
Apex erreicht aber den craniale Abschnitt der Aryknorpel nicht in dem Maf3e, wie dies z.



3 Chiméire Archonta? 57

B. bei Anomalurops der Fall ist.

3.3.4 Primates
Galago demidoff (Galagidae), Abb. 31

Cranialer Aspekt:

Das Os hyoideum verlduft etwa hufeisenférmig. Die Horner divergieren. Im vorderen
Drittel des Schildknorpels existiert ein Ligamentum, das relativ stark ausgebildet ist und
die Cartilago thyreoidea mit dem Hyoid verbindet. Es kann also als ein Ligamentum
thyreo-hyoideum laterale interpretiert werden, welches ein Corpusculum triticeum
beinhaltet (siche Transversalschnitt 32-4-2). Der Habitus der Cartilago thyreoidea
ist generell haubenartig geformt. Nach ventral entsteht eine Biegung der Cornua
inferiores nach innen. Thyreoid-, Cricoid- und Aryknorpel befinden sich in einer
transversalen Ebene. Die Cartilago cricoidea wird nicht von der Cartilago thyreoidea
verdeckt und ist frei sichtbar. Die Offnung der Cartilago cricoidea ist im ventralen
Drittel breiter und spitzt sich zum dorsalen Ende hin zu. Der Ringknorpel ist dorsal
zu den Giefbeckenknorpeln positionert. Die Aryknorpel sind cranial etwas nach innen
eingebuchtet und spitzen sich nach ventral hin zu. Die Aryknorpel haben ihr am weitesten
frontal liegende Niveau im ventralen Drittel der Cricoidéffnung. Die GieBbeckenknorpel

liegen nicht direkt beieinander und zeigen eine erkennbare Distanz.

Caudaler Aspekt:

Das Os hyoideum, die Cartilago thyreoidea und die Cartilago cricoidea sind facherartig
,ubereinander angeordnet und weisen zwischen dem Os hyoideum und der Cartilago
thyreoidea und zwischen dieser und der Cartilago cricoidea jeweils einen Zwischenraum
auf. Das Cornu hyale wirkt knospenartig. Im mittleren Abschnitt des Schildknorpels
erscheinen sich nach lateral ausbreitende, hornformige Bildungen. Durch die Offnung
des Ringknorpels sind ca. 50% der Aryknorpel erkennbar. Die Cartilago cricoidea

konnte nicht komplett modelliert werden, da sie nicht vollstédndig erhalten war.

Von rechts:
Das Cornu branchiale I und die Cartilago thyreoidea verlaufen in einer Schrige von ventro-
cranial nach dorso-caudal. Das Cornu hyale erstreckt sich hingegen in dorso-cranialer

Richtung. Zwischen dem Corpus ossis hyoidei und dem Cornu branchiale I erkennt man
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eine Einbuchtung. Das Os hyoideum, die Cartilago thyreoidea und die Cartilago cricoidea
sind sukzessiv in einer Schrdge orientiert. An der dorsalen Basis des Modells ist eine
Konjunktion der drei Bestandteile zu sehen. Der Schildknorpel zeigt kein Vorkommen eines
Foramen thyreoideum, aber die ventrale Region des dorsalen Drittels weist eine Gratbildung
auf. Das Cornu superius ist nicht sonderlich prominent ausgebildet und findet sich dorsal
der Cartilago thyreoidea. Die Cartilago cricoidea demonstriert im zentralen Bereich eine
grof3e Incisur. Der Knorpel miindet ventral in eine Spitze. Die Interpretion ist an dieser
Stelle problematisch, da das Material nicht vollstindig konserviert war. Die Aryknorpel

sind zwischen der Cartilago thyreoidea und dem Os hyoideum partiell sichtbar.

Von links:
Der Thyreoidknorpel reicht nicht so weit nach dorsal, dass er dort einen gro3en Teil der

Basis der Cartilago cricoidea verdecken wiirde.

Ventraler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei bildet einen konkaven Verlauf. Nach caudal kénnen zwei
Ausbuchtungen lokalisiert werden. Cornu hyale und Cornu branchiale I entfernen sich
in einem stumpfen Winkel voneinander. Nach lateral und v. a. nach caudal ergeben sich
hornartige Bildungen, die den Cricoidknorpel im zweiten Fall lateral beinahe umschlie3en.
Der caudale Aspekt des Ringknorpels ist konkav gebildet und beherbergt kelchartig den
cranialer positionierten, dreieckartigen Rest des Cricoidknorpels. Die untere Region der
Cartilago cricoidea muss aufgrund der bereits erwidhnten Materialmédngel undefiniert
bleiben. Os hyoideum, Cartilago thyreoidea und Cartilago cricoidea folgen in cranio-

caudaler Richtung sukzessive aufeinander. Die Aryknorpel sind nicht zu erkennen.

Dorsaler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist partiell sichtbar. Cranial sind die v-féormigen Verzweigungen
des Cornu branchiale I und des Cornu hyale zu registrieren. Die Cartilago cricoidea ist in
cranio-caudaler Richtung hoher als breit. Die Seitenteile des Thyreoids erreichen beinahe
das caudale Ende der Cartilago cricoidea. Die Aryknorpel sind kommaformig gestaltet,
die apicalen Regionen werden duBerst schlank und enden auf der Hohe des Corpus
ossis hyoidei. Intermedidr der Cartilago cricoidea, der Cartilago thyreoidea und den
Arytenoidknorpeln ist jeweils ein Hohlraum sichtbar. Der Habitus ist in dorso-ventraler

Richtung ldnger als breit.
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Loris sp. (Lorisidae); Abb. 37

Cranialer Aspekt:

In einem leichten Bogen ist der Zungenbeinkorper strukturiert. Rechts ist die Verzweigung
der beiden Zungenbeinhdrner weiter auseinander klaffend als am bilateralsymmetrischen
Pendant. Die Cornua branchialia I erstrecken sich nach dorso-vertikal. Die Cartilago
thyreoidea wirkt hufeisenformig. Vollstidndig identifizierbar sind die Arytenoidknorpel.
Caudal der Aryknorpel zeichnet sich die Cartilago cricoidea ab, ihre Kielbildung ist
- relativ zu einer ideellen, horizontalen Linie - dorsal zu den GieBbeckenknorpeln

definierbar.

Caudaler Aspekt:

Der gesamte Komplex bildet ein halbkreisformiges Gebilde. Die Cornua hyalia sind gut
erkennbar, die Cornua branchialia I weniger. Der Zungenbeinkorper ist verdeckt. Der
Thyreoidknorpel erfdhrt einen Halbkreis. Die Aryknorpel sind sowohl zwischen Ring-
und Schildknorpel als auch innerhalb der Offnung des Ringknorpels definierbar. Die

zugespitzte, kielartige Struktur in der dorsalen Region tritt deutlich hervor.

Von rechts:

Cornu hyale und Cornu branchiale I bilden en contraire zu Galago einen spitzen Winkel.
Das Cornu hyale ist in einer horizontalen Ebene realisiert. Das Corpus ossis hyoidei wirkt
durch die vertikale, hohe Wandung sehr betont. Zungenbein, Schild- und Ringknorpel sind
sukzessive untereinander angeordnet. Kurz vor der Hyothyreoidverbindung klafft eine
Liicke zwischen Cornu branchiale I und Cartilago thyreoidea. Der ventral vorderste Punkt
des Thyreoidknorpels befindet sich vor der am stérksten ventral ausgerichteten Ebene des
Zungenbeinkorpers. Es ist kein Foramen thyreoideum definierbar. Der Schildknorpel
besitzt ein schlankes Erscheinungsbild. Die Cartilago cricoidea weist in der zentralen,

basalen Region eine Liicke auf. Der Aryknorpel ist marginal interpretierbar.

Von links:

Dieser Aspekt ldsst das rechte Cornu hyale erkennen. Der am weitesten ventral
gelegene Thyreoidknorpel-Punkt ist bei weitem nicht so prominent wie dies
aus der rechten Perspektive heraus zu deuten ist. Die Liicke, die ventral zur
Hyothyreoidverbindung konstatiert werden kann, dokumentiert sich nicht in der von
der anderen Seite bekannten Grofe. Die Cartilago thyreoidea ldsst nur ihren linken

Part demonstrieren; von der rechten Seite ist auch der andere Fliigel zu sehen.
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Dorsaler Aspekt:

Das Zungenbein weist einen asymmetrischen Verlauf auf: Das strikt horizontale Plateau
des Basibranchiale I ist auf der linken Seite etwas niedriger gestaltet. Der bogenformige
Verlauf des Corpus ossis hyoidei, wie wir ihn bei Galago finden, ist also nicht gegeben.
Im linken Verzweigungsabschnitt der beiden Zungenbeinhdrner ist ein groferer
Abspreizungswinkel als im rechten zu dokumentieren. Das Cornu branchiale I miindet
etwa im medianen Bereich der Cartilago thyreoidea in die Hyothyreoidverbindung ein.
Die spezifischen Ansétze sind bilateralsymmetrisch ungleich verteilt (auf der rechten
Seite hoher als auf der linken). Zwischen Os hyoideum und Cartilago thyreoidea ist keine
Liicke zu erkennen. Die Schildknorpelgestalt wirkt wie ein leicht deformiertes Hufeisen;
die linke untere Hilfte ist stdrker nach interior abgewinkelt. Quasi umschlossen vom
Thyreoidknorpel werden der Cricoidknorpel als auch die cranial dazu positionierten
Arytenoidknorpel. Die Cartilago cricoidea verbreitert sich in ihrer oberen Hélfte minimal
und demonstriert im medianen Bereich eine vertikale Kielbildung. Die Arytenoidknorpel
dhneln in ihrer dreieckig-orientierten Struktur an das Galago-Exemplar. Der linke
Aryknorpel hat am latero-basalen Ende einen Uberhang, der sich auf den Ringknorpel
erstreckt. Cartilago thyreoidea und Cartilago cricoidea sind nicht komplett konserviert.

Die ersten Trachealknorpel wurden bei Loris ebenfalls modelliert.

Ventraler Aspekt:

Das Os hyoideum zeigt, wie bereits aus dorsaler Perspektive ersichtlich, ein nach
anatomisch links abfallendes Plateau. Das linke Cornu branchiale I dokumentiert einen
strikt-vertikalen Verlauf, wéhrend die rechte Seite parallel zum lateralen Thyreoidrand in
einem Bogen verlduft. Der ventrale Aspekt dokumentiert auf besonders intensive Art und
Weise die bilateralsymmetrisch nicht stimmige Morphologie der Cartilago thyreoidea.
Der linke Seitenfliigel ist kompletter ausgebildet, dadurch erscheint die Distanz zum
linken Aryknorpel geringer als auf der gegeniiber liegenden Seite. Die GieBBbeckenknorpel
sind bis auf den basalen Bereich gut sichtbar. Der partiell unregelméBig geformte

Cricoidknorpel reprisentiert eine rohrartige Formation.

Tarsius bancanus (Tarsiidae); Abb. 40

Cranialer Aspekt:
Auffillig ist die sehr betonte Kriimmung des Corpus ossis hyoidei. Die Cornua hyalia
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zweigen erst auf der Hohe des ventralen Endes der Cartilago cricoidea ab. Die Cornua
branchialia I erstrecken sich mehr oder weniger vertikal. Der entstehende Winkel dhnelt
dem von Galago. Ahnlich zu den beiden anderen Primatenspezies liegt der Cartilago
thyreoidea das Os hyoideum eng auf. Der Schildknorpel wirkt schlanker gestaltet als
bei Galago, aber eine Formdhnlichkeit besteht zweifellos. Die Hyothyreoidverbindung
ist am dorsalen Ende des Thyreoidknorpels lokalisierbar. Zwischen dem Os hyoideum
und der Cartilago thyreoidea ist kaum eine Distanz zu definieren. In der Ventralregion
ist ein nach dorsal abgesetzter Part zu erkennen. Die linke Schildknorpelhilfte ist noch
in einem dorsaler befindlichen Bereich deutbar und demonstriert ihren posterioren Teil
nach caudo-interior gedreht. Das linke Foramen thyreoideum ist sichtbar. Die Cartilago
cricoidea ist hochgestaltet und hat eine mehr oder minder unregelméfig geformte, ovale
Offnung. Thre dorsale Gestaltung scheint im linken Bereich kompletter, ein gekielter
Boden auf etwa dem Niveau der am stdrksten dorsal definierbaren Thyreoidknorpelzone
kann ebenfalls festgehalten werden. Die vorderen ,,Plateaus® der Arytenoidknorpel
befinden sich ca. in der Medianebene der Ringknorpeloffnung. Besonders der linke

Gieflbeckenknorpel wirkt im interio-medianen Part von irregulidrer Konstruktion.

Caudaler Aspekt:

Das Basibranchiale I bedeckt partiell den ventralen Bereich der Cartilago thyreoidea,
aufgrund der Asymmetrie dieses Zungenbeinabschnitts ist der anatomisch linke Part
des Schildknorpels in einem groBeren MaBe abgedeckt. Ahnlich zu Molossops ist
beispielsweise ein weit posterior entspringendes Cornu hyale definierbar. Besonders
auffillig ist der Verlauf des Cornu branchiale I, das cranial zu den Seitenlamellen
orientiert und daher kaum sichtbar ist. Zwischen Zungenbein, Schild- und Ringknorpel
sind kaum knorpellose Rdaume zu identifizieren. Der Thyreoidknorpel ist in seinem
ventralen Bereich bereits besonders ausgepriagt und vermittelt zu einem groflen Anteil
den schlanken, haubenformigen Charakter mit. Das linke, dorsale Ende erstreckt sich
noch auf ein weiter dorsal befindliches Niveau als das rechte. Beide finalen Teile
miinden leicht nach interior ein. Die Ringdffnung der Cartilago cricoidea wirkt im
Vergleich zu Galago ovaler strukturiert. Die Gestalt erscheint relativ unregelméfig
mit einer ovalen Grundform, die Arytenoidknorpel sind durch den Anulus hindurch

partiell erkennbar und erreichen ca. die mediane Hohe der Ringknorpel-Offnung.

Von rechts:
Das Basibranchiale 1 ldsst nach cranial-, als auch nach caudalwirts hockerartige

Formationen sichtbar werden, die aber keine artspezifischen Fortsdtze reprisentieren,
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sondern Fragmente, die auf dem ontogenetischen Stadium basieren. Das Os hyoideum
steigt nach cranial, wobei das Cornu hyale auf einem relativ stark dorsalwirts orientierten
Niveau entspringt. Das obere Zungenbeinhorn verlauft primir vertikal, bildet dann einen
horizontalen Knick und verbleibt in etwa in dieser Ebene. Relativ parallel, aber weiter
caudal verlduft das Cornu branchiale I. Dieses Zungenbeinhorn zeigt eine Parallelitit
zur cranialen Kante des Thyreoidknorpels. Ahnlich wie bei Galago folgen Zungenbein,
Thyreoid- und Cricoidknorpel sukzessiv in einer Schriglage. Am dorsalen Ende einer
in der hinteren Hailfte verlaufenden Gratformation ist ein kaum sichtbares Foramen
thyreoideum vorhanden; dieses ldsst sich aber anhand der histologischen Schnittbilder
identifizieren. Im Gegensatz zum Exemplar von Galago, bei dem ein sehr prominentes,
caudad orientiertes Horn zu finden ist, zeigt Tarsius zwar ebenfalls ein nach caudal
hervortretendes Gebilde (= Cornu inferius), dieses ist aber nur leicht caudal (bezogen
auf eine ideelle, horizontale Ebene) zum cranialen Thyreoid-Part positioniert. Das
Cricoid ist auch unterhalb des hinteren Endes der Cartilago thyreoidea definierbar, ca.
im vorderen Bereich des dorsalen Drittels erkennt man eine Incisur. Das Verhéltnis von
Cricoid- zu Thyreoidhohe ist ndher an dem Wert 1 als beispielsweise bei Galago. Der
Ringknorpel wirkt auch in seinem Habitus schlanker als bei Galago und der craniale
AuBenrand des Cricoids sowie dessen caudaler Innenrand verlaufen nicht parallel - die

Ebenen wiirden in ihrer kontinuierlichen Fortfiihrung keine Schnittebene bilden.

Von links:

Das dorsale Ende des Cricoidknorpels befindet sich nicht hinter, sondern vor dem
Hinterende des Thyreoids. Die Distanz zwischen dem cranialen Rand des Thyreoidknorpels
und dem caudalen Bereich des Cornu branchiale I ist kleiner als auf der kontralateralen

Seite bemessen.

Ventraler Aspekt:

Die caudale Region wird nur marginal von der semizirkuldren Form des Anulus des
Cricoidknorpels dominiert; auffillig ist eher das Corpus ossis hyoidei, das nach cranial
hin ebenfalls als ein Halbkreis interpretiert werden kann, bevor sich die Zungenbeinhdrner
abwinkeln. Das Basibranchiale I definiert nach unten eine Zuspitzung, jeweils lateral
davon sind kleine Einschnitte dokumentierbar. Die Cartilago thyreoidea ist zwar auf
beiden Seiten des Corpus ossis hyoidei erkennbar, dominant ist aber zweifelsohne der
craniale - semizirkuldre - Abschnitt. Der Cranialaspekt des thyreoidalen Oberrandes
bildet eine leichte Ausbuchtung. Die anatomisch rechte Lamina ist im Gegensatz zu

ihrem Kontrapart auch noch weiter oben zu sehen. Von den Thyreoidlamellen und den
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Zungenbeinhornern eingefasst, bilden die Arytenoidknorpel anndherungsweise pro
Exemplar einen rechten Winkel. Zwischen den GiefBbeckenknorpeln und lateral zu ihnen

lasst sich partiell Ringknorpelmaterial ausmachen.

Dorsaler Aspekt:

Das Basibranchiale I ist nicht zu registrieren. Das Cornu hyale ist die einzig sichtbare
Zungenbein-Region. Der Ringcharakter der Cartilago cricoidea ist durch eine
ellipsenformige Offnung beschrieben. Die cranio-caudale Hohe ist groBer als die
laterale Breite. Die lateralen Partien zeigen konkave Ziige, dieses Muster ist auch im
Caudalbereich zu dokumentieren. Die Thyreoidlamellen zeigen Ahnlichkeit mit der
Galago-Auspriagung. Intermedidr zu diesen und zum Cranialbereich des Cricoids liegen

die etwa - allerdings an den Enden abgerundet - trianguléren Stellknorpel.

3.3.5 Rodentia
Anomalurops beecrofti (=Anomalurus beecrofti, Anomaluridae); Abb. 47

Cranialer Aspekt:

Die Horner des Os hyoideum erzeugen einen halbkreisformigen Bogen; das Basibranchiale
I weist median einen niedrigen Fortsatz auf. Im Gegensatz zu Castor ist ein deutlicher
Abstand zwischen Zungenbein und Schildknorpel erkennbar. Der Thyreoidknorpel bildet
eine haubenartige Struktur und zeigt dorsal eine nach caudal und nach innen gerichtete
Struktur (= Cornu inferius). Auf der dorsalen Seite ldsst sich eine Abstufung des
Thyreoidknorpels definieren. Der ventrale Part der Cartilago cricoidea ist partiell sichtbar.
Der eher herzformige Verlauf der Schildknorpel-Innenseite belegt den intermediér
zwischen den Aryknorpeln verlaufenden Cricoidknorpel, der sich aber im Gegensatz zu
Castor weiter nach dorsal erstreckt, also noch hinter der ideell verlaufenden, transversalen
Ebene der Gielbeckenknorpel-Endpunkte. Eine deutliche Einbuchtung weist die dorsale
Region auf. Das am weitesten frontale Niveau der Aryknorpel findet sich im hinteren
Drittel der Cartilago cricoidea-Offnung; die Offnung selbst ist oval geformt (3hnlich zu
Castor). Zwischen den Proc. vocales und der Dorsalregion der GieBbeckenknorpel ist ein

konkaver Verlauf definiert.
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Caudaler Aspekt:

Os hyoideum und Cartilago thyreoidea weisen kontrdr zu Castor einen Abstand auf;
das Cornu branchiale dehnt sich in den lateralen Bereichen auch nicht weiter aus als die
Thyreoidlamellen. Das Basibranchiale I weist median einen niedrigen Fortsatz auf. Die
Cartilago cricoidea weist eine quadratische Form auf, die ventrale Region erscheint sogar
mit leicht konvexer Seitenbildung. Eine leichte Asymmetrie zugunsten der linken Seite
ist konstatierbar. Zwischen den u-férmigen Zungenbeinhornern lasst sich ein Freiraum
erkennen. Im Gegensatz zu Castor findet sich ein groBerer Freiraum zwischen dem

Cricoid- und dem Thyreoidknorpel.

Von rechts:

Die Horner des Os hyoideum verlaufen nach dorso-cranial, wobei das Cornu branchiale
im dorsalen Bereich eine Biegung nach caudal aufweist. Cartilago cricoidea und Cartilago
thyreoidea liegen in einer Lingsachse. Die Vorderkante der Cartilago cricoidea verlduft
vertikal. Das Cornu thyreoideum superius bildet eine abrupt erscheinenden Aufsatz. Die
Hyothyreoidverbindung verlduft (via einer ideell weitergefiihrten Linie) am vorderen
Ende des Foramen thyreoideum. Dieses ist im oberen, dorsalen Ende des oberen Drittels
positioniert und oval geformt. Der caudale Verlauf des Schildknorpels beginnt von
ventral nach dorsal gesehen mit einer Ausbuchtung und erstreckt sich im Verlauf leicht
nach cranial, bevor sich im dorso-basalen Bereich eine prominente Hornbildung nach
caudal ausbildet (in Richtung Cricoidknorpel; Cornu inferius). Sie liegt etwa unterhalb
des Cornu thyreoideum superius. Der Thyreoidknorpel ist an der dorsalen Basis konisch
zugespitzt, dorsal des Foramen thyreoideum ldsst sich eine parallel zum Kantenverlauf
gebildete Offnung definieren. Die Enden der ventralen und dorsalen Regionen der
Cartilago cricoidea weisen nach caudal, zusétzlich findet sich am ventro-caudalen Ende

eine knotenartige Struktur.

Von links:
Das Foramen thyreoideum ist ebenfalls oval, aber kleiner. Die caudal

dazu liegende Offnung lisst sich in zwei Portionen unterteilen.

Ventraler Aspekt:
Nach caudal gebogenes Basibranchiale I, ein kleiner Teil der Cartilago thyreoidea ist

cranial noch definierbar. Ein GroBteil des ventralen Aspektes des Schildknorpels ist
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erkennbar. Der untere Rand verlduft in einem Bogen nach caudal, der obere nach cranial.

Der Ringknorpel dhnelt in seiner Struktur der von Castor.

Dorsaler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist praktisch nicht sichtbar; zu sehen sind lediglich die Horner.
Der Ringknorpel verschmélert sich in cranialer Richtung, wobei die Zuspitzung zwischen
die kommaformigen Aryknorpel miindet. Aus der dorsalen Perspektive ist besonders gut
nachweisbar, dass die Cartilago cricoidea laterale Einbuchtungen aufzeigt, die teilweise

vom Thyreoidknorpel verdeckt werden.

Castor canadiensis (Castoridae); Abb. 50

Cranialer Aspekt:

Die Horner des Os hyoideum geben ihm einen pyramidalen Zuschnitt. Sie verlaufen
beinahe parallel. Dem Corpus ossis hyoidei sitzt deutlich abgesetzt ein groBerer
Processus auf. Die Cartilago thyreoidea zeigen einen haubenformigen Charakter
und haben an ihrem dorso-caudalen Ende eine leichte Krimmung der Seitenteile
nach innen. Das vordere Ende des Schildknorpels verdeckt die frontale Region des
Ringknorpels. Eine ovale Offnung zeigt die Cartilago cricoidea und der Knorpel ist
auch intermediér der Aryknorpel zu belegen. An ihrem hinteren Ende demonstrieren die
GieBbeckenknorpel median eine leichte Dellenbildung. Der Habitus der Arytenoidknorpel
erscheint an den diversen Enden der Fortséitze relativ rundlich. Das am weitesten

frontal angesiedelte Niveau erreichen sie im unteren Drittel der Cricoidoffnung.

Caudaler Aspekt:

Das Os hyoideum, die Cartilago thyreoidea und die Cartilago cricoidea demonstrieren
eine babuschkapuppenartige Konstellation. Es ist nur ein kleiner Zwischenraum
sichtbar. Das Cornu hyale und das Cornu branchiale I erstrecken sich parallel zueinander
und fallen in einem spitzen Winkel nach dorsal ab. Das Corpus ossis hyoidei weist

ventral einen konusformigen Absatz auf. Das Thyreoid zeigt eine Hufeisenform.

Von rechts:
Das Zungenbein lésst ein abgestuftes Muster erkennen, das sich von dem pyramidalen

Fortsatz auf dem Corpus ossis hyoidei (erstreckt sich ventro-caudad) iiber ein zweifach-
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kaskadisches Abzweigen der Horner erstreckt. Die Cornua zeigen nach dorsal. Die
Cartilago thyreoidea sowie Cartilago cricoidea sind in einer Lingsachse positioniert. Die
ventrale Kante der Cartilago cricoidea verlduft in einem Bogen. Das Cornu thyreoideum
superius bildet zum Hyoid hin einen schmalen Steg. Die Hyothyreoidverbindung befindet
sich etwas dorsal (einer ideell weitergefiihrten Linie) des Foramen thyreoideum, welches
sich relativ genau im Zentrum des Schildknorpels befindet und veréstelt gestaltet ist. Die
Basis des Schildknorpels enthilt eine Incisur. Auf der dorso-caudalen Seite bildet sich

zum Cricoid hin das Cornu inferius aus.

Von links:
Das Foramen thyreoideum zeigt keine Verdstelungen auf, sondern erscheint oval bis recht-

eckig. An der dorsalen Basis der Cartilago thyreoidea existiert keine Incisur.

Ventraler Aspekt:

Balkenformiges Corpus ossis hyoidei mit einem nach ventro-caudal orientiertem
Auswuchs. Der Ursprung des Cornu hyale ist in dezidierter Weise abgesetzt und
demonstriert eine horizontale Richtung, fast parallel zum Zungenbeinkorper. Der
Schildknorpel wirkt relativ kompakt und verweist keine Einbuchtung des caudalen
Randes. Die basal auftauchenden, rundlichen Horner umfassen nur einen geringen Teil
der lateralen Partes des Schildknorpels. Der Cricoidknorpel zeigt einen nach ventral

aufstrebenden, kelchartigen Charakter, der allerdings wieder nach dorsal abfallt.

Dorsaler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoideiist teilweise sichtbar. Das Cornu branchiale I istin deutlicher Weise
exponiert und weitet sich lateralwérts aus, wohingegen das Cornu hyale deutlich durch
den Schildknorpel verdeckt ist. Die Cartilago cricoidea wird nach cranial hin schmaler,
besitzt aber dennoch eine wiirfelformige Morphologie. Die Seitenteile der Cartilago
thyreoidea bedecken nicht - auch nicht partiell - den Ringknorpel. Die Arytenoidknorpel
sind zwischen dem Thyreoidknorpel und dem Cricoidknorpel eingebettet. Sie sind oval

geformt und verzeichnen keine processusartigen Charakteristika.

Ctenodactylus sp. (Ctenodactylidae); Abb. 53

Cranialer Aspekt:

Das Cornu hyale erinnert in seinem Verlauf an das Glis-Exemplar, das erhohte
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Hypohyale als Mittler zum dorso-lateral abfallenden Horn widerspiegelnd. Das Cornu
branchiale I prisentiert eine starke interiore Kriimmung zur Vervollstindigung der
Hyothyreoidverbindung. Zwischen Ringknorpel und Zungenbein ist eine relativ grof3e
Distanz dokumentiert. Der Habitus der Cartilago cricoidea ist als intermedidr zu
Anomalurops und Glis zu beschreiben: weder haubenfoérmig noch quasi-pyramidal,
sondern eher hufeisenartig, ebenfalls mit einer leichten Kriimmung der Dorsalpartie nach
interior. Die hinteren Enden sind in etwa - geht man von einer ideellen (transversalen)
Ebene aus - auf einem Niveau mit der posterioren Basis der Giefbeckenknorpel.
Hinter diesem Niveau endet der Ringknorpel zugespitzt. Die Cartilago cricoidea ist
von ovaler Morphe. Aus dem cranialen Blickwinkel wirken die Aryknorpel nicht
ausgeprigt definiert. Ahnlich zu Glis positionieren sie sich in einem relativ zentralen

Bereich cranial zur Cartilago cricoidea und decken einen gro3en Teil von ihr ab.

Caudaler Aspekt:

Cornu branchiale I des Zungenbeins ist von massivem Bau und somit beispielsweise
einen kompakteren Eindruck vermittelnd als beispielsweise bei Anomalurops.
Das Corpus ossis hyoidei ist auf der rechten Seite (hier: links) noch defizitér
ausgebildet, so dass sich eine asymmetrische Konstellation ergibt. Das Cornu hyale
winkelt sich in etwa der Hohe des Beginns der Cartilago thyreoidea nach lateral
ab. Zwischen dem vorderen Rand des Schildknorpels und des Zungenbeins ist ein
betrachtlicher Abstand konstatierbar. Der ventrale Bereich der Cartilago thyroidea ist
ebenfalls asymmetrisch strukturiert, der Thyreoidknorpel als Ganzes gesehen wirkt
hufeisenformig; dorsal definieren sich caudo-interiore Partien (= Cornua inferiores).
Das anatomisch rechte Foramen thyreoideum ist zu diagnostizieren. Die Cartilago
cricoidea demonstriert eine ovale Form, im hinteren Drittel der lateralen Region erkennt
man Ausbuchtungen. Dorso-cranial spitzt sich der Ringknorpel zu. Durch dessen

Offnung ist vor allem der anatomisch rechte Aryknorpel deutlich zu sehen.

Von rechts:

Der vermeintliche Fortsatz auf dem Zungenbeinkorper reprédsentiert lediglich den
unvollstindigen Charakter der Ausbildung. Das Cornu hyale verlduft ab der dorsalen
Hilfte strikt horizontal. Durch das massive Cornu branchiale 1 wird ein Teil der
Cranialregion verdeckt. Die Hyothyreoidverbindung existiert im anterioren Drittel.
Das ventrale Drittel des Schildknorpels fillt steil nach caudal (hier: rechts) ab, bevor

der Vorderrand in einem Bogen nach dorsal hin wieder eine prominente Ausbildung
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erfahrt. Der hintere, caudale Rand erstreckt sich im hinteren Drittel nach caudal,
bevor er nach cranial zu den Cornua inferiores zieht. Das Foramen thyreoideum ist
relativ groB, durch die Offnung hindurch ist der Arytenoidknorpel zu erkennen. Die
Cartilago cricoidea verlduft auch unterhalb des Thyreoidknorpels. Der nach dorso-

cranial zulaufende Ringknorpel erscheint schlanker als z. B. in der Glis-Variante.

Von links:
Das Foramen thyreoideum ist kleiner ausgeprédgt und der hintere, basale Randverlauf ist

etwas prominenter. Der Aryknorpel ist auch dorsal zum Schildknorpel zu definieren.

Ventraler Aspekt:

Das Os hyoideum verlduft in einem Bogen, wobei sich das Cornu hyale im Verlauf
abwinkelt: anatomisch rechts in einem bestimmten Winkel und anatomisch links
horizontal. Die Cartilago thyreoidea ist auf beiden Seiten des Corpus ossis hyoidei existent.
Cranial biegen sich die Ausldufer nach interior. Diese umfassen die GiefSbeckenknorpel,
die nicht ganz, aber zu einem grof3en Teil sichtbar sind. Die Cartilago cricoidea ist nur in
der caudalen Region zu erkennen. Eine Offnung zwischen Zungenbein und Ringknorpel

ist vorhanden.

Dorsaler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist praktisch nicht zu sehen. Auch aus dieser Perspektive ist die
Asymmetrie der Cornua hyalia deutlich. Nach cranial hin ist eine Zuspitzung zu definieren
(dhnelt in etwa Anomalurops). Das Cornu branchiale I ist auf der rechten Seite erkennbar.
Die craniale Hilfte demonstriert eine Art vertikale Kielbildung, der untere Bereich ist
von einer rundlichen Offnung gepriigt, die zu zwei Dritteln mit dem caudale Anteil des
Schildknorpels ,,gefiillt™ ist. Die lateralen Partes der Cartilago thyreoidea reprasentieren
eine stark gebogene Formgebung, die wiederum die Aryknorpel nach caudal hin einschlies-
sen, wobei auf der rechten Seite eine Liicke zwischen Thyreoid- und Aryknorpel zu belegen

ist. Die medianen Regionen der GieBbeckenknorpel sind nicht zu sehen.

Eliomys sp. (Gliridae); Abb. 57

Cranialer Aspekt:

Der Zungenbeinkorper wirkt balkenférmig und bildet eine horizontale Achse. Laterad
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verbreitert sich das Os hyoideum, die unvollstindig ausgebildeten Cornua hyalia wirken
aufgrund ihres prilimindren Stadiums ,traubenartig®. Basierend auf der etwas weiter
ventralen Position des rechten Cornu hyale entsteht ein asymmetrischer Eindruck. Die
massiv gestalteten Cornua branchialia I zweigen sich ungefdhr in einem 90°-Winkel
ab, dorsad entsteht eine Verbreiterung, die auf der medianen Hohe der Cartilago
thyreoidea endet. Der Schildknorpel formiert sich in seiner vorderen Héilfte v-formig,
die Cornua superiores des Thyreoids sind durch eine Zwei-Hocker-Bildung - der
seitliche Hocker dabei mehr als doppelt so hoch strukturiert - kompliziert gestaltet.
Die Cornua superiores demonstrieren auch einen nach interior gebogenen Verlauf.
Die Aryknorpel sind bezogen auf eine ideelle transversale Linie ca. in einer Héhe zur
hinteren Partie des Ringknorpels bzw. des Cornu superius befindlich. Die Cartilago
cricoidea wird durch den Thyreoidknorpel nur an den beiden oberen, hornartigen
Fortsétzen bedeckt. Der basale Part des Ringknorpels entspricht einer stumpfen, flacheren
Kielbildung. Die Arytenoidknorpel demonstrieren kein pyramidales Muster, sondern
erscheinen als sich nach interior neigende, eiformige Gebilde. Das hochste Niveau der

GieBbeckenknorpel befindet sich im oberen Drittel der cricoidalen Offnung.

Caudaler Aspekt:

Das asymmetrische Os hyoideum hat einen sehr kantigen Charakter. Entsprechend der
cranialen Perspektive wirkt das Zungenbein wie die craniale Hélfte eines Wiirfels. Der
mediane Bereich des Basibranchiale I ist in der dorsalen Region etwas verdiinnt. Der
Thyreoidknorpel definiert ein kompaktes, fast pyramidal zu nennendes Corpus, dessen
dorsale Ausldufer nach interior und cranial der Cartilago cricoidea enden. Die Cornua
superiores der Cartilago thyreoidea sind kaum zu erkennen. Die Cartilago cricoidea
erinnert durch ihren cuboidartigen Bau an den caudalen Aspekt von Anomalurops;
die ventro-caudale Konnektion, die den Ring quasi schliet, ist nicht so massiv und
der dorso-basale Teil verschmaélert sich nicht nach interior zu, sondern verbreitert
sich. Ahnlich zu Glis und Ctenodactylus demonstrieren die Arytenoidknorpel
eine leichte Verschiebung nach links (hier: rechts). Bei Eliomys #&uBert sich dies
durch das Sichtbarwerden der Aryknorpel (1) innerhalb der Ringdffnung als auch
zwischen der (2) Seitenwand der Cartilago cricoidea und der Cartilago thyreoidea.

Die caudale Offnung des Cricoidknorpels verschmilert sich nach ventral hin.

Von rechts:
Was auf den ersten Blick wie ein Processus auf dem Corpus ossis hyoidei wirkt, entspricht

lediglich dem Produkt der bereits beschriebenen Asymmetrie. Nach caudal spitzt
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sich das Basibranchiale I zu. Nach cranial demonstriert das Zungenbein eine schrige
Steigung. Das caudale Ende des Schildknorpels befindet sich deutlich vor dem des Os
hyoideum - dieser Zustand erinnert an Castor und Anomalurops. Der ventrale Bereich des
Schildknorpels bildet im ersten Drittel einen kontinuierlichen Bogen. AnschlieBend lisst
sich ein stark nach cranial orientierter Schildknorpelrand belegen, der sich im hinteren
Drittel wieder nach caudal bewegt. Das dorsale Ende liegt - wenn man eine ideell-
verlaufende, horizontale Linie kreiert - deutlich cranial des unteren, prominentesten
Punktes des Randes (ganz im Gegensatz zu Castor, Anomalurops oder Glis). Das

Foramen thyreoideum ist marginal ausgeprigt und relativ dorsal positioniert.

Von links:

Drei Punkte konnen als different ausgemacht werden: (1) Der caudale Rand der
Cartilago cricoidea macht einen deutlichen Knick, (2) die Regio zwischen dem
ventralen und dem dorsalen Milieu ist partiell konvex gestaltet und (3) durch das

Foramen thyreoideum und auch dorsal dazu ist der Arytenoidknorpel erkennbar.

Ventraler Aspekt:

Beinahe horizontal und balkenformig ist der Verlauf des Zungenbeinkorpers
gekennzeichnet. Das Cornu hyale leitet sich in einem mehr oder weniger rechten Winkel
ab. Der Thyreoidknorpel ist cranial als auch caudal des Corpus ossis hyoidei definierbar.
Cranial kriimmen sich die Seitenteile des Schildknorpels nach interior. Die rundlichen
Formen des zentral liegenden Ringknorpels und der lateral benachbarten Aryknorpel

liegen auf einem konstruierten, horizontalen Niveau.

Dorsaler Aspekt:

Der Hyolaryngealkomplex besitzt prima facie eine pyramidale Gestalt. Das Corpus ossis
hyoidei ist nicht auszumachen. Cornu branchiale I und Cornu hyale strahlen in einem
rechten Winkel voneinander ab und kennzeichnen die jeweils basale und dul3erste Partie.
Die craniale Zuspitzung des Cricoidknorpels miindet in einer horizontal orientierten Leiste,
die nach cranial hin und noch starker nach caudal abfillt. Die Ring6ffnung ist auf der cauda-
len Seite zu sehen, sie wird fast vollstindig vom Thyreoidknorpel bedeckt. Die Arytenoid-
knorpel sind auf beiden Seiten der cranialen Ringknorpel-Endung aufzufin-

den.
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Glis glis (Gliridae); Abb. 60

Cranialer Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei wird von der ventralen Region des Thyreoidknorpels verdeckt.
Lediglich ein Horn ist ausgebildet (Cornu hyale). Im Vergleich zu den Schildknorpeln von
Castor und Anomalurops présentiert sich hier eine wesentlich modifizierte Formgebung:
die vordere Hélfte hat pyramidalen Charakter, der mediane Bereich - in seiner Intensitét
bilateralsymmetrisch ungleich verteilt (dies gilt auch fiir das Foramen thyreoideum)
- wird von dem jeweils weit nach lateral ausgedehnten Cornu thyreoideum superius
dominiert. Mit geringen mikroregionalen Ausnahmen ergibt sich eine vertikal orientierte
hintere Halfte, die sich dorsal nach caudo-interior erstreckt. Die als Cornua inferiores
zu beschreibenden Endungen des Schildknorpels befinden sich, bezogen auf einer
(ideellen) transversalen Linie, posterior zu den GieBbeckenknorpeln, aber in Langsachse
des Ringknorpels. Die Cartilago cricoidea wird nicht vom Schildknorpel verdeckt und
ist, abgesehen von den Aryknorpeln, frei sichtbar. Sie demonstriert posterior eine Art
Kielbildung. Der hintere Teil ist stark asymmetrisch geformt; dies ist auf den inkompletten
Erhaltungszustand zuriickzufiihren. Die Arytenoidknorpel wirken verglichen zu den
Anomalurops- und Castor-Exponaten relativ dendritisch ausgebildet. Der Grund liegt
in in der Zuspitzung und Verdiinnung der einzelnen Fortsitze. Das ventrale Niveau der
GieBlbeckenknorpel liegt weiter vorn hinsichtlich der transversalen (ideellen) Ebene des

anterioren Bereiches der Cricoidoftnung.

Caudaler Aspekt:

Am Os hyoideum ist das Cornu hyale aufgrund des nicht exakt definierbaren Hypohyale
fliigelartig geformt. Das Basibranchiale I erscheint pords gestaltet, was eine Folge des
ontogenetischen Stadiums ist. Aufgrund der fragmentarischen Natur wurde auf eine
Modellierung des Cornu branchiale I verzichtet. Der Thyreoidknorpel verdeutlicht im
Vergleich zu Anomalurops und Castor einen schlankeren, mehr konisch strukturierten
Bautypus. Die Cornua superiores des Thyreoids sind bilateralsymmetrisch ungleich verteilt
und nach lateral hin deutlich abgesetzt. Das anatomisch linke Foramen thyreoideum ist zu
erkennen. Der Cricoidknorpel ist dorso-caudal unvollstidndig erhalten. Craniad erstreckt
die sich zuspitzende dorsale Region des Ringknorpels. Die caudale Offnung erscheint
- kontrdr zu Anomalurops und Castor, die rundlicher wirken - oval. Die Aryknorpel

sind iiber die gesamte Offnung sichtbar (vor allem der anatomisch rechte).
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Von rechts:

Das Corpus ossis hyoidei demonstriert ventralwirts durch das Senken des caudalen Parts
eine leichte Zuspitzung. Beachtenswert sind die sich auf derselben Hohe bzw. horizontalen
Ebene befindenden caudalen Enden des Zungenbeins und des Schildknorpels. Wihrend
sich die Thyreoidknorpel von Anomalurops und Castor oberflachlich betrachtet &hneln,
weicht der Glis-Reprisentant durch eine wesentlich schmalere Ventralregion ab. Der
Aryknorpel ist durch das Foramen thyreoideum hindurch definierbar, welches auf der Hohe
des prominenten Cornu superius liegt. Die Gestalt der Cartilago cricoidea entspricht einer
schlankeren Version der beiden erwihnten Rodentia-Varianten. Der Ringknorpel verlduft
mindestens (wie bereits angemerkt nur unvollstdndig erhalten) bis zum hinteren Ende

des Schildknorpels und steigt ab der dorsalen, medianen Hélfte nach cranial.

Von links:
Basierend auf dem gegeniiber der rechten Seite superior liegenden Foramen
thyreoideum ist der andere Aryknorpel nicht zu sehen. Die Cartilago cricoidea breitet

sich auch noch dorsal der Cartilago thyreoidea aus und besitzt eine Offnung.

Ventraler Aspekt:

Hier zeigt sich ein in einem Bogen verlaufendes Corpus ossis hyoidei, das aus dieser
Perspektive aufgrund der spezifischen ontogenetischen Phase besonders deutlich seinen
intermedidren Charakter darlegt. Das Cornu hyale winkelt in seinem Verlauf nach caudal
ab. Die Cartilago thyreoidea ist nur cranial des Zungenbeins nachweisbar. An den oberen
Enden spiegeln sich konkave Formen wider. Der Knorpel umfasst die ebenfalls sichtbaren
Aryknorpel. Die Cartilago cricoidea ist sowohl ober- als auch unterhalb vorhanden und
lasst im caudalen Bereich einen knorpellosen Part belegen, durch den hindurch kein
Ringknorpelmaterial erfassbar ist.

Dorsaler Aspekt:

Der Zungenbeinkdrper ist partiell zu definieren. Das Cornu hyale wird teilweise
vom stark lateral positionierten Cornu superius des Thyreoidknorpels verdeckt.
Der Ringknorpel zeigt ca. im zentralen Bereich einen noch nicht geschlossenen
Bereich. Auflerdem lédsst sich ein dreispitziger Kiel erahnen. Die Cartilago cricoidea
wird zur cranialen Seite hin schmaler, entwickelt aber nicht eine derart schlanke
Spitze, wie sie bei Anomalurops ausgeprigt ist. Die caudalen Spitzen liegen nicht
zwischen dem Cricoid- und dem Thyreoidknorpel (wie bei Anomalurops); dies

liegt vor allem am weit zurlickgezogenen Cranialrand des Schildknorpels.
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3.3.6 Scandentia

Tupaia glis (44 mm-SSL-Stadium und Abweichungen des 59 mm-Stadiums;
Tupaiidae); Abb. 64

Cranialer Aspekt:

Das Hypohyale ist an den Seitenenden des Basibranchiale I ausgepriagt. Das Corpus
ossis hyoidei ist bogenféormig konstruiert. Von den Hypohyalia erstrecken sich die
Cornua hyalia. Die oberen Zungenbeinhorner sind rudimentir ausgebildet. Die Cornua
branchialia I erstrecken sich bogenformig und gehen auf unterschiedlichem Niveau in die
Hyothyreoidverbindung ein (dies ist beim 59 mm-Stadium nicht der Fall). Die Cartilago
thyreoidea dhneltderbei Rousettus, weist aber eine zugespitztere Ventralregion auf. Kontrér
zum &lteren Stadium sind im vorderen Drittel noch nicht geschlossene Bereiche vertreten.
Basal findet sich jeweils eine Hornstruktur, die sich nach caudo-interior kriimmt, diese
Regio hataber im 59 mm-Stadium ihre Cornua ,,neutralisiert, in dem zwischenzeitlich das
Knorpelmaterial vermehrt wurde. Die Cartilago cricoidea kann - ebenso wie ihre Offnung
- als ovale Struktur beschrieben werden. Der Ringknorpel fehlt dem 59 mm-Stadium
aufgrund der Erhaltungsweise. Die Arytenoidknorpel erreichen etwa die Hélfte der Lange
der Ringknorpel6ffnung. Der linke Stellknorpel ist noch nicht in dem Maf3e ausgepragt wie
sein kontralaterales Pendant. Aryknorpel und die sich minimal nach dorsal zuspitzende

Cartilago cricoidea bilden das posterior gelegene, horizontale Niveau.

Caudaler Aspekt:

Diese Perspektive stellt das anatomisch linke Hypohyale prégnant dar, nicht jedoch
auf der gegeniiber liegenden Seite. Die Hyohyalia des dlteren Stadiums zeigen eine
bessere, da ausgebildetere, Definition des Hypohyale. Die Cornua branchialia I verlaufen
ungefdhr parallel zu den Seitenrdndern der Cartilago thyreoidea, wobei der linke
Vertreter eine stiarkere Kriimmung macht, um schlieflich die Hyothyreoidkonnektion zu
komplettieren. Zwischen der Cartilago thyreoidea und der Cartilago cricoidea existieren
bis auf den Dorsalbereich keine Schnittpunkte. Die zirkulédre bis ovale Grundform des
Ringknorpels bleibt erhalten. Die Offnung erlaubt einen Blick auf etwa die Hilfte der
GielBbeckenknorpel.

Von rechts:
Der Cranialrand des Basibranchiale I und der Hypohyalia befindet sich auf demselben

horizontalen Niveau (das dltere Stadium verdeutlicht wesentlich hohere Hypohylia).
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Fliigelartig erstreckt sich das Cornu hyale nach dorso-cranial. Das Cornu thyreoideum
superius empfangt am cranialen Ende das untere Zungenbeinhorn. Dadurch entsteht
zwischen der Thyreoidlamelle und dem Os hyoideum eine unregelméBig geformte
Struktur, die im 59 mm-Stadium stark sichelformig gekriimmt erscheint. Das Foramen
thyreoideum ist im hinteren Drittel zentral positioniert. Eine andere, groBere Offnung
ist weiter caudal lokalisierbar (nicht im é&lteren Exemplar). Durch diese Aperturen
hindurch ist der Arytenoidknorpel zu erkennen. Besonders diskrepant ist das Cornu
inferius, eine Art Pendant zur parallel verlaufenden, cricoidalen Struktur: diese
Formgebung weicht deutlich von dem 59 mm-Stadium ab. Hier ist kein Cornu - auch
nicht tendenziell - dokumentierbar. Die Cartilago cricoidea bildet das caudal am tiefsten
existierende Knorpelelement, Der ventrale Rand demonstriert eine deutlich konkave

Morphologie. Der Ringknorpel macht etwa zwei Drittel der Thyreoidlédnge aus.

Von links:

Die Cartilago cricoidea ist durch die weniger stark ausgebildete Thyreoidlamelle besser
sichtbar. Das Foramen thyreoideum ist angedeutet, aber aufgrund der fragmentarischen
Natur des Schildknorpels nicht geschlossen. Daher rithrt auch die intensiv verbesserte
Erkennbarkeit der GieBbeckenknorpel. Das Cornu branchiale I setzt hier eher am
cranialen Rand - nicht von ventral - am Cornu thyreoideum superius an. Dies ist

aus dieser Perspektive deutlich erkennbarer als auf der kontralateralen Seite.

Ventraler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei ist leicht gebogen und die Zungenbeinhdrner demonstrieren eine
intensiv ausgeprigte Asymmetrie (nicht so beim dlteren Stadium): Das anatomisch linke
Cornu hyale wirkt nach cranial versetzt, so dass die gebogene Form des entsprechenden
Cornu branchiale I leicht zu erkennen ist. Das untere Zungenbeinhorn der kontralateralen
Seite ist weniger gut sichtbar, deutet aber keine solch homogene Kriimmung auf. Die
Cartilago thyreoidea prédsentiert im ventralen als auch im lateralen Bereich massive,
noch nicht verschlossene, Regionen auf. Durch diese Offnungen ist das sich nach caudal
leicht zuspitzende Ringknorpelelement zu sehen. Die dorsalen Enden der Cartilago
arytenoidea konnen dokumentiert werden. Das 59 mm-Stadium ist prima facie wesentlich
homogener ausgebildet. Die Hyothyreoidverbindung stellt sich aus dieser Perspektive
als ein direkter lateraler Kontakt von sich nach interior dehnenden Cornua branchialia
I und parallelen Cornua superiores des Schildknorpels dar. Der Zungenbeinkorper ist
lateral durch eine jeweils vertikal orientierte Wandung in abrupter Weise terminiert. Die

caudal orientierten Enden der Cartilagines arytenoideae sind leichter identifizierbar.
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Das rechte Cornu hyale ist in seinem lateralen Verlauf leicht geknickt.

Dorsaler Aspekt:

Diese Perspektive dhnelt dem Rousettus-Exemplar frappierend: Die Cartilago cricoidea
hat an ihrem caudalen Rand eine konkave Formgebung, wird von den unteren Réndern
der Thyreoidlamellen partiell bedeckt (aber weiter craniad), besitzt einen nach cranial
zeigenden, abgerundeten Apex und demonstriert schlieBlich etwa in diesem Bereich
eine Offnung (durch die hindurch aber nicht die Cartilago thyreoidea, sondern das
Os hyoideum erkennbar ist). Auch diese Perspektive dokumentiert die asymmetrisch
orientierten Zungenbeinhdrner. Die Thyreoidlamellen umfassen durch ihre Breite einen
grofen lateralen Part der Stellknorpel, kontrdr zu der Beobachtung, die fiir Rousettus
gemacht werden kann - hier sind schmale Seitenlamellen auffaillig. Die Arytenoidknorpel
wirken nicht spezifisch definiert und lassen eine dreieckige Grundstruktur erahnen;
der cranio-interiore Part wird durch den caudalen Part des Ringknorpels bedeckt.
Die Gieflbeckenknorpel enden caudal ungefdhr auf der Hohe der Cranialkante des
Schildknorpels. Das Thyreoid des 59 mm-Stadiums hat an drei unterschiedlichen
Positionen unverschlossene Bereiche. Die nach cranial orientierten Enden der Stellknorpel
sind weiter cranial exponiert als die angenommene horizontale Grenze des Cranialrandes

der Cartilago thyreoidea. Ventral ist der Schildknorpel leicht konkav strukturiert.

3.3.7 Soricomorpha
Crocidura sp. (Soricidae); Abb. 68

Cranialer Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei definiert sich durch einen streng horizontalen, median leicht
verjliingenden Verlauf. Die Cornua branchialia I orientieren sich in vertikaler Form; vor
allem auf der rechten Seite ist ein nach cranial zeigendes - beinahe parallel zu dem dorsad
befindlichen Cornu superius der Cartilago thyreoidea - Element lokalisierbar. Auf der
rechten Seite wird ein kontinuierlicher Anstieg des Zungenbeinkorpers deutlich, der {iber
eine als Hypohyale zu interpretierende Komponente zu einem fragmentarischen Cornu
hyale fiihrt, welches nach ventral gerichtet ist. Auf der linken Seite ist der Ubergang
zum Hypohyale abrupter strukturiert. Das Thyreoid stellt eine im vorderen Verlauf etwas
heterogene Oberfliche dar, die aber vermutlich auch auf die Alignment-Problematik

zuriickfiihrbar ist (siche Material und Methoden). Im ventralen Cranialbereich konstatiert
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man median einen nach dorsal weisenden Vorsprung. Der Thyreoid-Habitus ist, wiren
nicht die ventro-lateral abgerundeten Partien, quadratisch geformt. Der ventrale Rand
der cranialen Region der Cartilago cricoidea ist wulstartig verdickt. Die hinteren Enden
des Schildknorpels sind nach interior gedreht, werden aber zu einem groflen Teil von
den Arytenoidknorpeln verdeckt. Diese demonstrieren eine relativ simple, dreieckige
Grundform. Die Cartilago cricoidea ist rundlich strukturiert und errreicht in etwa zwei
Drittel der Thyreoidldnge. Die Stellknorpel setzen ihr vorderstes Niveau auf ca. drei
Viertel der Ringknorpelldnge. Das hintere Ende der Cartilago thyreoidea, der Cartilago

cricoidea und der Cartilagines arytenoides definiert eine gemeinsame, horizontale Ebene.

Caudaler Aspekt:

Auch diese Perspektive ldsst den fragmentarischen Charakter dieses 3D-Modells
erkennbar werden: Die Cornua hyalia beispielsweise konnten nicht komplett - auch
nicht annidhernd - modelliert werden. Die Cornua branchialia I werden cranial von
der Cartilago thyreoidea verdeckt. Anatomisch rechts ist interior zum Thyreoid-
Innenrand noch hyoidales Knorpelmaterial identifizierbar. Die Cartilago thyreoidea
wirkt oberfldchlich betrachtet beinahe wie ein Q. Die Cartilago cricoidea ist von
rundlicher Gestalt und zeigt im medio-dorsalen Bereich deutlich ihre fragmentarische
Natur. Die Aryknorpel sind relativ gut erkennbar, sie erreichen fast die ventrale

Region; auch lateral zum Ringknorpel sind die Stellknorpel zu beschreiben.

Von rechts:

Die Cornua hyalia verlaufen dorso-craniad, bevor eine abrupte Richtungsédnderung nach
dorso-caudal erfolgt. Die Cornua branchialia I demonstrieren quasi einen parallelen
Trend zur Cartilago thyreoidea: erst die Progression nach dorso-caudal und dann die
Modifizierung nach ventro-cranial; das Cornu thyreoideum superius ist jedoch eher
vertikal zu dokumentieren. Zwischen Zungenbein- und Schildknorpelmaterial 1dsst sich
der rechte Aryknorpel registrieren. Nach ventrad dehnt sich an der Cartilago thyreoidea
ebenfalls eine hornartige Bildung (= Cornu inferius) aus, die leicht dorsad gebogen ist.
Die Cartilago cricoidea realisiert ventro-caudad und dorso-caudad exponiertere Elemente
(wobei die caudale Partie als eine Pseudo-Fortsetzung des unteren thyreoidalen Horns

gelten kann).

Von links:
Die Hyothyreoidverbindung wird hier erkennbarer dargestellt. Der laterale Part der

Cartilago cricoidea ist schmaler strukturiert, daher ist die Apertur zumindest partiell zu
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sehen.

Ventraler Aspekt:

Das Corpus ossis hyoidei prédsentiert sich schmal und streng horizontal. Lateral
erscheinen knotenartige Verdickungen, die als Hypohyalia interpretiert werden
konnen. Daran schlieen sich die Cornua hyalia in vertikaler Richtung an. Die Cornua
branchialia I verlaufen ebenso in vertikaler Orientierung. Die Cartilago thyreoidea ist
caudal als auch cranial zu dokumentieren. Der Hinterrand ist zentral leicht konkav
strukturiert. Der untere Rand definiert sich semizirkuldr und weist direkt im Anschluss
an das Zungenbein noch nicht vollstandig geschlossene Partien auf. In der cranialen
Region erkennt man die partiell fragmentarisch wirkenden Cartilagines arytenoideae.
Intermediér der beiden Stellknorpel ist bis auf halbe Hohe der caudale Rand der Cartilago
cricoidea zu konstatieren. Das am weistesten nach caudal verlagerte Element bildet der

Arcus der Cartilago cricoidea. Die Offnung ist zu einem kleinen Teil sichtbar.

Dorsaler Aspekt:

Der Zungenbeinkorper ist median vom ventralen Rand der Cartilago thyreoidea
verdeckt. Die Cornua hyalia verlaufen vertikal bis leicht nach auflen gebogen. Die
Hyothyreoidverbindung ist relativ weit cranial angesiedelt. Die Cornua inferiores sind in
einem bestimmten Winkel angeordnet: sie bedecken auch teilweise den dorso-caudalen
Bereich des Ringknorpels. Zwischen dem ventro-caudalen Rand des Thyreoids, den Cornua
inferiores und den lateralen Rédndern des Cricoidknorpels ist eine knorpellose Zone zu
konstatieren, also keine Uberschneidung erkennbar. Die Cartilago cricoidea dokumentiert
einen heterogenen Verlauf der Rénder, insgesamt ldsst sich eine ovale Grundform
ableiten. Vor allem in der caudalen Region sind deutliche Einschnitte zu formulieren.
Die Giebeckenknorpel werden caudal vom Ringknorpel bedeckt, ansonsten erreichen
die Aryknorpel nicht den Cranialrand der Cartilago thyreoidea. Der rechte Stellknorpel

dokumentiert seinen intermedidren Status durch einen tiefen Einschnitt.
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3.3.8 Die Definition der Merkmalszustinde

Zu jedem Merkmalszustand wird exemplarisch ein entsprechendes Taxon angegeben.

A. Cranialer Aspekt

1. Schriage Anordnung der Cartilago thyreoidea, der Cartilago cricoidea und der Carti-

lagines arytenoideae: (0) nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Moschus).

2. Starke Biegung der Cornua hyalia: (0) nicht vorhanden (4nomalurops); (1) vorhanden
(Moschus).

3. Cornua hyalia vergroBern sich dorsalwirts: (0) nicht vorhanden (Ctenodactylus); (1)

vorhanden (Eliomys).

4. Winkelbestimmung des Cornu hyale-Verlaufs in Relation zur Vertikalen (rechts): (0)
21-30° (Moschus); (1) 31-40° (Ctenodactylus); (2) 41-50° (Cynocephalus); (3) 51-60°

(Micronycteris).

5. Winkelbestimmung des Cornu hyale (links) in Abweichung von Merkmal 4: (0)
praktisch gleicher Wert (Chaerephon); (1) deutlich anders verlaufend (Moschus).

6. Corpus ossis hyoidei mit ventro-zentralem Processus: (0) nicht vorhanden
(Cynocephalus); (1) vorhanden und marginal (Rousettus); (2) spitz zulaufend und
relativ klein (Moschus); (3) kegelformig und prominent (Castor); (4) sehr prominent

(Micronycteris); (5) deutlich erkennbar, aber nicht spitz zulaufend (Molossops).

7. Definition einer Hyothyreoidverbindung: (0) nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden
und bilateralsymmetrisch (Crocidura); (2) vorhanden und deutlich asymmetrisch (Loris);
(3) von lateral ansetzend und ligamentds (Ligamentum thyreohyoideum laterale ?)

(Rousettus); (4) vorhanden, aber nur auf einer Seite vorkommend (Moschus).

8. Partielles Verdecken des Cornu hyale durch Cornu branchiale 1 und
Cornu  superius des Thyreoids: (0) nicht vorhanden (Eliomys); (1)

vorhanden und cranio-lateral ausgeprigt (Moschus).
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9. Cornu superius des Thyreoids: (0) vorhanden wund unauffillig (Cas-
tor); (1) vorhanden und lénglich/schmal strukturiert (Crocidura); (2)
vorhanden und mit zwei Hockern ausgestattet (Eliomys); (3) vorhanden,

nicht bilateralsymmetrisch und lateral deutlich exponiert (Glis).

10. Position des Cornu superius des Thyreoids: (0) etwas oberhalb des
Zentrums der Cartilago thyreoidea (Moschus); (1) im dorsalen Drittel, auch

im ventralen Abschnitt dessen (Molossops); (2) sehr dorsal (Micronycteris).

11. Im oberen, linken Bereich der Cartilago thyreoidea ist eine Offnung definiert: (0)

nicht vorhanden (Rousettus); (1) vorhanden (Moschus).

12. Die ventrale Cranialregion der Cartilago thyreoidea zeigt dorsal einen horizontalen,
kantigen Abschluss: (0) nicht vorhanden (Galago); (1) vorhanden (Moschus).

13. Nach der Separierung bzw. der Ausbildung der thyreoidalen Lamellen findet sukzessive
eine Verschmaélerung statt (rechts): (0) homogener Verlauf (Chaerephon); (1) heterogener

Verlauf (Glis); (2) keine echte Verschmilerung, da ohnehin schmal (Micronyteris).

14. Nach der Separierung bzw. der Ausbildung der thyreoidalen Lamellen findet
sukzessiv eine Verschmélerung statt (links): (0) homogener Verlauf (Ctenodactylus); (1)

heterogener Verlauf (Moschus); (2) keine Verschmélerung (4nomalurops).

15. Gleiche Linge der beiden thyreoidalen Seitenlamellen (dorsale Enden auf einem
horizontalen Niveau): (0) nicht vorhanden (Glis); (1) vorhanden (Galago).

16. Rundlich-ovale Gestalt der Cartilago cricoidea: (0) nicht vorhanden (Micronycteris);
(1) vorhanden (7upaia).

17. Cartilago cricoidea mit kielartiger Struktur im dorsalen Bereich: (0) nicht vorhanden
(Cynocephalus); (1) vorhanden (Moschus); (2) vorhanden und besonders betont
(Micronycteris); (3) vorhanden und flach sowie breit ausgebildet (Eliomys).

18. Die Cartilagines arytenoideae demonstrieren in ihrer Ventralregion vertikal orientierte,

leistenformige Strukturen: (0) nicht vorhanden (Loris); (1) vorhanden (Moschus).
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19. Die relative Lage der medio-dorsalen Partien der Cartilagines arytenoideae:

(0) nah aneinander positioniert (Molossops); (1) distanziert (Galago).

20. Vom Corpus ossis hyoidei nach dorsal verlaufender prominenter Processus:

(0) nicht vorhanden (7arsius); (1) vorhanden (Micronycteris).

21. Cornua branchialia [-Verlauf: (0) bilateralsymmetrisch (Micronycteris); (1)

asymmetrisch (Loris).

22. Grundform der Cartilago thyreoidea: (0) dreieckig (Micronycteris); (1)
approximativ hufeisenformig (Moschus); (2) glockenformig (Molossops); (3)
haubenformig (Rousettus); (4) semi-zirkuldr (Cynocephalus); (5) dreieckig mit

modifizierter, caudaler Hilfte (Glis); (6) approximativ omegaartig (Crocidura).

23. Foramen thyreoideum (rechts): (0) nicht vorhanden/

erkennbar (Castor); (1) vorhanden (Anomalurops).

24. Foramen thyreoideum (links): (0) nicht vorhanden/erkennbar (Rousettus); (1)

vorhanden (Tonatia).

25. Dorsale Morphologie der Cartilago thyreoidea: (0) stark nach interior
gebogen (Micronycteris); (1) nicht nach interior gebogen (Moschus).

26. Im oberen Drittel sind laterale Ausstiilpungen der Cartilago thyreoidea lokalisierbar:

(0) nicht vorhanden (Anomalurops); (1) vorhanden (Micronycteris).

27. Ringdftnung der Cartilago cricoidea wird von den Cartilagines arytenoideae

verdeckt: (0) kaum oder gar nicht (Micronycteris); (1) deutlich (Molossops).

28. Ventralregion der Cartilago cricoidea mit zwei lateral positionierten Hockerchen:

(0) nicht vorhanden (Moschus); (1) vorhanden (Micronycteris).

29. Laterale Ausldufer der Cartilago cricoidea: (0) nicht vorhanden (Moschus); (1)

vorhanden (Micronycteris).

30. Lateraler Rand der Cartilagines arytenoideae: (0) kontinuierlich
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verlaufend (Moschus); (1) in zwei Stufen verlaufend (Micronycteris).

31. Cranio-vertikaler Rand der Cartilagines arytenoideae wulstartig verdickt:

(0) nicht vorhanden (7Tupaia); (1) vorhanden (Micronycteris).

32. Relativ  dorsal  positioniert  entspringendes  Cornu  hyale: (0)

nicht vorhanden (Galago); (1) vorhanden (Molossops).

33. Cornua inferiores des Thyreoids verdecken Partien der Cartilago

cricoidea: (0) nicht vorhanden (Zarsius); (1) vorhanden (Molossops).

34, Cartilago cricoidea-Elemente  dorsal der  Cartilagines  arytenoideae

lokalisierbar: (0) nicht vorhanden (Castor), (1) vorhanden (Molossops).

35. Knotenartige Verdickung des Proc. musc. cart. arytenoidei: (0) nicht
vorhanden (Moschus); (1) vorhanden (Molossops).

36. Die ventralen Spitzen der Cartilagines arytenoideae definieren nach latero-caudal

orientierte Ausldufer: (0) nicht vorhanden (4nomalurops); (1) vorhanden (Molossops).

37. Die Cornua hyalia bedecken partiell den ventralen Part der Cornua branchialia I: (0)

nicht vorhanden (7onatia); (1) vorhanden (Rousettus).

38. Bereich zwischen der Cartilago thyreoidea und den Cornua branchialia I: (0) praktisch
kein Zwischenraum vorhanden (7arsius); (1) kleiner Zwischenraum (Rousettus); (2)

grofler Zwischenraum (Micronycteris).

39. Ventrale Region der Cartilago thyreoidea: (0) ein am Hinterrand ausgeprégter,
horizontal verlaufender Fortsatz und dorsal mit eckig geformter Incisur (Rousettus);
(1) horizontaler Verlauf des Unterrandes (7adarida); (2) am Hinterrand ausgeprégte,
horizontal verlaufende kleine Leiste und ein ventraler Oberrand, der einen nach caudal
zeigenden Vorsprung aufweist (7arsius); (3) wulstartige Ausgestaltung des Randes
(Crocidura); (4) homogen-bogenformig (Anomalurops); (5) Hinterrand mit horizontaler
Leiste und einer ventral unregelmafigen Formgebung (Ctenodactylus); (6) ventraler Rand
konkav und dorsal bogenformig eingeschnitten (Galago); (7) spitz zulaufend geformt

(Micronycteris); (8) Rand ist dorsal konkav geformt, ventral eher horizontal (7Tonatia).
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40. Cornua hyalia: (0) nicht vorhanden (Chaerephon); (1) vorhanden (Tupaia).

41. Corpus ossis hyoidei mit gleichmiBig ventraler als auch dorsaler Steigung: (0) nicht

vorhanden (Anomalurops); (1) vorhanden (Chaerephon).

42. Parallelitit der Seitenrdnder der lateralen Ausldufer der Cartilago
cricoidea sowie der Cartilagines arytenoideae (tendentiell): (0) nicht

vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Chaerephon).

43. Cornu branchiale I mit lateralem Ausldufer: (0) nicht vorhanden
(Loris); (1) vorhanden (Tonatia).

44. Abstand der ventralen und dorsalen Enden der Cartilagines arytenoideae
zu den ideellen horizontalen Ebenen der Cartilago cricoidea: (0) etwa
gleich (7onatia); (1) Aryknorpel in der dorsalen Hilfte des Ringknorpels

positioniert (4dnomalurops); (2) tendentiell zur ventralen Halfte neigend (Glis).

45. Ventralregion der Cartilago cricoidea mit centro-ventralem Proces-

sus: (0) nicht vorhanden (Crocidura); (1) vorhanden (7onatia).

46. Corpus ossis hyoidei mit centro-basaler = Konkavitit: (0) nicht

vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Cynocephalus).

47. Deutliche Einbuchtung der Dorsalregion der Cartilagines arytenoideae: (0) nicht

vorhanden (Eliomys); (1) vorhanden (Anomalurops).

48. Einbuchtung im centro-interioren Randbereich der Cartilagines arytenoideae: (0)

nicht vorhanden (Galago); (1) vorhanden (Anomalurops).

49. Incisuren an den Ubergingen von Corpus ossis hyoidei zu Cornu branchiale I: (0)

nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Anomalurops).

50. Ventralregion der Cartilago thyreoidea bedeckt die ventrale Region der Cartilago

cricoidea: (0) nicht vorhanden (Chaerephon); (1) vorhanden (Loris).

51. Die Spitzen der Fortsétze der Cartilagines arytenoideae sind deutlich abgerundet: (0)
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nicht vorhanden (Ctenodactylus); (1) vorhanden (Castor).

52. Cornua branchialia I dokumentieren kurz vor der Hyothyreoid-Konnektion eine
markante Kriimmung: (0) nicht vorhanden (Molossops); (1) vorhanden (Ctenodactylus).

53. Cornua branchialia I mit massiver Verbreiterung nach dorsalwirts: (0)
nicht vorhanden (Rousettus); (1) vorhanden (Eliomys).

54. Cartilagines arytenoideae mit dreieckiger Grundstruktur: (0) nicht vorhanden
und eiférmig (Eliomys); (1) vorhanden, aber v. a. nur in der Transversalebene

(Crocidura); (2) vorhanden, aber nicht auf eine Ebene limitiert (7arsius).

55. Corpus ossis hyoidei wird partiell von der ventralen Spitze der Cartilago
thyreoidea verdeckt: (0) nicht vorhanden (Eliomys); (1) vorhanden (Glis).

56. Definition der Hypohyalia: (0) nicht vorhanden (Chaerephon); (1)
vorhanden und als Erhohung interpretierbar  (Crocidura); (2)  vorhan-
den und mit ,,tafelbergartigem* Anteil strukturiert (Tupaia).

B. Caudaler Aspekt

57. Ventralregion der Cartilago thyreoidea mit dicht unter dem Oberrand befindlicher
horizontaler Kante: (0) nicht vorhanden (Glis); (1) vorhanden (Moschus).

58. Beginn der Separierung der Seitenlamellen der Cartilago thyreoidea: (0) ca. am
Ende des vorderen Drittels (Moschus); (1) duBerst ventral positionierte Trennung
(Chaerephon); (2) ca. am Ende des vorderen Viertels (Glis); (3) von Beginn an
separiert (Molossops); (4) zwischen erstem Drittel und der Halfte (Eliomys).

59. Ventrale Region der Cartilago thyreoidea mit dorsal orientiertem Processus:
(0) nicht vorhanden (Loris); (1) vorhanden (Micronycteris).

60. Laterale Ausbuchtungen im hinteren Drittel der Cartilago thyreoidea:
(0) nicht vorhanden (7upaia); (1) vorhanden (Micronycteris).
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61. Ringdffnung der Cartilago cricoidea: (0) approximativ ellipsenférmig, im
posterioren Drittel positioniert (Micronycteris); (1) semi-zirkuldre Formgebung,
die in der hinteren Haélfte positioniert ist (Molossops); (2) sich iiber einen
Grofteil der Cartilago cricoidea erstreckend (7upaia); (3) sich tentativ iiber die
Gesamthohe des Cricoids ausbreitend, nach caudal hin offen (Eliomys); (4) Offnung
lasst grofBe Teile des Thyreoidknorpels und der Aryknorpel erkennen (Loris).

62. Mediane  Dorsalregion der  Cartilagines  arytenoideae:  (0)  nicht
sichtbar/vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Galago).

63. Cornua inferiores der Cartilago thyreoidea bedecken partiell die
Cartilago cricoidea: (0) nicht vorhanden (Glis); (1) vorhanden (Rousettus).

64. Die ventralen Regionen der Cartilagines arytenoideae sind komplett

erkennbar: (0) nicht vorhanden (Micronycteris); (1) vorhanden (Rousettus).

65. Medio-dorsale Partien der Cartilagines arytenoideae sind zu sehen:

(0) nicht vorhanden (7arsius); (1) vorhanden (Chaerephon).
66. Ventro-laterale Erweiterungen der Cartilago cricoidea bedecken partiell die
Seitenrdnder der Cartilago thyreoidea: (0) nicht vorhanden (Molossops); (1) vorhanden

(Cynocephalus).

67. Ventralregion der Cartilago cricoidea mit kleiner, schlitzartiger
Offnung: (0) nicht vorhanden (Eliomys); (1) vorhanden (Tonatia).

68. Asymmetrische Verteilung der Knorpelmasse der Cartilago thyreoidea-

Seitenlamellen: (0) nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Loris).

69. Asymmetrische Verteilung der Knorpelmasse des Os hyoideum (v. a. des Corpus

ossis hyoideum): (0) nicht vorhanden (4nomalurops); (1) vorhanden (Tarsius).

70. Grundform der Cartilago criocidea (jeweils maximal mdglicher Abstand): (0)

breiter als hoch (Micronycteris); (1) hoher als breit (Anomalurops).

71. Ungleiches Sichtbarwerden von Partien der beiden Cartilagines aryte-
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noideae: (0) nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Ctenodactylus).

72. Foramen thyreoideum (links; hier: rechts) erkennbar: (0) nicht vorhanden/erkennbar
(Tonatia); (1) vorhanden (Glis).

73. Foramen thyreoideum (rechts; hier: links) erkennbar: (0) nicht vorhanden/
erkennbar (Rousettus); (1) vorhanden (Ctenodactylus).

74. Dorsalregion der Cartilago cricoidea nach lateral ausgedehnt: (0) nicht vorhanden
(Glis); (1) vorhanden (Eliomys); (2) vorhanden und betont (Micronycteris).

75. AuBerst diinn definierte Konnektion im ventro-zentralen Bereich der Cartilago

cricoidea: (0) nicht vorhanden (4Anomalurops); (1) vorhanden (Eliomys).

76. Partielles Erkennen der Cornua superiores der Cartilago thyreoidea: (0) nicht

vorhanden (Loris); (1) vorhanden (Eliomys).

77. Im Zentrum der Dorsalfldche der Cartilago cricoidea ist eine dellenartige Formation
zu dokumentieren: (0) nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden und klein (Glis); (2)
vorhanden und groB3 (Chaerephon).

78. Die dorsale Region der Cartilago cricoidea verlduft primir horizon-

tal: (0) nicht vorhanden (Rousettus); (1) vorhanden (Tupaia).

79. Dorso-zentrale Einbuchtung an der Cartilago cricoidea: (0) nicht vorhanden (7arsius);
(1) vorhanden (Crocidura).

C. Von rechts

80. Ausmal} der Linge des sich vom Corpus ossis hyoidei nach ventral absetzenden
Processus (Relation der Processus-Lidnge zur Gesamtlédnge des Corpus ossis hyoidei
inkl. des Processus): (0) nicht vorhanden (7onatia); (1) 10-20% (Rousettus); (2)
21-30% (Anomalurops); (3) 51-60% (Micronycteris); (4) 61-70% (Castor).
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Tab. 6. Messwerte zu Merkmal 80 (ausgewéhlte Taxa).

Linge des Processus Gesamtliange a:b
(ain cm) des Corpus ossis (in Prozent;
hyoidei gerundet)
(b in cm)
Anomalurops 0,3 1,1 27,0
Castor 0,9 1,3 69,0
Micronycteris 1,5 2.9 51,7
Molossops 0,1 0.4 25,0
Rousettus 0,2 1,7 11,8

81. Existenz/Form des Foramen thyreoideum (GroBenverhiltnis berechnet sich nach
Foramenbreite: Thyreoidbreite): (0) nicht vorhanden (Galago); (1) vorhanden und klein
(Cynocephalus); (2) approximativ oval und grol3 (Moschus); (3) approximativ oval und
sehr gro3 (mehr als 10%, Ctenodactylus); (4) gro3 und unregelmiBig (Castor).

82. AusmaBl des Cornu inferius (Hoéhe des Cornu zur Gesamthohe des
Thyreoids): (0) nicht vorhanden (Tupaia); (1) 11-20% (Tupaia, Moschus); (2)
21-30% (Rousettus); (3) 31-40% (Micronycteris); (4) > 41% (Chaerephon).

Tab. 7. Messwerte zu Merkmal 82 (ausgewihlte Taxa).

Lange des Cornu Ges.hohe der a:b (in
inferius (a in cm) Cartilago thyreoidea Prozent;
(b in cm) gerundet)
Anomalurops 1,9 8,2 23,2
Castor 0,5 3,1 16,1
Chaerephon 6,8 12,3 55,3
Crocidura 1,0 6,4 15,6
Ctenodactylus 0,6 5,2 11,5
Cynocephalus 1,2 8,3 14,5
Eliomys 1,1 6,2 17,7
Galago 1,1 2.9 379
Glis 1,1 5,9 18,6
Micronycteris 1.9 6,1 31,1
Molossops 1,0 3,3 30,3
Rousettus 1,9 8,4 22,6
Tupaia (Jena) 1,3 7,0 18,6

83. Winkel des Cornu branchiale I (gemessen in Relation zur Horizontalen): (0) nicht
vorhanden; (1) 0° (Rousettus); (2) 11-20° (Chaerephon); (3) 21-30° (Castor); (4) 31-40°
(Micronycteris); (5) 41-50° (Molossops); (6) > 60 < 90° (Loris); (7) > 90° (Crocidura).
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Tab. 8. Messwerte zu Merkmal 83 (ausgewéhlte Taxa).

Winkel in
Grad

Anomalurops 35
Castor 23
Chaerephon 20
Cynocephalus 17
Galago 100
Glis -
Rousettus 0
Tupaia (Jena) 19

84. Winkel des Cornu hyale (gemessen in Relation zur Horizontalen):
(0) nicht vorhanden (Chaerephon); (1) 0-10° (Crocidura); (2) 11-20°
(Cynocephalus); (3) 21-30° (Castor); (4) 31-40° (Micronycteris); (5) 41-50°
(Rousettus); (6) 51-60° (Eliomys); (7) 61-70° (Galago); (8) > 90° (Tarsius).

Tab. 9. Messwerte zu Merkmal 84 (ausgewéhlte Taxa).

Winkel in
Grad

Anomalurops 40
Castor 23
Chaerephon -

Cynocephalus 18
Galago 18
Glis 51
Rousettus 46
Tupaia (Jena) 48

85. Zu sehen ist durch das Foramen thyreoideum: (0) partiell die Cartilago arytenoidea
(Castor); (1) Cartilago arytenoidea fiillt es komplett aus (Moschus); (2) Aryknorpel

nicht erkennbar (4nomalurops); (3) Foramen thyreoideum nicht vorhanden (Rousettus).

86. Position des Foramen thyreoideum: (0) nicht vorhanden (Rousettus), (1) vorhanden
und relativ knapp dorsal zur Hyothyreoidverbindung befindlich (Micronycteris),
(2) vorhanden und dorsal der Hyothyreoidverbindung (7onatia); (3) ventral der
Hyothyreoidverbindung (Cynocephalus); (4) ca. auf gleicher Hohe (7arsius).



3 Chiméire Archonta? 88

87. Verlauf des dorsalen Randes zum Cornu superius der Cartilago thyreoidea
(Winkel gemessen zur Vertikalen): (0) geradlinig in einem bestimmten Winkel
verlaufend  (Moschus); (1)  konvexer  Verlaufscharakter  (Micronycteris);
(2) in etwa vertikal verlaufend (Crocidura); (3) stark exponiert (Glis).

88. Winkel des sich nach ventro-caudal orientierenden Processus am Corpus ossis hyoidei
(gemessen in Relation zur Vertikalen): (0) nicht vorhanden (Rousettus); (1) 0°, also

vertikal verlaufend (Moschus), (2) einen spitzen Winkel bildend (Micronycteris).

89. Winkel des sich nach dorsal orientierenden Processus am Corpus o0ssis
hyoidei (gemessen in Relation zur Horizontalen): (0) Processus nicht
vorhanden (Tupaia); (1) 41-50° (Micronycteris); (2) 51-60° (Tonatia).

90. Caudal positionierter Cranialrand der Cartilago thyreoidea: (0) nicht deutlich nach
caudal abgesetzt (Castor); (1) zumindest die untere Halfte ist nach caudal abgesetzt

(Galago); (2) in deutlicher Weise komplett nach caudal abgesetzt (Molossops).

91. Kontinuierlicher Verlauf des Cornu inferius der Cartilago thyreoidea und der

Cartilago cricoidea: (0) nicht vorhanden (Moschus); (1) vorhanden (Molossops).

92. Die Ventralregion der Cartilago thyreoidea und des Os hyoideum liegen in einer
vertikalen Ebene: (0) nicht vorhanden (7onatia); (1) vorhanden (Chaerephon).

93. Die dorso-caudale Region der Cartilago cricoidea verdeutlicht eine Ausbuchtung: (0)

nicht vorhanden (Castor); (1) vorhanden (Anomalurops).

94. Distanz zwischen dem Caudalrand der Cartilago thyreoidea und dem Cranialrand
der Cartilago cricoidea: (0) marginal (Eliomys); (1) deutlich (= das Zusammentreffen der
rechten, vorderen Kante erfolgt ab der Mitte oder eher stark dorsal ausgerichtet) (Rouset-
tus).

95. Ubergang der Thyreoid-Seitenlamelle zu den thyreoidalen Cornua: (0) ohne
Verschmilerung einhergehend (Castor); (1) mit einer Verschmilerung einhergehend

(Molossops).

96. Ventro-cranialer Rand der Cartilago thyreoidea verdeutlicht eine Ausbuchtung: (0)
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nicht vorhanden/erkennbar (Castor); (1) vorhanden (Tonatia).

97. Relation der Liange der Cartilago cricoidea zur Cartilago thyreoidea: (0) < 50%
(Chaerephon); (1) > 50 < 60% (Glis); (2) > 60 < 70% (Moschus); (3) > 70% (Tupaia).

Tab. 10. Messwerte zu Merkmal 97 (ausgewihlte Taxa).

Liange der Cartilago Gesamthohe der a:b (in
cricoidea (a in cm) | Cartilago thyreoidea Prozent;
(b in cm) gerundet)
Anomalurops 6,2 10,2 60,8
Castor 2.4 3, 64,9
Chaerephon 7,0 14,5 483
Crocidura 4.4 5,7 77,2
Ctenodactylus 6,6 93 71,0
Cynocephalus 39 5,0 78.0
Eliomys 5,9 8,4 70,2
Galago 2,7 3.4 79,4
Glis 7,5 12,5 60,0
Micronycteris 7.3 10,0 73,0
Molossops 3.1 6,2 50,0
Rousettus 6,3 7,5 84,0
Tupaia (Jena) 4.8 6.8 70,6

98. Form des Cornu superius: (0) kurz und deshalb weniger prominent (7onatia); (1) lang

und prominent (Cynocephalus).

99. Prignante Incisur in der ventro-zentralen Region der Cartilago cricoidea: (0) nicht
vorhanden (Rousettus); (1) vorhanden (Galago).

100. Verlauf des Caudalrandes der Cartilago thyreoidea und des Dorsalrandes der Cartilago
cricoidea: (0) approximativ parallel (7arsius); (1) deutlich aparallel verlaufend (Crocidu-

ra).

101. Additiv zum Foramen thyreoideum ist in der Cartilago thyreoidea eine Offnung
definierbar: (0) nicht vorhanden (Castor); (1) dorsal zum For. thyreoideum vorhanden
und lénglich, parallel zum dorso-cranialen Rand der Cartilago thyreoidea verlaufend

(Anomalurops); (2) zusétzliches Loch (Tupaia, Jenaer Exemplar).
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102. Starke Biegung des Cornu branchiale I, bevor es in das Cornu superius der
Cartilago thyreoidea miindet: (0) nicht vorhanden (7arsius); (1) vorhanden und kurz

davor (Anomalurops); (2) vorhanden und relativ ventral positioniert (7onatia).

103. Bezogen auf ideelle vertikale Linien sind das Cornu superius und das Cornu
inferius wie folgt zueinander positioniert: (0) Cornu superius befindet sich weiter
ventral positioniert (4dnomalurops); (1) Cornua befinden sich approx. auf einer Hohe

(Galago); (3) Cornu inferius ist weiter ventral positioniert (Cynocephalus).

104. Incisur am dorsalen Rand der Cartilago thyreoidea: (0) nicht vor-
handen (Ctenodactylus); (1) vorhanden (Castor).

105. Struktur des Cornu hyale ist zweistufig abgesetzt: (0) nicht vorhan-
den (Chaerephon); (1) vorhanden (Castor).

106. Relative Lage der Cartilago cricoidea zur Cartilago thyreoidea: (0) eher in der
dorsalen Hilfte der Cartilago thyreoidea (Eliomys); (1) ca. auf gleicher Hohe (Crocidura);

(2) eher in der ventralen Hélfte vorzufinden (4nomalurops).

D. Von links

107. Form/Existenz des Foramen thyreoideum: (0) nicht vorhanden (7upaia); (1)
vorhanden und klein (Moschus); (2) approximativ oval und gro3 (Moschus); (3) an weiter
ventraler Position und daher kein Aryknorpel zu sehen (Glis); (4) kleiner and in anderer

Weise geformt als rechts (Micronycteris).

108. Dorsal des Foramen thyreoideum ist in der Cartilago thyreoidea eine Apertur
erkennbar: (0) nicht vorhanden (Loris); (1) vorhanden und in zwei unterschiedlich grof3e

Offnungen separiert (dnomalurops).

109. Incisur am dorso-zentralen Rand der Cartilago thyreoidea: (0) nicht vorhanden

(Rousettus); (1) vorhanden (Tupaia).



3 Chiméire Archonta? 91

E. Ventraler Aspekt

110. Caudale Formgebung der Cartilago thyreoidea: (0) nicht erkennbar
oder keine Konkavitit (7onatia); (1) wohldefinierte, kleine Einbuchtung
(Moschus); (2) wohldefinierte, groBe Einbuchtung (Rousettus).

111. Elemente der Cartilagines arytenoideae: (0) nicht erkennbar (Cynocephalus); (1)
erkennbar ist vom cranial orientierten Fortsatz der linke (Moschus); (2) erkennbar sind
die Spitzen der cranial orientierten Fortsdtze und groB3e Teile der Aryknorpel (Molossops);
(3) erkennbar sind die Spitzen der cranial orientierten Partien (Tupaia); (4) groBie Teile
der Aryknorpel erkennbar (Crocidura); (5) komplett sichtbar (Loris).

112. Cornua superiores der Cartilago thyreoidea: (0) nicht erkennbar (4Anomalurops); (1)
ein Horn ist definierbar (Castor); (2) beide Horner sind definierbar (Chaerephon).

113. Ventralregion der Cartilago thyreoidea: (0) cranial und caudal des Os hyoideum
definierbar (Moschus); (1) nur caudal definierbar (Chaerephon); (2) nur cranial erkennbar
(Glis).

114. Cornua inferiores der Cartilago thyreoidea: (0) nicht erkennbar (Ctenodactylus);
(1) erkennbar (Galago).

115. Zentrale Offnung der Cartilago cricoidea: (0) nicht sichtbar (Moschus); (1)
sichtbar und die dorsale Basis der Cartilago cricoidea ebenfalls (Chaerephon); (2)
sichtbar, aber nicht die Basis der Cartilago cricoidea (Micronycteris); (3) siche

(1), aber aufgrund der Unvollstidndigkeit der Cartilago thyreoidea (Tupaia).

116.  Verlauf der Cornua hyalia: (0) rechts und links gleich
(Anomalurops); (1) rechts und links divergierend (Ctenodactylus).

117.  Verlauf der Cornua branchialia 1. (0) Bilateralsymmetrie zeigend
(Molossops); (1) rechts und links divergierend (7Tupaia).

118. Die Cartilagines arytenoideae in Relation zur Cartilago cricoidea: (0)
nicht erkennbar (4Anomalurops); (1) Cartilagines arytenoideae befinden sich

weiter cranial als die Cartilago cricoidea (7arsius); (2) etwa auf gleicher Hohe
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(Eliomys); (3) Cartilago cricoidea weiter cranial befindlich (Ctenodactylus).

119. Caudale Formgebung des Corpus ossis hyoidei: (0) keine
Konkavitit  (Castor); (1)  wohldefinierte, kleine  Einbuchtung (Molos-
sops); (2) wohldefinierte, grole Einbuchtung (Galago).

120. Cranio-median orientierte Fortsétze und Proc. cart. musc.
arytenoidei  bilden = approximativ  einen  rechten @ Winkel  zueinander:

(0) nicht vorhanden/erkennbar (Rousettus); (1) vorhanden (7arsius).

121. Ventralregion der Cartilago cricoidea: (0) erkennbar (Loris); (1) nicht erkennbar

(Anomalurops).

122. Gestalt des Corpus ossis hyoidei: (0) approximativ geradlinig strukturiert
(Eliomys) oder nach cranial gebogen (Chaerephon); (1) leicht nach caudal gebogen
(Tupaia); (2) stark nach caudal gebogen (Anomalurops); (3) ,,caudal® wirkend (Loris).

123. Konkavitdt der cranialen Enden der Cartilago thyreoidea: (0) nicht
vorhanden/erkennbar (Eliomys); (1) vorhanden (Glis).

124. Interarytenoidknorpel (anhand der Schnittserien konstatierbar):  (0)

nicht vorhanden (Molossops); (1) vorhanden (7arsius).

F. Dorsaler Aspekt

125. Offnung der Cartilago cricoidea: (0) nicht erkennbar (Galago); (1) erkennbar

(Micronycteris).

126. Gestalt der Cartilago cricoidea: (0) approximativ herzformig (Molossops); (1)
approximativ cuboid/rechteckig mit evtl. cranialer Zuspitzung (Castor); (2) von der
Offnung stark dominiert (Moschus).

127. Relation der Breite der Cartilago cricoidea zu ihrer Linge (es wurden jeweils die
potentiell groBten Distanzen gewdhlt): (0) ldnger als breit (Galago); (1) breiter als lang
(Molossops).
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128. Cartilago cricoidea mit kleiner, zirkulirer Offnung im dorso-cranialen
Bereich: (0) nicht vorhanden (Eliomys); (1) vorhanden (Rousettus).

129. Formgebung (tentativ) der Cartilagines arytenoideae: (0) kommaformig (Galago);
(1) tropfenartig (Tupaia); (2) oval (Castor); (3) kaum erkennbar (Moschus); (4)
inkomplettes Dreieck (Chaerephon); (5) komplettes Dreieck (7arsius).

130. Die ,,Dorsallamellen* (= Cornua) der Cartilago thyreoidea und ihre Beziehung zur
Cartilago cricoidea: (0) Dorsallamellen der Cartilago thyreoidea bedecken partiell die
Cartilago cricoidea (Tupaia); (1) Die Cartilago cricoidea liegt dorsal der Dorsallamellen
der Cartilago thyreoidea (Tonatia); (2) kaum/kein Kontakt (Castor).

131. Basibranchiale I: (0) beinahe komplett erkennbar (Loris); (1) weniger deutlich
erkennbar (Galago) oder gar nicht.

132. Dorsale Basis der Cartilago cricoidea: (0) horizontal orientierte
Leiste (Eliomys); (1) gebogene Leiste (7Tonatia); (2) vertikal orientierte
Leiste (Ctenodactylus); 3) vertikal orientierter, dreispitziger  Kiel
(Glis); (4) kaum/keine Kielstruktur zu definieren (4dnomalurops).

133. Caudales Ende der Cartilago cricoidea: (0) konkav (Molossops); (1) horizontal
(Castor); (2) konvex (Micronycteris).
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3.4 Deskription der Larynx-Myologie

3.4.1 Artiodactyla

Moschus  moschiferus (39 mm-SSL- und 70 mm-Stadium; Moschi-
dae); Abb. 4-7 der Appendices

Der M. cricothyreoideus hat seinen Ursprung in der lateralen Region der Cartilago
cricoidea. Seine Insertion kann im ventro-lateralen Bereich der Thyreoidlamellen
lokalisiert werden. Eine Separierung in zwei Portionen ist nicht dokumentierbar
(Transversalschnitt 158-2 oder Sagittalschnitt 380). Der M. cricoarytenoideus lateralis
inseriert praktisch an der kompletten Lateralregion der Cartilago arytenoidea, also auch
an der Fovea (Sagittalschnitt 380). Der Ursprung des Muskels ist im dorsalen Aspekt der
Cartilago cricoidea (Transversalschnitt 152-2) zu definieren. Der M. thyreoarytenoideus
weist keine Separation in eine Pars medialis und in eine Pars lateralis, sondern tritt als
homogene Muskelportion auf (Sagittalschnitt 356). Der Transversalschnitt 148-2 lésst
unter anderem den M. arytenoideus transversus erkennen, der keinen Eutheria-
abweichenden Bauplan aufweist. Der M. cricoarytenoideus posterior (siche auch
Sagittalschnitt 390) ldsst eine rundlich-ovale Formgebung der caudalen Partie der
Cartilago cricoidea unbedeckt.

3.4.2 Chiroptera

Chaerephon pumilus (= Tadarida pumila; Phyllostomidae); Abb. 9-10

Machtig entwickelt ist der M. cricothyreoideus, der aufgrund seiner externen Portion
bis an das Cornu branchiale I heranreicht. Der Ursprung erfolgt in der lateralen bzw.
ventro-lateralen Region, und die Insertion der Portio interna ist im ventro-medianen
Milieu der Thyreoidlamellen zu dokumentieren. Der M. cricoarytenoideus lateralis
inseriert entlang der ventro-lateralen Region der Cartilago arytenoidea. Der M.
thyreoarytenoideus differenziert sich klar in zwei Abschnitte (Transversalschnitt 25-
4-2): in die deutlich abgegrenzte Pars medialis als auch in die Pars lateralis. Einen stark
entwickelten Eindruck hinterldsst der M. arytenoideus transversus, der bereits sehr friih
auf einem relativ weit cranial orientierten Niveau des Larynx auftritt (Transversalschnitt

25-4-2). Der M. cricoarytenoideus posterior ist sowohl dorsal als auch ventral des
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Cricoidknorpels zu sehen (Transversalschnitt 29-1-2). Es konnte nicht eruiert werden,

inwiefern eine Ringknorpelfldche unbedeckt bleibt.

Micronycteris minuta (Phyllostomidae); Abb.12-13

Der M. cricothyreoideus-Ursprung befindet sich cranial der beiden Spitzen der Cartilago
cricoidea und der lateralen bzw. ventro-lateralen Region (Transversalschnitt 17-4-5). Am
Muskel konnen drei Partien konstatiert werden (Transversalschnitt 19-1-4): ein hier als
,Pars medialis® benannter, direkt am Cricoid entspringender Anteil, eine Portio interna,
die in der dorso-medialen Regio der Thyreoidlamelle ansetzt, und schlieBlich die Portio
externa, die am dorso-lateralen Rand der Cartilago thyreoidea als auch am dorso-lateralen
Part des Cornu branchiale I inseriert. Der M. cricoarytenoideus lateralis orientiert
sich vom dorso-lateralen Bereich des Ringknorpels zur lateralen, partiell eine Fovea
bildenden, Region der Cartilago arytenoidea. Der M. thyreoarytenoideus entspricht
einem allgemeinen Eutheria-Typus und weist keine Besonderheiten, etwa in Form einer
Inhomogenitit der Myologie, auf. Der M. arytenoideus transversus verlduft auch iiber
den Interarytenoidknorpel, ldsst aber ebenfalls keine ungewohnliche Strukturierung
erkennen. Der M. cricoarytenoideus posterior schlielich entspringt an den Proc.
musculares der Cartilagines arytenoideae. Caudad verjliingt sich der Ringknorpel

auf eine Art und Weise, die den Muskel in eine ventrale Position geraten lésst.

Molossops temminckii (Molossidae); Abb. 15-16

Der M. cricothyreoideus ist michtig entwickelt und kann prima facie in zwei Partien
gesondert werden: in die Portio interna und in die Portio externa (Transversalschnitt
15-1-3, 15-5-4 oder 16-2-5). Der Muskel entspringt im ventro-lateralen und lateralen
Bereich und inseriert in der dorsalen Region der Cartilago thyreoidea als auch am Cornu
branchiale I. Der M. cricoarytenoideus lateralis entspringt im dorso-lateralen Bereich
und inseriert in einem kleinen, ventro-lateralen Abschnitt der Cartilago arytenoidea. Der
M. thyreoarytenoideus wird durch einen medialen und einen lateralen Teil partitioniert
(Transversalschnitt 15-1-3). Der Ursprung ist an der ventro-medianen Kante der Cartilago
thyreoidea lokalisierbar; der Muskel inseriert vor allem an den Proc. musculares der
Cartilagines arytenoideae. Der M. arytenoideus transversus inkorporiert auch die

ausgepragt entwickelte Cartilago interarytenoidea. Der M. cricoarytenoideus posterior
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ist nur dorsalwirts der Aryknorpel zu verzeichnen (Transversalschnitt 16-6-1).

Platyrrhinus lineatus (= Vampyrops lineatus, Phyllostomidae)

Der M. cricothyreoideus ist in zwei Bereiche teilbar: lateral befindet sich die Portio
externa und median zur Cartilago thyreoidea die Portio interna. Diese inseriert caudalwérts
beinahe an der kompletten Innenseite der Schildknorpellamelle. Der du3ere Muskelanteil
inseriert am dorso-lateralen Rand der Cartilago thyreoidea als auch am Cornu branchiale
I (Transversalschnitt 39-2-2). Der M. cricoarytenoideus lateralis zeigt gegeniiber der
Eutheria-Konstellation keinerlei Abweichung. Der M. thyreoarytenoideus unterteilt sich
in eine Pars medialis als auch in eine Pars lateralis (Transversalschnitt 39-2-2). Der M.
arytenoideus transversus weist ebenfalls keine Besonderheiten auf (Transversalschnitt
44-1-3). Der M. cricoarytenoideus posterior ist auf die Region limitiert, die sich ventral
zu den Stellknorpeln befindet. Es kann im caudalen Bereich keine muskel-unbedeckte

Region der Cartilago cricoidea konstatiert werden.

Rousettus aegyptiacus (Pteropodidae); Abb. 18-21

Der M. cricothyreoideus entspringt an der Unterseite, an der Seitenfliche und an der
dorsalen Region der Cartilago cricoidea (Transversalschnitt 31-4-2). Die Insertion erfolgt
im ventro-lateralen Milieu der Thyreoidlamellen. Der Muskel teilt sich nicht in eine
Portio interna bzw. externa auf. Der M. cricoarytenoideus lateralis verdeutlicht seinen
Ursprung im dorsolateralen Bereich der cricoidalen Partes (Transversalschnitt 33-2-4).
Dieser Muskel greift auf die ventro-laterale Zone der Cartilago arytenoidea iiber. Der
M. thyreoarytenoideus demonstriert interessanterweise eine Separation in eine Pars
medialis und in eine Pars lateralis. Die Pars medialis definiert sich durch eine auffallende
Musterung via transversal orientierter Muskelfasern (Transversalschnitt 32-2-4). Der M.
arytenoideus transversus stellt auf der Dorsalseite eine Verbindung der Aryknorpel
her (Transversalschnitt 34-3-5). Der M. cricoarytenoideus posterior entspringt an der
cranio-caudad orientierten Knorpelleiste der Cartilago cricoidea (Transversalschnitt 34-

4-4) und ldsst eine oval geformte Region des Ringknorpels unbedeckt.
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Tonatia bidens (Phyllostomidae); Abb. 23-24

Der Ursprung des M. cricothyreoideus ist an den lateralen Partien der Cartilago cricoidea
diagnostizierbar (Transversalschnitt 38-1-1). Die Portio externa des M. cricothyreoideus
inseriert sowohl an der dorso-lateralen Spitze der Cartilago thyreoidea als auch am Cornu
branchiale I des Zungenbeins. Die Portio interna setzt etwa im medianen Bereich des
Schildknorpels an. Der M. cricoarytenoideus lateralis inseriert am seitlichen Rand des
Stellknorpels und definiert seinen Ursprung im dorso-lateralen Gebiet des Cricoidknorpels.
Anhand des M. thyreoarytenoideus ldsst sich eine Pars medialis als auch eine Pars lateralis
aufzeigen (Transversalschnitt 40-1-1). Der M. arytenoideus transversus prisentiert
keine spezifischen Charakteristika, die von der Norm innnerhalb der Eutheria abweichen
wiirde (Transversalschnitt 40-1-1). Der Transversalschnitt 41-2-4 demonstriert den M.
cricoarytenoideus posterior, der die nach caudalwirts boomerangformig werdende

Cartilago cricoidea bedeckt. Der Muskel ist dorsal zum Ringknorpelende positioniert.

3.4.3 Dermoptera

Cynocephalus volans (45 mm- und 63 mm-Stadium; Cynocephalidae);
Abb. 26-30

Der Ursprung des M. cricothyreoideus ist an den AuBlenflachen der Cartilago cricoidea
lokalisierbar (Transversalschnitt 85-2-2). Eine Portio interna ist nicht auszumachen.
Der Muskel lésst eine Differenzierung in eine Pars recta und in eine eine Pars obliqua
zu (Transversalschnitt 82-2-2). Der M. cricoarytenoideus lateralis entspringt von
der dorsalwirts orientierten Ringknorpelleiste und inseriert an den lateralen Flachen
der Arytenoidknorpel. Der M. thyreoarytenoideus dokumentiert seinen Ursprung
auf der Innenseite der Cartilago thyreoidea und seine Insertion an der Oberfldche
sowie an der dorso-lateralen Region der Cartilagines arytenoideae. Auffallig ist die
Separation in eine Pars medialis und in eine Pars lateralis (Transversalschnitt 86-
1-3; Sagittalschnitt 61-1). Der M. arytenoideus transversus entspringt jeweils an
den Zentren des dorsalwirts zeigenden Partes der Cartilago arytenoidea. Transversal
verlaufende Fasern verbinden die beiden Knorpelelemente (Transversalschnitt 91-1-
3). Der M. cricoarytenoideus posterior entspringt am lateralen (Transversalschnitt
92-1-3; Sagittalschnitt 75-1) als auch am caudalen Bereich der Cartilago cricoidea.
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3.4.4 Primates

Galago demidoff (Galagidae); Abb. 32-36

Der Ursprung des M. cricothyreoideus weist hier ein interessantes Spezifikum auf: der
Muskel entspringt nicht nuran der AuBlenfliche und dem Unterrand der Ringknorpelspange,
sondern auch an der ersten Trachealspange. Daher wird er auch als M. thyreotrachealis
bezeichnet. Dieser Muskel weist eine Pars interna als auch eine Pars externa auf. Starck
und Schneider (1960) dokumentieren, dass die Portio interna nur in unmittelbarer Néhe
des Unterrandes inseriert. Diese Beobachtung kann anhand des Transversalschnittes 34-
4-2 bestitigt werden. Die Portio interna entspringt von den vertieften, lateralen Partien
der Cricoidknorpelspange. Der Ursprung der Portio externa m. cricothyreoidei ist derart
gestaltet, dass sich die Muskeln beider Seiten im ventralen Milieu der Cartilago cricoidea
in der Medianen beriihren (siche Transversalschnitt 33-3-3). Die Andeutung der Portio
externa in eine Pars recta und in eine Pars obliqua ist angedeutet. Der Ursprung des M.
cricoarytenoideus lateralis greift auf die laterale Region der Ringknorpelspange iiber
(Transversalschnitt 37-2-3). Der M. thyreoarytenoideus lisst sich in eine Pars superior
und in eine Pars inferior separieren (Transversalschnitt 36-1-1). Er deckt die gesamte
Seitenwand des Recessus laryngis ab und entspringt von der Medianen und definiert
seine Insertion an der ventralen und superior gelegenen Regio des Proc. musc. cart. aryt.
in kontinuierlicher Nachfolge des M. cricoarytenoideus lateralis. Der M. arytenoideus
transversus verbindet die Arytenoidknorpel auf der Dorsalseite. Die Muskeln des M.
cricoarytenoideus posterior haben ihren Ursprung an den lateralen Fléchen der cranio-

caudal orientierten Knorpelleiste der Cartilago cricoidea.

Loris sp. (Lorisidae); Abb. 38-39

Der M. cricothyreoideus lisst sich, da keine Portio interna nachzuweisen ist, nur durch
einen einheitlichen Part belegen. Die Portio ,,externa“ gliedert sich in die Pars recta und
in die Pars obliqua. Der Muskel entspringt vom Unterrand und der AuBenfldche der
Ringknorpelspange. Eine Besonderheit zeigt sich im Ursprung des M. cricoarytenoideus
lateralis, der sich auf die komplette obere Kante der Cartilago cricoidea hin ausdehnt und
konsequenterweise nicht nur bis zu zwei Drittel der dorsalen Hélfte einnimmt. Kontrér zu
Tarsius und Galago greift der Ursprung nicht auf die Seitenfldche der Ringknorpelspange

iber. Der M. thyreoarytenoideus definiert eine ungeteilte, in sich geschlossene
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Muskelmasse, die dem Lumen des Kehlkopfs seitlich auflagert. Es kann keine
Partitionierung in Pars superior und Pars inferior konstatiert werden. Der Ursprung des M.
thyreoarytenoideusistnahe ander Medianenund in der caudalen Region (zwischen 50%und
etwa zwel Drittel der Hohe) der interior gelegenen Seite der Cartilago thyreoidea lokalisiert.
Eine Abspaltung des M. thyreoarytenoideus existiert in Form des M. aryepiglotticus.
Der M. arytenoideus transversus verbindet dorsalwirts die Arytenoidknorpel. An den
lateralen Flachen der cranio-caudal orientierten Knorpelleiste der Cartilago cricoidea

setzen die Urspiinge der Muskeln des M. cricoarytenoideus posterior an.

Tarsius bancanus (fetal und 59 mm-Stadium; Tarsiidae); Abb. 41-46

Der M. cricothyreoideus weist eine Portio interna auf. Sie nimmt nur einen Teil der
Schildknorpellamelle ein (sieche auch Transversalschnitt 50-2-1), verlduft daher nicht
bis zum Oberrand des Thyreoids bzw. des Cornu superius. Die Portio interna entspringt
von den seitlichen, oft vertieften Partien der Ringknorpelspange. An der Auf3enseite, am
Unterrand der Thyreoidlamelle und am Cornu inferius setzt die Portio externa an, die sich
in eine Pars recta mit einem steilen Faserverlauf und eine Pars obliqua mit einem fast
horizontalen Faserverlauf separieren lasst (Sagittalschnitt 202). Der M. cricoarytenoideus
lateralis entspringt von einem Teil des Oberrandes als auch von der Seitenfliche der
Ringknorpelspange. Der Muskel inseriert an Regionen der ventralen und lateralen Flache
des Proc. muscularis. Es kann ein Ubergreifen des Ursprungs auf die Seitenfliche der
Cricoidspange konstatiert werden. Der dorsale Abschnitt entspringt direkt unterhalb des
Proc. muscularis, daher ist eine betrdchtliche Abweichung von der Parallelordnung der
Fasern erkennbar. Der M. thyreoarytenoideus entspringt dicht neben der Medianen
von der Innenseite der Cartilago thyreoidea. Die Insertion ist auf der Oberseite und der
Ventralfliche des Proc. muscularis im Anschluss an den M. cricoarytenoideus lateralis
in der Fovea oblonga zu erkennen. Es kann zwischen einer Pars medialis und einer
Pars lateralis differenziert werden (Sagittalschnitt 138). Der M. thyreoarytenoideus
demonstriert eine komplette Abdeckung der Recessus laryngis-Seitenwand und reicht
sogar noch lateral {iber sie hinaus. Die lateralen Abschnitte entspringen partiell auch von
den seitlichen Partien der Thyreoidlamelle. Der M. arytenoideus transversus bildet
auf der dorsalen Seite eine Verbindung der beiden Cartilagines arytenoideae in Form
von rein transversal orientierten Fasern (Transversalschnitt 50-2-1). Seine Muskelfasern
entspringen im dorsalen Bereich des jeweiligen Zentrums des Proc. muscularis. Die

Muskeln des M. cricoarytenoideus posterior haben ihren Ursprung an den lateralen
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Flachen der cranio-caudal orientierten Knorpelleiste der Cartilago cricoidea.

3.4.5 Rodentia

Anomalurops beecrofti (Anomaluridae); Abb. 48-49

Der Ursprung des M. cricothyreoideus ist in der ventro-lateralen Region zu
dokumentieren. Der Muskel unterteilt sich nicht in deutlich abgrenzbare Partes. Die
Insertion okkupiert den ventro-lateralen Teil der Cartilago thyreoidea (Transversalschnitt
112-1-3). Der M. cricoarytenoideus lateralis entspringt der dorso-lateralen Zone des
Cricoidkorpels und inseriert am Proc. musc. der Cartilago arytenoidea, vornehmlich
an der echer ventral positionierten Partie desselben (Transversalschnitt 116-2-2). Der
Ursprung des M. thyreoarytenoideus ist in der Medianen der Cartilago thyreoidea
zu konstatieren. Weiter caudal ist die Differenzierung in eine Pars vocalis und in eine
Pars ventricularis durchfiihrbar (Transversalschnitt 112-1-3). Die Insertion erfolgt
am dorso-lateralen Part der Cartilago arytenoidea, nahe am Proc. muscularis. Der M.
arytenoideus transversus und der M. cricoarytenoideus posterior (Transversalschnitt
119-2-2) reprisentieren keine diagnostisch auffilligen Merkmale. Eine oval geformte

Ringknorpelzone bleibt vom M. cricoarytenoideus posterior unbedeckt.

Castor canadiensis (Castoridae); Abb. 51-52

Der M. cricothyreoideus entspringt von einem Grofteil der lateralen Fliche der
Thyreoidlamellen und setzt am ventro-lateralen Bereich der Cartilago thyreoidea an. Die
Separierung in eine externe und in eine interne Partie kann nicht vollzogen werden. Der M.
cricoarytenoideus lateralis inseriert an der lateralen Region der Cartilago arytenoidea,
die - auffalliger Weise - keinen Proc. muscularis aufweist. Der Ursprung des Muskels ist
mit einer dorso-lateralen Lage gekennzeichnet. Der M. thyreoarytenoideus weist keinen
komplizierten Bauplan - etwa durch eine Partitionierung - auf und ist in diesem Stadium
nicht genauer zu interpretieren (Transversalschnitt 44-1-3). Anhand des M. arytenoideus
transversus ist keine Verbindung der beiden Knorpel dokumentierbar (Transversalschnitt
46-3-4). Der M. cricoarytenoideus posterior hinterldsst keine freie Ringknorpelzone

und die beiden Muskeln bleiben auch eindeutig zu trennen (Transversalschnitt 44-1-3).
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Ctenodactylus sp. (Ctenodactylidae); Abb. 54-56

Lokalisiert werden kann der Ursprung des M. cricothyreoideus an den lateralen Regionen
der Cartilago cricoidea (Transversalschnitt 101-3-3); die Insertion erfolgt hauptsiachlich
an der ventralen Kante des Schildknorpels. An der dorso-lateralen Regio definiert sich
der Ursprung des M. cricoarytenoideus lateralis, der im ventro-lateralen Bereich (auch
am Proc. muscularis) der Cartilago arytenoidea inseriert. Der M. thyreoarytenoideus
ist von homogener Struktur und ldsst keine spezifischen Charakteristika erkennen
(Transversalschnitt 101-3-3), was ebenso fiir den M. arytenoideus transversus zu gelten
scheint (Transversalschnitt 106-2-1). Der M. cricoarytenoideus posterior hinterldsst

keine muskelfreie Ringknorpelzone.

Eliomys sp. (Gliridae); Abb. 58-59

Der Ursprung des M. cricothyreoideus ist in der ventro-lateralen Region der Cartilago
cricoidea angesiedelt (Transversalschnitt 28-1-5). Viel mehr ldsst sich anhand dieses
Muskels aufgrund des Erhaltungszustandes der Schnittserie nicht belegen. Der M.
cricoarytenoideus lateralis entspringt im dorso-lateralen Milieu des Thyreoidrandes
und inseriert am Proc. muscularis der Cartilago arytenoidea (Transversalschnitt 29-2-3).
Der Bau des M. thyreoarytenoideus ist bei dieser Spezies mit einer hochkomplexen
Strukturierung verkniipft: Hierarchisch betrachtet unterteilt sich der Muskel in (1) eine
Pars ventricularis, die wiederum in eine Pars medialis und in eine Pars lateralis (wovon
diese in eine Portio interna und externa differenziert werden kann) separierbar ist und (2)
in eine mit horizontalen Fasern ausgebildete Pars vocalis (Transversalschnitt 28-1-5). Der
M. arytenoideus transversus prisentiert hingegen keine spezifischen Charakteristika.
Der M. cricoarytenoideus posterior inseriert im dorso-lateralen Bereich des cricoidalen
Knorpels (Transversalschnitt 30-3-1); exaktere Informationen sind aufgrund des

Konservierungszustands nicht mitteilbar.

Glis glis (Gliridae); Abb. 61-62

Der M. cricothyreoideus entspringt vom Unterrand und einem kleinen Bereich der
AuBenflache des Ringknorpels. Es ldsst sich deutlich eine Portio interna als auch eine

Portio externa belegen (Transversalschnitt 162-2-1). Der Muskel inseriert am ventralen
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Rand der Cartilago thyreoidea als auch in der Medianen; hier nimmt er bis zu 50 %
der laminaren Fldche ein. Der M. cricoarytenoideus lateralis inseriert am Proc. musc.
cart. arytenoidei als auch an der ventral orientierten Fovea (diese etwa zur Hailfte
bedeckend). Anhand des M. thyreoarytenoideus kann keine Unterteilung in eine
Pars medialis bzw. eine Pars lateralis vollzogen werden. Der Muskel wirkt wie eine
homogene Muskelmasse. Der M. arytenoideus transversus definiert eine Konnektion
und beinhaltet auch die Cartilago interarytenoidea (Transversalschnitt 162-2-1). Anhand
des M. cricoarytenoideus posterior kann eine aulergewdhnliche Interaktion zwischen
der markanten, in drei Richtungen ausstrahlenden, Caudalpartie der Cartilago cricoidea
und den beiden Muskeln dokumentiert werden: erst ist auf der einen Seite eine pragnante
Einbuchtung des Ringknorpelmaterials mit einer Eindringung des Muskelmaterials zu
dokumentieren, dann ein kompletter Durchbruch und schlieBlich eine Delle auf der
kontralateralen Seite.

3.4.6 Scandentia

Tupaia sp. (Tupaiidae; Jenaer Exemplar); Abb. 65-67

Der M. cricothyreoideus entspringt vom Unterrand und der AuBenfliche der
Ringknorpelspange. Der Muskel trennt sich in eine Portio interna und eine Portio externa,
wobei die letztere durch ihren parallelfaserigen Verlauf eine homogene Myologie
reprasentiert (Transversalschnitt 63-1-1). Der Ursprung des M. cricoarytenoideus
lateralis greift auf die laterale Region der Ringknorpelspange {iiber. Der M.
thyreoarytenoideus entspringt von der Innenseite der Cartilago thyreoidea dicht neben
der Medianen und inseriert an der Oberseite und Ventralflaiche des Proc. musc. cart.
arytenoidei im Anschluss an den M. cricoarytenoideus lateralis in der Fovea oblonga.
Es kann zwischen einer Pars medialis und einer Pars lateralis differenziert werden
(Transversalschnitt 60-2-2). Der M. thyreoarytenoideus demonstriert eine komplette
Abdeckung der Recessus laryngis-Seitenwand und reicht sogar noch lateral {iber sie
hinaus. Die lateralen Abschnitte entspringen partiell auch von den seitlichen Partien
der Thyreoidlamelle. Der Ursprung des M. thyreoarytenoideus ist nur in unmittelbarer
Néhe des Unterrandes der Cartilago thyreoidea zu beschreiben. Der komplette Muskel
inseriert an der Ventralseite des Knorpels {iber dem Proc. vocalis. Der M. arytenoideus
transversus bildet auf der dorsalen Seite eine Verbindung der beiden Cartilagines

arytenoideae (Transversalschnitt 64-2-2). Er weist noch einen zusétzlichen Ursprung vom
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unteren Abschnitt der dorso-lateralen Kante der Cartilago arytenoidea auf. Die Muskeln
des M. cricoarytenoideus posterior (Transversalschnitt 66-1-1) haben ihren Ursprung
an den lateralen Flidchen der cranio-caudal orientierten Knorpelleiste der Cartilago
cricoidea. Am cranialen Rand der Cartilago cricoidea bleibt noch ein herzformiges Feld
von der Muskelmasse unbedeckt. Hier kann eine schildformige Vedickung dieses Feldes
demonstriert werden. Die Seitenrdnder der Platte der Cartilago cricoidea bilden ebenfalls

den Ursprung fiir die lateralen Partes des M. cricoarytenoideus posterior.

3.4.7 Soricomorpha

Crocidura russula (Soricidae); Abb. 69-70

Die Larynx-Myologie von Crocidura weist keine stirker abweichenden Charakteristika
auf: Anhand des M. cricothyreoideus konnen beispielsweise keine grofleren
Anomalitdten beziiglich der Eutheria-Konstellation festgehalten werden (Sagittalschnitte
24-2-5 und 28-1-4). Der M. cricoarytenoideus lateralis inseriert in der ventro-caudalen
Region des Stellknorpels und definiert den Ursprung im ventro-caudalen Milieu. Der M.
thyreoarytenoideus teilt sich in den Pars medialis und in den Pars lateralis (Sagittalschnitte
24-2-5und 25-1-5). Der M. arytenoideus transversus ist in dieser sagittalen Schnittserie
v. a. cranial zu den Cartilagines arytenoideae deutlich lokalisierbar (Sagittalschnitt 24-2-
5). Der M. cricoarytenoideus posterior ist anhand der Sagittalschnitte 24-2-5, 25-1-5
und 28-1-4 zu belegen.

3.4.8 Die Definition der Merkmalszustinde

134. M. cricothyreoideus: (0) keine Insertion am Cornu branchiale I

(Rousettus); (1) Insertion am Cornu branchiale I (Chaerephon).
135. M. cricothyreoideus: (0) homogene Muskelportion (Castor); (1) homogen, aber in Pars
recta und Pars obliqua zu differenzieren (Cynocephalus); (2) Separation in Portio interna

und Portio externa (Tupaia); (3) Separation in drei Portionen (Micronycteris).

136. M. cricothyreoideus: (0) Ursprung erfolgt nur von der Cartilago
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cricoidea (Tupaia),; (1) Ursprung erfolgt auch von der ersten Trachealspange,

bildet also einen M. thyreotrachealis (Aberration?) (Galago).

137 (nach Starck und Schneider 1960). M. cricoarytenoideus lateralis: (0)
Ursprung greift nicht auf die Seitenfliche der Ringknorpelspange {iber;
(1) Ursprung greift auf die Seitenflache der Ringknorpelspange iiber.

138. M. thyreoarytenoideus: (0) homogene Muskelportion (Castor); (1) Separation
in Pars medialis als auch Pars lateralis (Rousettus); (2) Separation in Pars superior
als auch Pars inferior (Galago); (2) Separation in Pars vocalis als auch Pars
ventricularis; (3) hierarchisch betrachtet unterteilt sich der Muskel in (a) eine Pars
ventricularis, die wiederum in eine Pars medialis und in eine Pars lateralis (wovon
diese in eine Portio interna und externa differenzierbar ist) separiert werden kann

und (b) in eine mit horizontalen Fasern ausgebildete Pars vocalis (Eliomys).

139 (nach Starck und Schneider 1960). M. thyreoarytenoideus und seine Relation
zur Recessus laryngis-Seitenwand: (0) komplette Abdeckung (Galago);, (1)

komplette Abdeckung dieser sowie laterales Hinausreichen (7arsius).

140. M. thyreoarytenoideus und eine Abspaltung in Form des M. aryepi-

glotticus: (0) nicht vorhanden (7arsius); (1) vorhanden (Loris).

141. M. cricoarytenoideus posterior: (0) beide Muskeln eindeutig differenzierbar

(Anomalurops); (1) Muskeln nicht eindeutig differenzierbar (Glis).

142. M. cricoarytenoideus posterior: (0) komplette Bedeckung der Cartilago cricoidea
(Ctenodactylus); (1) rundlich-ovale Ringknorpelform bleibt frei (Moschus); (2) ovale
Ringknorpelform bleibt frei (Rousettus); (3) herzformige Ringknorpelform bleibt frei
(Tupaia).

143. M. cricoarytenoideus posterior: (0) sowohl ventral als auch
dorsal der Cartilago cricoidea erkennbar (Chaerephon); (1) nur ventral

erkennbar (Platyrrhinus); (2) nur dorsal erkennbar (7onatia).
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Merkmale aus Starck und Schneider (1960), die hier kladistisch definiert werden:
144. Labium vocale (definiert als oberer Rand der Plica vocalis):

(0) nicht vorhanden (7arsius; Galago); (1) vorhanden (Loris, Tupaia).

145. Incisura interarytenoidea: (0) seicht (Tupaia); (1) tief (Loris,
Galago, Tarsius).

146. Cartilagines cuneiformes und Cartilagines arytenoideae verschmolzen:

(0) nicht vorhanden (7Tupaia); (1) vorhanden (Zarsius).

147. Seitenteile des Epiglottisskeletts (0) nicht vorhanden (7upaia); (1) als Wrisbergsche
Knorpel ausgebildet (Galago, Loris).

148. Epiglottisgewebe: (0) Inseln von chondroidem Gewebe im Sinne von Schaffer
(Tupaia); (1) entsprechend Homo sapiens ein elastischer Knorpel; dicht gedringt
liegende Zellen werden von einer dicken, basophilen Kapsel mit oxyphilem
Hof umgeben; in die interterritoriale Substanz lagern sich viele elastische Netze
ein; der Knorpel ist besonders in den basalen Partien stark zerkliiftet und durch
Pakete mukoser Driisen aufgeteilt (Galago); (2) in den Randpartien -elastisches
Knorpelgewebe, im Zentrum chondroides Gewebe mit einzelnen elastischen

Netzen; laut Goppert (1894) soll hyalines Knorpelgewebe vorkommen; (Loris).

149.  Fibrose  Verankerung von  Epiglottis und  Thyreoid, die nur
durch eine diinne Perichondriumlamelle getrennt ist: 0) nicht

vorhanden (Loris, Tupaia, Tarsius); (1) vorhanden (Galago).

150. Mukoése Driisen in der Epiglottis: (0) im chondroiden Gewebe der Epiglottis sind
mukdse Driisen eingelagert, die auf der laryngealen Seite des Kehldeckels miinden;
diese vermehren sich nach den Plicae aryepiglotticae zu; hier treten vereinzelt noch
serose Driisen auf (Tupaia); (1) GroBere, mukdse Driisenpakete liegen auf der lingualen
Seite des Epiglottisskeletts; diese miinden zu einem groB3en Teil in die linguale Seite des
Epiglottisskeletts; basal findet sich ein perforiertes, spitz zulaufendes, Feld (Galago);
(2) GroBere, mukdse Driisenpakete liegen auf der lingualen Seite des Epiglottisskeletts,
durchbohren den Epiglottisknorpel und miinden auf der laryngealen Seite aus; der basale
Abschnitt des Epiglottisskeletts ist auf der kompletten Breite durchléchert und von

mukdsen Driisen besetzt (Loris).
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4. Kladistische Analysen basierend auf den Befunden zur Hyolaryngeal-
region

4.1 Der Kladismus und einige seiner essentiellen Termini

In genere und nicht zu Unrecht wird das 1950 erschienene Werk ,,Grundziige der
phylogenetischen Systematik* von Willi Hennig, einem unter anderem an der Universitat
Tiibingen titig gewesene Entomologe, als der Startpunkt einer systematischen Richtung
gewertet, die heute als Gemeingut erscheint, aber ldngere Zeit brauchte, um sich
durchzusetzen. Zugespitzt formuliert wurde die Redewendung ,,Docti male pingunt*
(,,Gelehrte schreiben schlecht*) Hennig oft unterstellt - schlecht verstandlich wiirde es
eher treffen, da eine Vielzahl an Neologismen die Aufnahmebereitschaft drosselte. Der
Vortrag von Dieter Schlee im Jahre 1971 vor der Senckenbergischen Naturforschenden
Gesellschaft war ein Werbeversuch fiir diese neue Art der Phylogenese-Rekonstruktion,
machte die Methodologie aber nicht wesentlich populdrer. Ernst Mayr tat sich besonders
hervor, diese Systematik-Version zu kritisieren, da Hennigs Konzept z. B. auch mit
einem anderen Artkonzept operierte (Rieppel 1999, Meier und Willmann 2000).

Im Jahre 1966 erschien die Ubersetzung von Hennigs Werk ins Englische (,,Phylogenetic
Systematics®) durch Mitarbeiter des Field Museum of Natural History in Chicago und
leitete de facto einen Paradigmenwechsel ein, auch wenn dieser von wenigen Stimmen
abgelehnt wird (Hull 1988, Szalay 2000). Die kladistische Rezeption der Angelsachsen
beinhaltete auch eine Auseinandersetzug mit den Schriften Karl Poppers, da nun ein
Weg aufgezeigt worden war, den Autorititen wie George Simpson oder Ernst Mayr und
thren ,,Szenarien® (die im Grunde genommen nichts anderes als ,,Meinungen* waren)
durch den Falsifikationismus entgegenzutreten. Meier und Willmann (2000, S. 170)
fragten an der richtigen Stelle: ,,We have to conclude that Mayr‘s Biological Species
Concept remains unable to delimit species along the time axis. How could species sensu
Mayr then be real historical units? How could they be used in a historical discipline
such as phylogenetic systematics?“ In der Evolutionsbiologie besteht die wissen-
schaftsphilosophische Problematik allerdings darin, dass ein strenger Falsifikationismus
nicht angewandt werden kann; dieser aber orientiert sich an Hypothesen, die
»testbare und potentiell falsifizierbare Voraussagen leisten* (Rieppel 1999, S. 13).
Wie Wiesemiiller ef al. (2003) richtig betonten, ist es mit Hilfe der Methoden der
phylogenetischen Systematik moglich, Merkmalsmuster hypothetischer Vorfahren
partiell zu rekonstruieren und Prognosen abzugeben: solche quasi-experimentellen

Konditionen sind durch das Auffinden von Fossilien praktisch iiberpriifbar.
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Erkliartes Ziel der Kladistik ist das Identifizieren monophyletischer Gruppen (=
nhatlirliche® Gruppen, die den Vorfahren und ausnahmslos alle dessen Nachfahren
einschlieBen) und das Vermeiden von paraphyletischen Gruppierungen, also von
Konstrukten, die nicht alle Abkommlinge eines hypothetischen Vorfahren umfassen und
daher di- bzw. polyphyletisch sind. Der Gabelpunkt in einem Kladogramm entspricht
einem hypothetischen gemeinsamen Vorfahren, stellt erst einmal nur eine Hierarchie
abgestufter Ahnlichkeit dar, ,,die im Sinne relativer Verwandtschaft erklirt werden kann.*
(Rieppel 1999, S. 26). Ein beziiglich der hypothetischen Erkldrung hoheres Niveau
erreicht man durch die Phylogenie: sie reprdsentiert den Versuch, die Beziehungen
eigentlicher historischer Vorfahren bzw. Nachfahren zu kldren. Die Phylogenie - hdufig
als ein Szenario bezeichnet - entfernt sich weiter von dem Beobachtungsfundament
eines Kladogramms, lésst sich aber auf dieses zuriickfiihren.

Den berithmten Prozess ,,descent with modification® abzubilden kann die kladistische
Methodik jedoch nicht, diese wichtige Limitation ist durch das taxonomische Paradox
nach Woodger erklédrbar (Goldstein und DeSalle 2000): Nach Darwin (1859) entsteht eine
neue Art durch die graduelle Transformation einer Vorfahrenart infolge von Variation
und Selektion, entspricht also einer populationsbiologischen Entwicklung. In sich
reprisentiert eine Art wiederum eine Generationenfolge, eine in der Zeitachse existierende
Fortpflanzungsgemeinschaft. Das Vorfahren-Nachfahren-Phénomen demonstriert nun,
angewandt auf ein Kladogramm, dass Segmente ein- und derselben durch die Zeit
kontinuierlich kohédrenten Fortpflanzungsgemeinschaft der Nachfahrenart sukzessive
dhnlicher werden (= ndher miteinander verwandt sind) als die zuvor erschienenen
Segmente der Vorfahrenart - der Vorfahre als Paraphylum. Ein Individuum kann letzlich
nur einer Art angehoren und somit ermoglicht dies nur eine Schnittstelle einer Generation
der Vorfahrenpopulation zur ersten Nachfahrengeneration. Die Erfassung aktueller
historischer Vorfahren entspricht demnach einer contradictio per se. Dies ist der Grund
dafiir, dass viele Systematiker darauf verzichten, die Kriterien einer monophyletischen
Gruppe auch auf das Artkonzept zu transferieren. Unter anderem Meier und Willmann
(2000) definierten eine Art als Nachkommen-Vorfahren-Linien von potentiell oder sich
de facto kreuzenden Populationen, die aus biologischen Griinden komplett reproduktiv
von anderen solchen Linien isoliert sind. Durch die Aufspaltung ihrer Stammart
aufgrund ausgebildeter Reproduktionsbarrieren oder wegen eines nachkommenlosen
Aussterbens erloschen diese. Mag die phylogenetische Systematik auch nicht die
Prozesshaftigkeit erfassen, so ist sie doch in der Lage, aufgrund ihres seridsen
Festhaltens an der Merkmalsevidenz, essentielle Muster zu konstatieren.

Die Qualitdt eines Kladogramms wird anhand bestimmter Messwerte eruiert.
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Sparsamkeit ist dadurch gekennzeichnet, dass sich die Anzahl der Transformationsschritte
minimalisiert. Gleichzeitig soll aber der Informationsgehalt vergrofert werden. Die
Kladogrammlidnge (TL=tree length) ist definiert durch die sparsamste Verteilung
der Merkmale auf einem Kladogramm; iiber die Passung dieser Merkmale auf die
Hierarchie kann aber nichts Niheres ausgesagt werden. Diese Liicke wird durch den
Konsistenz-Index gefiillt (CI=consistency index). Der berichtigte Konsistenz-Index
(RC=rescaled consistency index) versucht den Einfluss uninformativer Merkmale auf
den CI zu reduzieren (Kluge und Farris 1969, Farris 1990, Rieppel 1999).

Ein Beispiel: Im Jahre 1985 erschien ,,Evolutionary Relationships among Rodents®,
in dem Novacek (1985b) einen Datensatz aus cranialen Merkmalen verwendete. In der
Buchbesprechung in,,Science* erlduterte der einflussreiche Mammaloge McKennajedoch,
dass seine Analyse der Novacek-Daten zeige, dass die Primaten die Schwestergruppe
zu den Dermoptera, Rodentia und Lagomorpha bilden. Dies wére im Grunde eine
interessante Beinahe-Vorwegnahme der molekularen Ergebnisse. Untersucht man jedoch
die Datenmatrix, dann ldsst sich fiir McKennas Aussage kein stichhaltiger Beweis
finden, da die oben erwéhnten Kriterien nicht fiir seine Konstellation sprechen, sondern
hochstens gleich gut ,,passen® (siehe Tl, CI und RC). Diese sollen helfen, ,,Meinungen*
von Autoritidten bzw. das Phinomen des ,,story telling* in seiner Tragweite zu reduzieren.
Nach der hier als Datensatz II bezeichneten Datenmatrix liefert McKennas Kladogramm
mit TL=97, CI=0,61 und RC=0,35 weniger deutliche Werte als Novaceks Kladogramm
mit TL=91, CI=0,.65 und RC=0,35. Selbst nach dem RC-Wert passen die Hierarchien
lediglich gleich gut. Die Studien wurden fiir mehrere unterschiedliche Datensitze

Novaceks durchgefiihrt und sind in den elektronischen Appendix integriert.
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4.2 Methodik

Fiir die Erstellung der Datenmatrix und die Eruierung der TL-, CI- und RC-Werte
wurde MacClade ® 4.06 (Maddison und Maddison 2003) und fiir die Errechnung der
Kladogramme die PAUP ® -Version 4.0b10, jeweils in der Macintosh-Version (OS X),
verwendet. Mit MacClade konnten unter der Option 7racing characters potentielle Syn-
und Autapomorphien a posteriori detektiert werden (siche Analyse 5); die angegebenen
Ziffern beziehen sich auf die eruierte Merkmalsliste und entsprechen jeweils dem
Merkmal und dem Merkmalszustand. Sdamtliche Merkmale wurden weder geordnet
noch unterschiedlich gewertet. Das Auftreten der invarianten Merkmale hingt mit dem
Ausschluss einiger Taxa (z. B. Moschus) zusammen. TL-, CI- und RC-Werte wurden
unter Beriicksichtigung informativer Merkmale nur fiir ausgesuchte Analysen angegeben.
Folgende phylogenetisch-systematische Analysen (heuristische und ,erschopfende®
Suchoption) wurden unter Beriicksichtigung der Konsensus-Kladogramme nach der
50%-Majoritdt-Regel und nach der Strikten Konsensus-Regel durchgefiihrt:

Al. Nur die Chiropteren-Vertreter mit Rousettus aegyptiacus als AuBBengruppe wurden
verwendet;

A2. Nur die Rodentia-Vertreter mit Glis glis als Aullengruppe wurden verwendet;

A3. Die Euarchonten-Vertreter samt allen modellierten Primaten (Galago demidoff,

Loris sp. und Tarsius bancanus) und der Aullengruppe Rousettus aegyptiacus,

A4. Volitantia-Hypothese: Samtliche Chiropteren mit Cynocephalus volans als Aullen-
gruppe;

AS. Testen der Taxonabhingigkeit in der Innengruppe: Glis glis als Aulengruppe und
Euarchonten mit wechselndem Primaten-Reprédsentanten (Loris sp. bzw. Galago
demidoff);

A6. Testen der Taxonabhidngigkeit in der AuBengruppe: Galago demidoff, Loris
sp. und Tarsius bancanus mit jeweils Cynocephalus volans oder Tupaia glis als
AulBengruppe;

A7. Quartett Puzzling mit Galago demidoff, Loris sp. und Tarsius bancanus mit

jeweils Cynocephalus volans oder Tupaia glis.

Die Datenmatrix zur Hyolaryngealapparat-Morphologie ist Teil des elektronischen

Appendix, ebenso wie alle im weiteren Verlauf der Studie verwendeten Datenmatrices.
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4.3 Resultate

I. Kladogramme zur Hyolaryngealapparat-Morphologie (Abb. 4.1-4.7)

A1l. Nur die Chiropteren-Vertreter mit Rousettus aegyptiacus als AuBlengruppe wurden
verwendet. In dieser wie in den Analysen 2-5 zeigten die Konsensuskladogramme
sowohl in der mit der 50%-Majoritit-Regel als auch in der Strikten Konsensus-Ver-

sion ein kongruentes Verhalten.

Bewertung des Kladogramms: Der Konsensus wurde aus zwei Kladogrammen gebildet.
TL=143; CI=0,92; RC=0,62.

Die einzig genauer definierbare Relation besteht in der Schwestergruppen-Beziehung aus
Micronycteris minuta und Tonatia bidens. Molossops temminckii und Chaerephon pumila

bilden eine Polytomie.

A2. Nur die Rodentia-Vertreter und Glis glis als Aullengruppe wurden verwendet.

Bewertung des Kladogramms: Es wurde ein Kladogramm errechnet. TL=145; CI=0,88;
RC=0,45.

Die Dbasale Position wird von Eliomys sp. eingenommen, anschlieend
folgt Ctenodactylus sp. und schlielich das Monophylum aus Anomalurops

beecrofti und Castor canadiensis.

A3. Die Euarchonten-Vertreter samt allen modellierten Primaten (Galago demidoff, Loris

sp. und Tarsius bancanus) mit der AuBBengruppe Rousettus aegyptiacus.

Bewertung des Kladogramms: Es wurden zwei Kladogramme errechnet. TL=158;
CI=0,89; RC=0,61.

Die Primaten teilen sich nicht in Lorisiformes und Tarsier auf, und es ldsst sich - abgesehen
vom basalen Zweig der Innengruppe, der von den Flattermakis (Cynocephalus volans)

formiert wird - nur eine Polytomie bestehend aus Scandentia und Primates konstatieren.

A4. Volitantia-Hypothese: Simtliche Chiropteren mit Cynocephalus volans (Dermoptera)
als AuBBengruppe.
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Bewertung des  Kladogramms: Es  wurde ein  Kladogramm  errech-
net. TL=178; CI=0,83; RC=0,46.

Der basale Zweig wird von Rousettus aegyptiacus verkorpert, die nachfolgenden
Segmente bilden Chaerephon pumila und Molossops temminckii. Micronycteris

minuta und Tonatia bidens bilden ein Schwestergruppenverhéltnis.

AS5.Testender Taxonabhéingigkeitinder Innengruppe: Glis glis als AuBBengruppeund Euar-

chonten mit variierenden Primaten-Reprédsentanten (Loris sp. bzw. Galago demidoff).

Es wurde je ein Kladogramm errechnet. Werden die beiden Lorisiformes-Vertreter Galago
demidoff und Loris sp. ausgetauscht, dann zeigt dies auch in der Schwestergruppen-
Beziehung der Primaten Wirkung: Bei der Integration von Loris sp. bilden Cynocephalus
volans (Dermoptera) und Tupaia glis (Scandentia) ein Monophylum (Bewertung
des Kladogramms: TL=127; CI=0,94; RC=0,50 und unter Ausschluss der nicht-
informativen Merkmale: TL=13; CI=0,92; RC=0,68). Definiert man Galago demidoff als
Représentanten der Primates (Bewertung des Kladogramms: TL=125; C1=0,94; RC=0,40
und unter Ausschluss der nicht-informativen Merkmale: TL=11; CI=0,91; RC=0,68),
dann entsprechen den nédchsten Primaten-Verwandten die Dermopteren (Cynocephalus

volans).

A. Potentielle Grundplanmerkmale, falls Loris sp. als Primaten-Repréisentant gewahlt wird

Grundplanmerkmale (aufreiner Strukturforschung basierende) der Innengruppe Euarchon-
ta:

7(2), 27(0), 38(0), 56(0), 71(0), 76(0), 77(0), 107(0), 116(0), 120(0),
122(1), 124(0), 125(0) und 141(0).

Grundplanmerkmale der Sundatheria (= Dermoptera + Scandentia):
10(2), 13(2), 14(2), 1e(1), 17(0), 19(1), 21(0), 44(2), 55(0), 61(2),
62(0), 83(2), 87(2), 97(3), 98(1), 123(0), 130(0), 132(4) und 138(1).

Merkmale des Primaten-Reprédsentanten Loris sp.:
10(2),13(0),21(1),23(0),24(0),44(1),68(1),69(1),84(8),85(3),86(0),87(1),111(5),118(3),
121(0), 129(3), 130(2), 133(2), 135(0), 140(1), 143(2), 145(1), 147(1), 148(2) und 150(2).
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Merkmale des Dermoptera-Repriasentanten Cynocephalus volans:
42), 7(1), 9(1), 15(1), 22(4), 34(0), 58(0), 66(1), 73(0), 84(2), 85(2),
86(3), 91(1), 94(1), 95(1), 96(1), 103(2), 107(1), 110(2), 111(0), 112(1),
113(1), 115(1), 119(2), 122(0), 126(1), 133(1), 135(1) und 143(1).

Merkmale des Scandentia-Représentanten Tupaia glis:
4(3),9(0),22(3),38(1),56(2),78(1),81(2),84(5),93(1),103(1),109(1),111(3),113(0),115(3),
115(3), 118(1), 126(0), 128(1), 142(3), 145(0), 147(0), 148(0) und 150(0).

B. Grundplanmerkmale, falls Galago demidoff als Primaten-Taxon gewahlt wird

Grundplanmerkmale der Innengruppe Euarchonta:
9(0), 13(2), 16(1), 19(1), 22(3), 27(0), 38(2), 44(2), 55(0), 61(2), 71(0),
76(0), 77(0), 83(2), 87(2), 97(3), 103(1), 107(0), 120(0), 122(1), 123(0),
124(0), 125(0), 130(0), 132(4), 138(1) und 141(0).

Grundplanmerkmale der Primatomorpha (Primates + Dermoptera):
7(1), 15(1), 47(0), 56(0), 91(1), 94(1), 95(1), 110(2), 111(0), 113(1), 115(1),
116(0), 119(2), 126(1) und 133(1).

Merkmale des Primaten-Reprisentanten Galago demidoff:

13(0), 23(0), 24(0), 39(6), 58(1), 81(0), 82(3), 83(6), 84(7), 85(3), 86(2), 90(1), 99(1),
112(0), 114(1), 132(2), 136(1), 138(2), 139(0), 144(0), 145(1), 147(1), 148(1), 149(1)
und 150(1).

Merkmale des Dermopteren-Repréasentanten Cynocephalus volans:
4(2),9(1),22(4), 34(0), 38(0), 48(1), 58(0), 65(1), 66(1), 73(1), 84(2), 85(2), 86(3), 90(2),
96(1), 103(2), 107(1), 112(1), 122(0), 135(1) und 143(1).

Merkmale des Scandentia-Représentanten Tupaia glis:
4(3), 7(2), 38(1), 56(2), 78(1), 81(2), 84(5), 109(1), 111(3), 115(3), 126(0), 128(1),
131(1), 133(0), 139(1), 142(3), 144(1), 145(0), 147(0), 148(0), 149(0) und 150(0).



4 Chiméire Archonta? 113

A6. Testen der Taxonabhingigkeit in der AuBengruppe: Galago demidoff, Loris sp.
und Tarsius bancanus mit jeweils (a) Cynocephalus volans oder (b) Tupaia glis als
AuBengruppe.

Je Versuch wurde ein Kladogramm berechnet: (a) TL=107; CI=0,93 und RC=0,53 sowie

fiir (b) TL=117; CI=0,95 und RC=0,43.

Die Kladogramme bilden eine taxonomische Inkongruenz ab: Die Lorisiformes-Vertreter

bilden in beiden Versionen kein monophyletisches Verhéltnis.

A7. Quartett Puzzling (1000 Puzzling-Schritte) mit Galago demidoff, Loris sp. und

Tarsius bancanus mit jeweils (a) Cynocephalus volans oder (b) Tupaia glis.

Loris sp. bildet in beiden Versuchen nicht mit Galago demidoff eine Klade, sondern zeigt

eine groBere Ahnlichkeit zu Tarsius bancanus oder zu Tupaia glis.

Rousettus aegyptiacus

Chaerephon pumila

Molossops temminckii

— Micronycteris minuta

——— Tonatia bidens

Abb. 4.1. Al. Strikter Konsensus aus zwei Kladogrammen. TL=143; CI=0,92
und RC=0,62.
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Glis glis

Eliomys sp.

Ctenodactylus sp.

Anomalurops beecrofti

Castor canadiensis

Abb. 4.2. A2. Strikter Konsensus aus zwei Kladogrammen. TL=145; CI=0,88
und RC=0,45.

Q) ophalus volans

Tupaia glis

Galago demidoff

Loris sp.

Tarsius b

Abb. 4.3. A3. Strikter Konsensus aus zwei Kladogrammen. TL=158; CI=0,89
und RC=0,61.
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Cynocephalus volans

Rousettus aegyptiacus

Chaerephon pumila

Molossops temminckii

Micronycteris minuta

Tonatia bidens

Abb. 4.4. A4. Ein Kladogramm wurde errechnet. TL=178; CI=0,83 und
RC=0,46.
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Glis glis

Loris sp.

————— Cynocephalus volans

Sundatheria

———————— Tupaia glis

Glis glis

Tupaia glis

———— Cynocephalus volans

Primatomorpha

—— Galago demidoff

Abb. 4.5. AS. Je ein Kladogramm wurde errechnet. Oben: TL=127; CI=0,94
und RC=0,50. Unten: TL=125; CI=0,94 und RC=0,40.
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Cynocephalus volans

Galago demidoff

Loris sp.

Tarsius bancanus

Tupaia glis

Loris sp.

Galago demidoff

Tarsius bancanus

Abb. 4.6. A6. Je ein Kladogrammen wurde errechnet. Oben: TL=107; CI=0,93
und RC=0,53. Unten: TL=117; CI=0,95 und RC=0,43. Beachte: keine Realisie-
rung der Lorisiformes.
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Tarsius bancanus

Loris sp. 100%
Cynocephalus volans
Galago demidoff
Tupaia glis
Loris sp. 100%

Galago demidoff

Tarsius bancanus

Abb. 4.7. A7. Quartett Puzzling. Oben: mit Cynocephalus volans. Unten: mit
Tupaia glis. Beachte: keine Beflirwortung der Lorisiformes.
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4.4 Diskussion
Grundsdtzliches zu den Interpretationsvoraussetzungen der Analysen

Die phylogenetische Interpretation ontogenetischer Stadien besitzt im vorliegenden Falle
die in dieser Forschungsrichtung generell gegebene Problematik der nicht 1:1 erfiillten
Aquivalenz der Materialien. Es wurde versucht, die Stadien auf spitfetale und neonate
Exemplare einzugrenzen. Die Wissensliicken dienen als Anreiz, die ontogenetische
Hyolaryngealforschung fortzufiihren. Auf den ontogenetischen Daten basierende
Kladogramme sind daher als Provisorien zu werten. Die zwischen dem spitfetalen
Tupaia-Modell und dem Neonatus beobachteten Differenzen bezogen sich lediglich auf
eine Stelle: Das Merkmal 83; hier ist nicht eindeutig, ob es sich um interspezifische - das
Jenaer Exemplar war zuvor als 7. belangeri beschrieben worden -, um ontogenetische
Differenzen oder letztlich um Artefakte handelt. Intraspezifische Vergleiche verschieden
alter Stadien (Cynocephalus volans und Tarsius) konnten aufgrund des Materialzustandes
nicht durchgefiihrt werden. Kein modelliertes Stadium ist friihfetal.

Ein weiteres Problem ist die Interpretation der eruierten Merkmalszustinde: Eine
Form-Funktion-Analyse im engeren Sinne kann bzw. sollte nicht Primérziel sein, wenn
seridse Argumentation gefragt ist. In seinem Lehrbuch der Embryologie betonte Starck
(1965, S. 333): ,,.Der Embryo entwickelt sich nicht unabhingig von dulleren Einfliissen.
Der Keim ist bereits ein lebender Organismus, der sich, wie jedes Lebewesen, mit seiner
Umwelt auseinandersetzen muf3 und auf Umwelteinfliisse mit Anpassungserscheinungen
reagiert, und zwar schon in den frithesten Entwicklungsstadien.*

Die auf den strukturellen Differenzen der Hyolaryngealkomplexe beruhenden
Kladogramme sind im Idealfall korrekte Darstellungen phylogenetischer Relationen
und bilden die Grundlage zur Diskussion von Verwandtschaftsbeziehungen.
Die stammesgeschichtliche Systematik bildet eine Basis jeglicher Anndherung an evo-
lutionsbiologische Fragestellungen. Allerdings wére es eindimensional, Verwandtschafts-
hypothesen als reinen Selbstzweck zu verstehen. Die von Sargis (2007) durchgefiihrten
kladistischen Analysen zur Archonta-Problematik sind informativ und partiell analog
zur Vorgehensweise vorliegender Studien, vernetzen aber kaum verhaltenskologische
und kladistische Aspekte. Umgekehrt liefern Miiller et al. (2007) einen essentiellen
Beitrag zur Rekonstruktion der sozialen Organisation frither Primaten, zeigen aber keine
selbstindig durchgefiihrte phylogenetisch-systematische Analyse auf, die sich konkret
mit archonta-spezifischen Problemen auseinandersetzt, sondern berufen sich auf ein

relativ oberfldchlich konzipiertes Saugetier-Kladogramm.
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Die oben erwédhnte Starcksche Einschrankung (auch wenn sich Sargis nicht mit
ontogenetischen Daten befasste) und die fehlende Integration subdisziplindrer
Ansitze scheinen sich auf den ersten Blick gegenseitig zu bestitigen. Dennoch
soll der Hyolaryngealkomplex als ein wichtiger Schliissel zum Verstindnis von
Merkmalsevolution im Allgemeinen und als potentielle Quelle adaptiver Phdnomene
diskutiert werden, die auch (und eventuell nicht nur tentativ) mit den Hypothesen zur
sozialen Struktur urspriinglicher Primaten harmonieren. Fiir diesen Ansatz spricht
in diesem Zusammenhang, dass die Lorisiformes und die Cheirogaleidae (Charles-
Dominique und Martin 1970; Martin 1972) unter den rezenten Primaten als die basalen
Formen gelten. Allerdings geben Lemelin und Schmitt (2007, S. 351) zu bedenken, dass
»such causal link between morphology and behavior can only be established with an
experimental approach.”

Die Diskussionen sind dadurch in zwei Stufen gegliedert. Primidr wird das
Resultat mit den kladistischen Ergebnissen der Literatur verglichen und

eingeordnet; sekundér wird eruiert, ob ein adaptives Signal detektierbar ist.

Die AuBlengruppenwahl sollte empirisch gesehen (Maddison et al. 1984; Wiley et al.
1991) zwei Taxa beinhalten, um eine gewisse Stabilitdt der Innengruppenrelationen
zu gewihrleisten. Durch das Testen verschiedener Kombinationen resultiert aber fiir
den hier vorliegenden Fall, beispielsweise durch das Definieren anderer Rodentier wie
Ctenodactylus und Eliomys als AuBengruppe, keine Modifizierung der Innengruppe:
die Sundatheria bleiben - exemplarisch im Falle der Taxonwahl von Loris - konstant
(zu dieser Option werden allerdings spdter wichtige Limitierungen aufgezeigt). Da
in den Resultaten gezeigt werden konnte, dass die Besetzung der Chiropteren und
der Rodentia unterschiedliche Konstellationen innerhalb der Euarchonta ergeben und
daher den Primaten-Grundplan de facto variieren (dieser wird im Abschlusskapitel der
morphologischen Studien das Thema sein), wird die Sachlage unter Berilicksichtigung
der Euarchontoglires-Hypothese - in Ubereinstimmung mit den molekularbiologischen
Ergebnissen (unter anderem Nishihara et al. 2006) - dezidierter verfolgt. Ein
Lagomorpha-Repriasentant konnte im Rahmen der vorliegenden Studie nicht untersucht
werden. Simmons’ Frage (1993, S. 12) ,,So what are appropriate outgroups for an
analysis of archontan relationships?” scheint im Lichte der Arbeiten der letzten
Jahre weit weniger problematisch zu sein. Ein anderes Phdnomen, der taxonomische
Polymorphismus, ist in der erstellten Datenmatrix marginal und zu vernachléssigen.
Teilweise ist es liblich, Polymorphismen durch Fragezeichen zu diagnostizieren. Nixon

und Davis (1991) wiesen aber nach, dass dadurch die Topologie modifiziert werden
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kann: Sie entsprach nicht der Kladogramm-Version, die produziert wurde, wenn die
Taxa in monomorphe Untereinheiten gegliedert und separat codiert wurden.

Die Integration von Fossilien kann substantielle Verdnderungen in der Topologie
hervorrufen (Gauthier et al. 1988). Aufgrund der Knorpelstruktur des Larynx und der
geringen Wahrscheinlichkeit ihrer Erhaltung ist der Einbau extinkter Taxa in den ,.total
evidence“-Analysen nicht erfolgt. Umgekehrt liegt darin aber auch der Vorteil der
Laryngealregion - durch die Grundplan-Ermittlung konnen fiir den letzten gemeinsamen
Vorfahren der Ordo Primates und ihrer Schwestergruppe Kehlkopf-Strukturen rekonstruiert
werden, die anhand von Fossilien kaum demonstriert werden kénnten.

Die Betonung der Cartilagines-Morphologie in der Merkmalsliste (im Gegensatz
zur Myologie) basiert (1) einerseits auf dem groBeren Detailreichtum der Knorpel
als auch (2) auf dem Versuch, die Merkmalsabhidngigkeit bzw. die Duplikation von
Merkmalen zu vermeiden. Es ist naheliegend anzunehmen, dass der Formenverlauf der
Knorpel mit den Muskelansatzstellen und deren Charakteristika korreliert.

Die Merkmale wurden in Form des im Amerikanischen als ,,gap-coding* benannten
Verfahrens definiert. Simmons (1993) kritisierte, dass Merkmalszustdnde wie ,klein*
oder ,,grof}* fiir nachfolgende Forscher intersubjektiv schwer priifbar sein mogen, ohne
an den entsprechenden Taxa direkt diagnostizieren zu konnen. Ein paar Sétze spéiter
betont sie aber auch, dass die Daten den Vorrang haben sollten. Anhand der Erstellung
der Hyolaryngeral-Datenmatrix und besonders der im Laufe der Arbeit folgenden
Dental- und Tarsalmatrix ist aber natiirlich deutlich geworden, dass die Datenmatrices
ein relatives Bezugsystem bilden und auch zur Riickkehr zu den Taxa zwingen sollten,
da ansonsten keine Kontrollaspekte mehr vorhanden wiren und lediglich das ,,Geistern
von Zahlenkolonnen® durch die Literatur gefordert wiirde. ,,GroB3* oder ,,klein“ ist also
notwendigerweise immer in einer empirischen Relation zu betrachten; sollte man einen
,medianen® Zustand defineren miissen, dann kann man dieser Option folgen und sollte
die komplettierenden Beobachtungen vor allem so exakt wie moglich dokumentieren.

Ein duferst umstrittenes Thema ist das potentielle Gewichten von Merkmalen. Eine
Gewichtung ist a priori durch die Auswahl der Merkmale geschehen - viele Analysen sind
auf eine spezifische anatomische Region limitiert. Sargis (2002a-c, 2007) beispielsweise
konzentrierte sich ebenso wie Beard (1993) auf den postcranialen Bereich, wihrend
sich Pettigrew et al. (1989) auf neurobiologische Charakteristika beriefen (sieche Kapitel
5.1). Die Diskussion zum ,,total evidence“-Ansatz wird im spéteren Verlauf der Arbeit
vertieft werden. In den selbst durchgefiihrten Analysen wurden alle Merkmale gleich
gewertet, da ansonsten mit keiner rationalen Basis nachvollzogen werden kann, weshalb

bestimmte Schritte mehr - und vor allem um wieviel mehr (!) - gewichtet werden sollten.
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Simmons (1993) beschrieb das Phidnomen der gleichwertigen Betonung von Merkmalen
einhergehend mit der Reduktion der Bedeutung individueller Merkmalstransformationen
innerhalb von multiplen Merkmalszustanden hin zu einer Maximierung der Relevanz von
binér gegliederten Merkmalen. Daher wurden sicherheitshalber die Transformationen unter
der Option Character weights: Scale for equal character weighting regardless of character
states ebenfalls als gleichwertig definiert. Die Resultate waren identisch.

Ein anderer Prozess des Gewichtens beinhaltet das Ordnen der Transformationen.
Hierbei werden evolutiondre Schritte nicht als FEinzeltransformationen betrachtet,
sondern die Verlaufsrichtung ist klar definiert: 0 — 1 — 2 entspricht zwei Schritten,
wohingegen ein ungeordneterVerlauf dies als einen Schritt definiert. Das Hauptproblem
ist in diesem Fall die Gefahr der sich selbst erfiillenden Prophezeiung: Das Ordnen der
Merkmalszustdnde kann die Topologie derart beieinflussen, dass sie die a priori-Annahmen
widerspiegelt. In allen Analysen wurde daher auf das Ordnen von Transformationen
verzichtet (siche auch Rowe 1988). Alle Analysen wurden mit der heuristischen und
der ,.erschopfenden (=, ,exhaustive®) Suchoption durchgefiihrt. Die Resultate waren
identisch. Bis auf die gekennzeichneten Analysen wurden auch ,uninformative®
Merkmale in die Berechnung von Kladogrammldngen, Konsistenz- und berichtigten
Konsistenzindices integriert. Die ACCTRAN- und DELTRAN-Optionen wurde
stichprobenartig vollzogen, da aber in dem essentiellen Teil der Analysen (die sich direkt
mit der nahen Primatenverwandtchaft befassen) nur vier Taxa untersucht wurden (A1,
A2 und A5) und wenige zweideutige (,,equivocal®) Transformationen definierbar waren,
konnte auf eine Anwendung verzichtet werden. Der potentielle Vorteil einer DELTRAN-

Optimierung mit konservativeren Diagnosen wurde daher nicht beansprucht.

Wie bereits an anderer Stelle erwdhnt werden die Analysen in zwei Stufen hinsichtlich
dieser Fragen diskutiert:

1. Ist ein phylogenetisches Signal detektierbar? 2. Ist ein adaptives Signal identifizierbar?

Aufgrund der Limitierung der Daten auf unter anderem approximativ
einen Altersbereich konnten keine ontodkologischen Landschaften (,,onto-
ecological landscape™: Integration ontogenetischer, 0Okologischer, funktions-
morphologischer und potentiell auf Populationsebene wirkender Selektions-
krifte) im Sinne von Adams (2000) zur Szenariobildung einer Populations-

dynamik und der Evolution einer Spezies erdrtert werden.
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Analyse 1

Es ist allgemein anerkannt, dass die Flughunde relativ basale Fledertiere sind (Simmons
und Geisler 1998; Teeling et al. 2005). Bezogen auf dieses Faktum wurde der einzige
zur Verfiigung stehende Pteropodidae-Vertreter Rousettus aegyptiacus als Aullengruppe
definiert. Der Grofiteil der ca. 42 Gattungen orientiert sich - wie die grolen Augen und
die ohne einen Tragus versehene Ohrmuschel erahnen lassen - optisch und mit Hilfe
des Geruchsinnes. Rousettus-Arten sind innerhalb der Familie die einzigen Vertreter
einer Echoortung, die mit der Zunge {iber Sprenglaute erzeugt wird (Denny 1976, Vater
2000).

Die Beschrinktheit der Taxonanzahl ldsst keine intensive Diskussion zu alternativen
phylogenetischen Hypothesen zu. Von Interesse ist aber, ob die Innengruppe sich in
die Phyllostomidae (Micronycteris minuta und Tonatia bidens) und in die Mollosidae-
Représentanten (Chaerephon pumila und Molossops temminckii) aufteilt: das strikte
Konsensus-Kladogramm belegt fiir die Bulldoggfledermiuse zwar eine polytome
Beziehung, die Blattnasen aber sind als Monophylum definitiv separiert. Das

phylogenetische Signal ist deutlich.

Fundamental fiir die Diskussion des Kladogramms ist die Einschdtzung von Sprague,
der im Jahre 1943 die Hyolaryngealregion vieler Placentalia untersucht und besonderes
Augenmerk auf die Fledertiere gelenkt hatte (S. 397, meine Betonung): ,,The hyoid
apparatus of Rousettus is the most generalized of the Megachiroptera, and represents in
many respects a generalized eutherian condition.* Die beiden Informationen, die in dieser
Aussage beinhaltet sind, bilden die Ausgangsbasis der interpretativen Zusammenhéinge.

Mit den Aves bilden die Chiropteren die einzigen rezenten Vertebraten, die des aktiven
Fluges michtig sind. Das Echolotsystem und die Fahigkeit zu fliegen haben zu ihrer
globalen Prisenz beigetragen und ihnen die Besetzung diverser Nischen ermdglicht
(Thomas et al. 2004). Die molekularen Datensétze nach Springer et al. (2001) oder Teeling
et al. (2005) haben eine tiefe Divergenz zwischen den Crasenonycteridae, Hipposideridae,
Megadermatidae, Pteropodidae, Rhinolophidae und Rhinopomatidae (in der potentiellen
Unterordnung ,,Yinpterochiroptera® eingeordnet) und den ,,Yangochiroptera®“ (den
restlichen zwolf Familien) aufgezeigt.

Manche fossilen Fledertiere sind derart hervorragend erhalten, dass an ihnen
morphologische Merkmale belegt werden konnten, die mit dem Gebrauch des
Biosonars assoziiert wurden (Habersetzer und Storch 1989). Darunter fallen eine
moderat vergroBerte Cochlea, der Processus orbicularis des Malleus und ein an der

Spitze cranial expandiertes Stylohyale. Die Frage, ob das Echolot-System ein oder
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zwei Mal entstand, hingt mit der phylogenetisch-systematischen Positionierung der
fossilen Taxa und insbesondere der Pteropodidae zusammen. Im Gegensatz zu Simmons
und Geisler (1998) definierten Springer et al. (2001) und Teeling et al. (2005) die
mindestens 53 Millionen Jahre alte Spezies Icaronycteris index als basalen Vertreter
zu allen anderen Chiropteren. Das Resultat beruhte bei der jliingeren Arbeit auf einer
Reanalyse des 1998er Datensatzes samt des Vorgebens einer molekularen Kladogramm-
Hierarchie. Da Icaronycteris index Charakteristika dhnlich der rezenten Formen aufweist,
argumentieren beispielsweise auch Jones und Teeling (2006, S. 151) fiir die einmalige
Entstehung der Echolot-Peilung und den sekundéren Verlust innerhalb der Pteropodidae:
,...subsequently lost in pteropodids receives strong support.“ Die Erwerbung des
laryngealen Biosonars setzten sie approximativ vor 85 bis 65 Millionen Jahre an.

Diesem Szenario folgend re-evolvierte das Echolot-System innerhalb der Flughunde
in einem sekundiren und modifizierten Schritt. Rousettus wird aufgrund der abasalen
Position innerhalb der Pteropodidae (diese systematische Tendenz wird auch von
Giannini und Simmons 2003 unterstiitzt) nicht als intermedidres Stadium im Verlust
der Biosensor-Technik gesehen (Teeling et al. 2005, Jones und Teeling 2006). Die in
einem moderaten Mafle vergroBerte Cochlea, die in ihrer Grofe mit derjenigen der
Echolot-Exemplare iiberlappt, wird als Plesiomorphie interpretiert und die Zunahme der
Augengrofle als eine Synapomorphie, entstanden nach der ,,Degeneration® der Biosensor-
Mechanismen. Spekuliert wird auch tiber die multiharmonischen Breitband-Laute der
Pteropodidae, die als stammesgeschichtliche Altlasten interpretiert werden. Kontrér
zu den eben dargelegten Resultaten favorisierten Eick et al. (2005) eine Phylogenie,
die das Aufkommen der Echolotpeilung als ein konvergentes Phinomen erklért: dieser
Hypothese folgend entstand sie innerhalb des letzten gemeinsamen Vorfahrens der
Hipposidaeridae, Megadermatidae und Rhinolophidae und andererseits in dem Ahnen
der restlichen Echolot anwendenden Taxa. Auf diese weitreichenden Schlussfolgerungen
wird zu einem spéteren Zeitpunkt eingegangen.

Drei Echolot-Kategorien lassen sich differenzieren: (1) lange andauernde, konstante
Frequenzen mit Doppler-Frequenzverschiebung, (2) Breitband- und (3) Schmalband-
Frequenzen (Schnitzler et al. 2003, Siemers und Schnitzler 2004). Die Signale
variieren sowohl in ihrer harmonischen Struktur als auch in ihrer Intensitét. Fledertiere
modifizieren ihre Laute je nach Habitat und innerhalb einer Familie existieren adaptiv
gepriagte Variationen (Neuweiler 1989). Die hier notwendige kurze Ausfithrung der
Biosensor-Muster fiir die Spezies der modellierten Hyolaryngealkomplexe folgt Jones
und Teeling (2006).

(1) Kurze Breitband-Klicklaute (< 1 ms und 12-70 kHz): Die hohlenbewohnenden
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Flughunde der Gattung Rousettus erzeugen die paarweise auftretenden Klickgerdusche
(pro Lippe eines) durch das Anheben der Zunge vom Mundboden. Die Prozedur
ist funktional betrachtet vollig andersartig strukturiert als der laryngeal konzipierte
Biosensor. Klicklaute sind bei den {iibrigen Vertebraten {iblich (beispielsweise bei
»Insectivora® oder Zahnwalen) (siehe Griffin 1958 und Thomas et al. 2004). Generell
wurden diese Vokalisationsformen als rudimentir und bei der Erkennung potentieller
Hindernisse als wenig hilfreich betrachtet. Holland et al. (2004) aber konnten belegen,
dass Rousettus aegyptiacus qualitativ wesentlich besser ausgeriistet ist als bisher
angenommen. Die Klicklaute konnen fiir {iberaus kurze Zeitfenster ihre Bandbreiten
minimieren und dadurch ihre Energie in Frequenzen biindeln, in denen Chiropteren
am besten zu horen vermodgen. Jones und Teeling (2006, S. 153) kommentierten
dies mit: ,,The signals used by Rousettus might be more sophisticated than was
previously believed.” Holland und Waters (2005) belegten auch, dass - dhnlich zu
den Hufeisennnasen - Rousettus ihre Ohren wihrend des Echolot-Vorgangs bewegen,
doch vermutlich nicht um Angriffsziele in einer Vertikalebene zu lokalisieren,
sondern um die Sensibilitdt beziliglich der Flugrichtung zu intensivieren.

Die Spraguesche Definition (1943, siehe oben) und das hier prasentierte 3D-Modell
lassen im Grunde genommen, basierend auf den Erkenntnissen der Lebensweise von
Rousettus, eine eher abgeleitete Hyolaryngeal-Morphologie erwarten. Form und Funktion
lassen sich nicht unbedingt ohne experimentelle Studien aufeinander beziehen (hier ist der
methodologische Ansatz von Bock und von Wahlert aus dem Jahre 1965 hilfreich).

(2) Kurze, multiharmonische Breitband-Signale: Fiir die Phyllostomidae
belegten Jennings et al. (2004) die Anwendung harmonischer Strukturen,
vermutlich zur Verbesserung der klassifizierenden Vorgehensweise.
Ethologische Experimente fiihrten Korine wund Kalko (2005) auch fiir
zwei Phyllostomidae-Vertreter durch (siehe auch Thies et al. 1998).

(3) Die fundamentale harmonische Struktur dominiert die Schmalband-Signale:
Schmalband-T6ne zeigen eine limitierte Frequenzmodulierung und ein relativ langes
Andauern (> 5 ms). Schnitzler et al. (2003) dokumentierten diese Art der Echolot-Peilung
fiir Flederméuse, die in offenen Rdumen operieren und Beuteobjekte detektieren miissen,
die sich in einer groferen Distanz bewegen. Die Lange der Signale soll dazu verhelfen,
dass die zuriickkehrenden Echos nicht mit den ausgestromten Impulsen interferieren.
Molossidae gehoren zu den geschilderten Fledermaus-Taxa. Studien zum komplexen
Jagdverhalten von Molossus molossus prasentierten Mora et al. (2004).

Die letzten beiden Formen der Echolotanwendung weisen eine komplizierte Anpassung

auf und wiirden dementsprechend auf eine abgeleitete Morphologie hinweisen. In
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diesen Fillen konnte auf eine Korrelation von Form und Funktion geschlossen werden.
Micronycteris minuta und Tonatia bidens und in die Mollosidae-Reprdsentanten
Chaerephon pumila und Molossops temminckii differenzieren sich deutlich von der
Rousettus-Morphologie. Dem Kommentar von Jones und Teeling (2006, S. 149, meine
Betonung: ,,The extensive adaptive radiation in echolocation call design is shaped largely
by ecology, showing how perceptual challenges imposed by the environment can often
override phylogenetic constraint’) kann - was die Phyllostomidae und Molossidae betrifft
- aus vergleichend-morphologischer Sicht nur partiell beigepflichtet werden. Jones (2000,
S. 374) wies aber darauf hin, dass ,,Echolocation calls clearly have a strong genetic
component. However, fine-tuning of calls could be developed by social learning, and

requires subtle analysis.”

Griftiths (1982) und Griffiths und Smith (1991) verdeutlichten durch das Studium
der Hyoidmorphologie adulter Exemplare von Emballonuridae- und Rhinopomatidae-
bzw. Phyllostomidae-Vertretern die phylogenetische und adaptive Signifikanz dieser
Schliisselregion. Wassif und Madkour (1968, S. 16) untersuchten dgyptische Chiropteren
und bestdtigten: ,,Sprague (1943) studied the hyoid apparatus of Rousettus leachi
which is considered as the most generalized of the Megachiroptera, representing in
many respects the Eutherian type.“ Ausgehend von dieser Diagnose, auf die zu Beginn
der Analyse hingewiesen worden ist, sollte eine kritische Distanz zu den Hypothesen
von Teeling et al. (2005) oder Jones und Teeling (2006) beibehalten werden.

Aus der molekularen Perspektive ist es ,,einfacher”, den sekunddren Verlust des
Echolot-Systems bei den Pteropodidae zu erkldren. Die vorliegenden Morphologien
der Hyolaryngealkomplexe lassen aufgrund der fundamentalen Differenzen der Gestalt
zwischen Rousettus und den Molossidae- sowie Phyllostomidae-Exemplaren diese
Hypothese unwahrscheinlicher erscheinen. Teeling et al. (2005) hatten die fossilen
Chiropteren mit einer ,,molecular constraint““-Methodik als basale Vertreter der Chiropteren
ermittelt (die Frage nach der Eignung dieser Variante muss offen bleiben) und die traditio-
nelle Separierung in Micro- und Megachiroptera durch das Paraphylum der Pteropodidae
aufgelost. Um das zweifach-konvergente Entstehen des Echolotes zu vermeiden,
werden die Pteropodidae als ehemalige Biosensor-Formen interpretiert. Die komplexe
Umgestaltung, die diese Modifizierungen mit sich briachten, ist immens.

Auch anhand weniger, aber ausgesuchter, Taxa konnen die deutlichen anatomischen
Diskrepanzen aufgezeigt werden. Die in dieser Studie erarbeitete Hyolaryngeal-
Datenmatrix enthdlt 150 Definitionen von Merkmalen. Das ,,Erzeugen von Echolot* ist mit

dieser (einzigen) Merkmalsdefinition also nicht angemessen beschrieben. Wenn, wie Jones
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und Teeling (2006, S. 155 oder Jones und Holderied 2006) suggerierten, ,,Echolocation,
similar to morphology, is a flexible character that is often shaped more by ecological
demands than by phylogeny”, dann ist das eine grobe Vereinfachung der Faktenlage.
Die Grundlage der Echolotung, der Larynx, demonstriert bei hochspezialisierten Arten
durchaus ein phylogenetisches als auch ein adaptives Signal: quod erat demonstrandum.

Jones und Teeling (2006) muss aber dahingehend zugestimmt werden, dass
weitere Daten hinsichtlich der Beantwortung der Frage nach der ein- oder

zweifachen (oder mehrfachen?) Evolution des Echolotes, notig sind.

Analyse 2

Es wire hasardeurhaft zu glauben, dass die grofite Sdugetierordnung ,,Rodentia mit
2277 Arten (Wilson und Reeder 2005) mit einer Analyse anhand von fiinf Spezies auch nur
anndhernd systematisch beschreibbar wire. Interessant ist aber in diesem Zusammenhang
die Frage, ob die Hyolaryngealmerkmale der vier Familien-Reprisentanten eine
Tendenz der Subordo-Systematik widerspiegeln. Daher wurde die AuBengruppe Glis
glis (Glirinae, Gliridae) paraphyletisch zur Innengruppe definiert und auch nicht mit
dem zweiten Gliridae-Vertreter (Eliomys sp., Leithinae) a priori kombiniert.

Brandt (1855) fiihrte die Unterordnungen der Nagetiere mit den Bezeichnungen
Hystricomorpha, Myomorpha und Sciuromorpha ein. Im Jahre 1899 présentierte
Tullberg eine divergierende Systematik, die hauptsidchlich zwischen den Hystricognathi
(Bathyergomorphi und Hystricomorphi) und den Sciurognathi (Sciuromorphi und
Myomorphi) unterschied. Basis waren Brandtsche Merkmalsbeziige in Form des
Masseterkomplexes als auch Charakteristika der Mandibula. Auf eine modifizierte Art
und Weise wurde entweder die ,,duale* Hypothese bevorzugt (u. a. Patterson und Wood
1982, Landry 1999) oder die Konstellation nach Brandt: prominente Beispiele sind die
Arbeiten von Simpson (1945), Wood (1965) oder Lavocat (1978). Umverteilungen und
Korrekturen innerhalb der beiden Systeme waren eine logische Konsequenz.

Weber (1904), Wood (1955, 1959), Hartenberger (1985) oder beispielsweise McKenna
und Bell (1997) haben weitreichende Separationen vorgenommen und fiinf bis 16
Gruppierungen identifiziert, die einen Status als Subordo - mehr oder weniger explizit
formuliert - zugewiesen bekamen. Interessante Abrisse beziiglich der Geschichte
der Nagetier-Klassifikation finden sich bei Simpson (1945), Wood (1955, 1959 und
1965), Hartenberger (1985), Landry (1999) oder Wilson und Reeder (2005).

Ungefdhr 30 bis 35 Familien rezenter Rodentia wurden in der letzten Semi-Dekade

diagnostiziert und bilden daher eine relativ konstante Ansammlung: Kontestable
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Themen sind potentielle Subfamilien. Die Monophylien der Familien werden auch von
den molekularbiologischen Arbeiten groflenteils bestitigt (u. a. Grass¢ und Dekeyser
1955, Corbet und Hill 1986, Hartenberger 1985, Wilson und Reeder 1993, 2005), so
dass Carleton und Musser (2005, S. 747) hinsichtlich der Subordo-Debatte optimistisch
prognostizierten: ,, The stability of these genetic clades, superposed upon the morphological
evidence mustered and classifications promulgated over the last 150 years, lends some
empirical confidence that agreement about rodent suborders will be eventually realized,
perhaps in less than a decade.”

Entwicklungsbiologische (Luckett 1985) und dentocraniale (Vianey-Liaud 1985)
Merkmale oder auch die Mittelohranatomie (Meng 1990) sprechen fiir einen gemeinsamen
evolutiondren Ursprung der Sciuridae und der Aplodontidae (siehe auch Adkins et al.
2001, 2003 oder Waddell und Shelley 2003). Fiir die Interpretation der Analyse 2 ist
die Diskussion der Gliridae wichtiger, die mit den beiden erwdhnten Familien innerhalb
der Sciuromorpha eingeordnet werden. Die in vielen Studien (u. a. Wahlert et al. 1993)
beflirwortete phylogenetische Allianz aus Myomorpha und Gliridae wird inzwischen als
Konvergenz interpretiert (u. a. Landry 1999, Maier et al. 2002). Vor allem auch Bugges
Meilensteine (1971a, 1985) und Daten zur Mittelohranatomie (Meng 1990) widersprechen
einer Einstufung der Bilche innerhalb der Myomorpha (contra Mickoleits Einschitzung
2004). Der Fossilreport belegt die Existenz der Gliridae bis in das frithe Eozédn und spricht
ebenso fiir eine ndhere Verwandtschaft mit den Sciuromorphen (Hartenberger 1994,
Vianey-Laud und Jaeger 1996). Nukleédre und mitochondriale Sequenzanalysen indizieren
ebenfalls eine Schwestergruppenbeziehung zu den Sciuridae-Aplodontidae oder den
Sciuridae (Reyes et al. 1998, Huchon et al. 1999, 2002; Murphy et al. 2001a, Adkins et
al. 2001, 2003; Kramerov und Vassetzky 2001, Montgelard et al. 2002). Die Ergebnisse
sind fiir die vorliegende Studie insoweit relevant, als sie die Gliridae als basale Nagetiere
kennzeichnen und sich durch die Wahl des Siebenschléfers Glis glis (Glirinae) und die
sukzessive Segmentierung - und somit den basalen Status der Innengruppe einnehmend
- von Eliomys sp. (Gliridae, Leithinae) ein bestdtigendes Signal hinsichtlich (1)
ihrer phylogenetischen Néhe und (2) ihrer plesiomorphen Konstitution liefern.

Das nichste Segment bildet Ctenodactylus sp. und als benachbartes Monophylum
wurde Anomalurops beecrofti und Castor canadiensis errechnet. Sowohl die
Anwendung der Ausgangssystematik nach Tullberg (1899) als auch nach Brandt
(1855) begiinstigte eine Gruppierung innerhalb der Sciurognathi oder Sciuromorpha
(Simpson 1945, Hartenberger 1985, McKenna und Bell 1997). Die plesiomorphe
Morphologie des Cranium gekoppelt mit der apomorphen Strukturierung der Dentition
und der reiche Fossilbericht seit dem spiten Eozdn Nordamerikas (Korth 2001)
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stehen exemplarisch fiir eine problematische Systematisierung der Castoridae (aus
dem mittleren Jura Chinas wurde ein beeindruckendes Exemplar einer Art entdeckt,
die bereits in einem sehr frithen Stadium der Sadugerevolution 6komorphologische
Konvergenzen zu den heutigen Bibern aufwies; Ji et al. 2006).

Eizirik et al. (2001), Huchon et al. (2002), Adkins et al. (2003) oder DeBry (2003)
belegten eine wahrscheinliche Gruppierung der Castoridae und Geomyidae in einem
Taxon, welches unter anderem auch die Anomaluridae enthilt. Molekulare Studien
(Montgelard et al. 2002), die Pedetes und Anomalurus enthielten, stellten basierend
auf der Untersuchung zweier mitochondrialer Gene ein Schwestergruppenverhéltnis zu
den Sciuromorpha-Hystricognathi dar. Meng (1990) oder Bryant und McKenna (1995)
haben anhand vergleichend-anatomischer Studien fiir frilhe stammesgeschichtliche
Verbindungen zu den Ctenodactylidae-Hystricognathi pladiert. Martin (1993, 1995) und
Landry (1999) beispielsweise schriankten diese potentielle nahe Verwandtschaft auf die
Pedetidae ein.

Die Gundis oder Kammfinger (Ctenodactylidae) sorgten innerhalb der systematischen
Nagetierforschung fiir Desorientierungen: Tullberg (1899) platzierte sie zusammen mit
den Sciurognathi, wiahrend Chaline et al. (1977) auf die Phanomene der Hystricomorphie
und der Sciuromorphie verwiesen. Simpson (1945), Wood (1965) und Carleton (1984)
erklarten vorsichtig eine eigene Subordo ,incertae sedis*. Definitive isolatorische
Tendenzen durch die Positionierung in eine eigene Unterordnung wurde von McKenna
und Bell (1997) publiziert. Carleton und Musser (2005) machten darauf aufmerksam, dass
ein groBer Teil der Resultate aus diversen biologischen Subdisziplinen die Assoziation
der Hystricomorpha sensu lato und der Ctenodactylidae nach Thomas (1896) bestétigten:
paldontologische Befunde (Flynn et al 1986, Marivaux und Welcomme 2003),
kladistische Analysen mit vergleichend-morphologischen Ansétzen (Bugge 1971b, 1985;
Luckett 1985, Luckett und Hartenberger 1985b; Meng 1990, Martin 1993, 1994a; Landry
1999) und schlieBlich die Bewertung mitochondrialer und nukleédrer Sequenzen (Huchon
et al. 2002, Montgelard et al. 2002, Adkins et al. 2003). Huchon und Douzery (2001)
als auch Montgelard et al. (2002) halten Asien fiir die wahrscheinliche Herkunft des
letzten gemeinsamen Vorfahren der Klade Ctenodactylidae-Hystricognathi.

Wilson und Reeder (2005) bzw. Carleton und Musser (2005) verwendeten provisorisch
die Unterordnungen Anomaluromorpha, Castorimorpha, Hystricomorpha, Myomorpha
und Sciuromorpha. Die Monophylie-Indizien fiir die Taxa Hystricomorpha, Myomorpha
und Sciuromorpha halten sie fiir stichhaltiger als die fiir die anderen beiden Subordines und
verweisen aufzukiinftige Forschungsergebnisse, um deren Klassifikation zu konkretisieren.

Zusammenfassend kennzeichnet Analyse 2 die Gliridae-Repriasentanten Glis glis
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und Eliomys sp. als ndher miteinander verwandt und basal mit einer sukzessiven
intermediéren Position der Ctenodactylidae und final einer Schwestergruppenbeziehung
der Anomaluridae und Castoridae; letztere werden analog zu den Ergebnissen von Huchon
et al. (2002, S. 1059) auch als ,,mouse-related rodents* beschrieben. Die Resultate
konnen trotz der limitierten Anzahl an Taxa zwar als ein interessantes phylogenetisches
Indiz betrachtet werden, sollten aber auch definitiv als Anregung zu einer Vertiefung
der Untersuchung der Hyolaryngealregion innerhalb der Nagetierforschung verstanden
werden (v. a. auch aufgrund der partiell defizitiren Aquivalenz der ontogenetischen
Stadien).

Mag die tentative stammesgeschichtliche Nihe der Anomaluridae und Castoridae
aufgrund ihrer taxonomischen Kongruenz zu den molekularen Resultaten nicht
sonderlich erstaunen (Huchon et al. 2002), so ist die Schwestergruppenbeziehung
des gleitenden Dornschwanzhdrnchens und des semi-aquatisch lebenden Bibers aus
adaptiven Gesichtspunkten auf den ersten Blick dubios. Bei einer im Adultstadium
derartig abweichenden Lebensweise und betrdchtlichen anatomischen Verschiebungen
- bei Bibern und Delphinen liegt die Epiglottis beispielsweise oben, innerhalb der
Nasenhohle, um ein Schlucken und Kauen unter Wasser zu ermoglichen ohne in
Konflikt mit dem Atemweg zu geraten (Hildebrand und Goslow 2004) - erscheint
dieses Monophylum unwahrscheinlich. Zwei Punkte widersprechen dem: (1)
es handelt sich nicht um Komplexe adulter Exemplare und (2) ein potentieller
Konservativismus bzw. eine Non-Korrelation von Form und Funktion (siehe auch
die Diskussion zu den Analysen 5-7) konnen nicht ausgeschlossen werden.

Hutterer und Peters (2001) untersuchten das vokale Repertoire von Graphiurus
parvus und verglichen ihre Resultate mit den Ergebnissen anderer Gliridae aus diversen
Publikationen. EIf Bilcharten leben in der paldarktischen Region, ca. zehn weitere in
Afrika, die dem Genus Graphiurus angehdren (Holden 1993). Hutterer und Peters (2001)
konnten vier bis sechs Vokalisationsformen differenzieren. Sie vermuteten aber mehr, die
aufgrund der Versuchsbedingungen nicht nidher definierbar waren; auch Ultraschalltone
konnten dadurch nicht erforscht werden (diese Funktion scheint aber fiir alle Gliridae
wahrscheinlich; siehe Kahmann und Ostermann 1951, Schleidt 1952). Einige der
entdeckten Tone wiesen Varianten auf, andere wirkten eher stereotyp. Der Grofiteil
der aufgezeichneten Vokalisation wurde auf ein bei Verdrgerung auftretendes Verhalten
zuriickgefiihrt. Die schwer zugingliche, da nur auf Russisch publizierte, Arbeit von
Konstantinov und Movchan (1985) untersuchte ebenfalls die Repertoires einiger Bilche

wie beispielsweise Glis oder Eliomys und belegte basierend auf wenigen strukturellen
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Merkmalen zwei Basiskategorien mit Subklassifizierungen. Ein phylogenetischer
Zusammenhang wurde nicht erdrtert. Das gleiche gilt fiir die Arbeiten von Baudoin
(1982) und Baudoin et al. (1984): hinsichtlich der akustischen Kommunikation die
genaueste Arbeit (auch hinsichtlich ihrer Methodik) tiber Eliomys quercinus wurden drei
generelle Klassen festgelegt, die sich in sechs bis sieben Tonkategorien aufteilen lassen.
Fiir Eliomys lassen sich offensichtlich keine aullergewohnlichen Charakteristika belegen,
obwohl die komplexe Strukturierung des M. thyreoarytenoideus (siche Merkmal 138) ein
aufwendiger gestaltetetes Repertoire vermuten lassen konnte. Hutterer und Peters (2001,
S. 73) weisen aber darauf hin, dass ,,it is not possible yet at present on the basis of the
available data to establish whether there are vocalization types common to the family
Gliridae or some of its genera which may be homologous, being either synapomorphic or
plesiomorphic characters. It is possible that a more comprehensive intergeneric comparison
will reveal that certain genera of the Gliridae or each of them has peculiar vocalization
types.” Mehr experimentelle Daten, v. a. hinsichtlich einer Form-Funktion-Analyse, wiren
hilfreich um die Kluft zwischen reiner Physik und purer Morphologie zu fiillen.

Die Briicke zwischen einer spezifischen vokalen Kommunikation (der Alarmgebung),
der Evolution der Tagaktivitdt und der sozialen Organisation bei Nagetieren wurde in
der Arbeit von Shelley und Blumstein (2005) gebildet. Thre Resultate sprechen fiir die
These, dass die Entwicklung einer tagaktiven Lebensweise der einer alarmgebenden
vorausging. Sie halten das ,alarm calling” fiir ein Mittel, um mit potentiellen
Riubern zu kommunizieren. Den kompletten Ausschluss der Hypothese, dass dieses
Phinomen dem Schutz des Nachwuchses dient (Blumstein et al. 1997), konnten
Shelley und Blumstein (2004) nicht erbringen. Auch hier wiren morphologische
Daten zur Priifung einer eventuellen Korrelation wiinschenswert.

Akustische Signale subterraner Rodentia wie Ctenomys talarum (Hystricomorpha)
wurden im Sinne physikalischer Charakteristika der Lautbildungen und ethologischer
Muster korreliert. Schleich und Busch (2002, S. 123) kommentierten: ,,These low-
frequency vocalizations, also found in other non-related subterranean rodents, may
reflect an adaptation to the acoustic conditions of the habitat. Ahnlich argumentierten
Heth et al. (1986, S. 1287): ,,These characteristics matched perfectly with the mole
rat features of vocalization and hearing, thus reflecting the operation of natural
selection for adaptive vocal communication in the underground tunnel ecotope.”
Hier fehlen die Untersuchungen zur laryngealen Morphologie, um die Existenz
apomorpher (oder plesiomorpher!) Merkmale zu belegen, die aber, anhand des in der
vorliegenden Analyse demonstrierten Beispieles einer ,,unwahrscheinlichen® Castor-

Anomalurus-Monophylie, der Form-Funktion-Problematik Rechnung tragen wiirde.
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Das fundamentale Problem liegt natiirlich wieder in der Frage nach der Aquivalenz der
ontogenetischen Stadien, da eine exakte Bestimmung einiger Exemplare nicht vorgenom-

men werden konnte. Dies wird vor allem in den Analysen 5-7 relevant sein.

Analyse 3 und 4

Die beiden Anlaysen beriicksichtigen das molekular hochst unwahrscheinliche
Volitantia-Konzept und sollen die potentiellen Affinititen der Hyolaryngealregionen
der Dermopteren und der Pteropodidae aufzeigen: beide Taxa weisen eine hohe
Ahnlichkeit auf. Sie bilden jeweils die Basis der Innengruppe bzw. die AuBengruppe
und demonstrieren die ohnehin anhand einer oberflachlichen Inspektion der 3D-Modelle
oft auffillige Ubereinstimmung. Im Gegensatz zu den postcranial orientierten Analysen
(beispielsweise Sargis 2007), die im Grunde genommen bereits a priori eine hohe
Affinitdt belegen, scheinen die Hyolaryngealmerkmale - ausgehend von der in der ersten
Analyse beschriebenen, grofitenteils symplesiomorphen, Morphologie von Rousettus
nach Sprague (1943), die auch nicht als adaptives Signal gewertet wurde, aus exakt
entgegengesetzten Griinden zu harmonieren: sowohl Pteropodidae als auch Dermopteren
konnen mit basalen Charakteristika in Verbindung gebracht werden. Adaptive

Signale scheinen, folgt man dieser konsequenten Argumentation, zu fehlen.

Analyse 5-7

Aufgrund der Variationsmoglichkeit bei der Wahl des Primaten-Taxons ist eine
Inkongruenz entstanden. Zwei unterschiedliche Monophyla werden bestitigt: die
»Primatomorpha® mit der Schwestergruppenbeziehung bestehend aus Primates und
Dermoptera und die ,,Sundatheria®, das aus den Schwestergruppen Scandentia und
Dermoptera gebildet wird. Fiir die Primatomorphen wiirden sich 15 Grundplan-
Merkmale identifizieren lassen und fiir die Euarchonta 27. Die Sundatheria sind durch
19 gemeinsame Merkmale belegt, wiahrend die Euarchonten 14 Grundplanmerkmale
aufweisen. Wie bereits Analyse 3 demonstriert, besteht eine potentielle morphologische
Kluft zwischen den beiden Lorisiformes-Vertretern, da die Hyolaryngealform von Loris
sp. mehr Ahnlichkeiten zu Tarsius als zur eigentlichen, unzweifelhaften, Schwestergruppe
aufweist.

Der Schliissel zur Erkldrung der hier aufgetretenen Problematik unterschiedlicher
Primaten-Schwestergruppen konnte in der adaptiven Interpretation der Galagidae-

Lorisidae-Aufspaltung liegen. Eindrucksvoll beschrieben Rasmussen und Izard (1988)
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und vor allem Rasmussen und Nekaris (1998), wie aus anfanglichen Unterschieden in der
Nahrungspriferenz und in der Nahrungssuche ein kaskadenartiger Prozess in divergierende
Richtungen ablief. Entsprechend diesem adaptiven Modell spezialisierten sich die ances-
tralen Lorisidae-Vertreter auf giftige und kryptische Beute, wéahrend sich die frithen Gala-
gidae-Formen auf aktive - also schneller flichende - Beutetiere konzentrierten.

Lederhouse (1990) schilderte, dass besonders Adultformen der Lepidopteren atoxische
Nahrungsquellen bilden, die durch eine Verbesserung des Seh- oder Geruchsinnes besser
greifbar werden und vor allem durch ihre Betonung der raschen Lokomotion oft auf einen
sekundéren Verteidigungsmechanismus verzichten. Plausibel sind daher die (konvergent
entstandenen) verldngerten FuBBwurzeln der Tarsier und eines grofen Teils der Galagos.
Aber bereits fiir die Raupen derselben Art konnen andere Mechanismen entscheidend sein
(Guilford 1990): eine kryptische Verhaltensweise oder fiir den Jager definitiv gefahrlicher,
toxische Abwehrmechanismen, zwingen den Angreifer zu physiologischen Anpassungen.

Beobachtungen durch Feldforschungen verstirken die Indizien. Bereits eine friihe
Arbeit wie Jewell und Oates (1969) belegte im Nahrungsspektrum der Lorisidae einen
hohen Anteil an giftigen Elementen. Der Forderung von Rasmussen und Nekaris (1998,
S. 277), diese Hypothese zu testen (,,more fieldwork is required on food-choice among
free-ranging lorisines...”), gingen sie durch die Arbeit aus dem Jahre 2003 selbst
nach. Sie untersuchten die Okologie von Loris lydekkerianus lydekkerianus im Siiden
Indiens. Knapp 63 % der Beutetiere sind Termiten und Ameisen. Das Nahrungsspektrum
der Primatenart beinhaltet 17 Insektenfamilien, Mollusken, Arachniden und kleinere
Vertebraten. Darunter sind auch als toxisch eingestufte Taxa einzuordnen. Ein weiteres
Indiz scheint das nach dem Beuteverzehr auftretende (ungewdhnliche) Verhalten
des Niesens oder das Sdubern durch Eigenurin zu sein. Tote Exemplare enthielten in
thren Mégen einen hohen Anteil an Calcium, Proteinen und Fettsduren, was fiir eine
Lokalisierung innerhalb komplett oder zumindest stark faunivorer Taxa wie Galago
demidoff oder Tarsius sp. spricht (Gursky 1997; Sussman 1999; Nekaris und Rasmussen
2003).

Nekaris (2001) konnte aufzeigen, dass Loris im Vergleich zu anderen nachtaktiven
,Prosimiae‘“-Reprisentanten, inklusive Galagos, als geselliger gelten (disperse Formen).
Nekaris und Rasmussen (2003) fiihrten diese Ethologie auf das extrem héaufige
Auftreten der Beutetiere zuriick und auf das daher fehlende Konkurrenzphédnomen.
Ein wichtiges Fazit ihrer Arbeit ist der potentielle Einfluss der Verteilungsmuster der
Invertebraten-Nahrung auf die Sozialstrukturen der Primaten - additiv zur Blitter- und
Friichteverteilung.

Die beobachtete Verhaltensdkologie unterstiitzt die Sicht, dass ancestrale Loris-Spezies
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ihr Hauptaugenmerk auf den Geruchsinn und das vorsichtige Abtasten von Substraten
richteten und ihre rezenten Nachkommen daher ein verstirktes olfaktorisches System
und ein langsames Klettern konstatieren lassen. Die physiologische Adaptation an
toxische Beute soll der Grund fiir den reduzierten Grundstoffwechsel sein (Rasmussen
und Izard 1988; Nekaris und Rasmussen 2003), wobei allerdings ein Blick von der
primatologischen hin zur mammalogischen Literatur einen kontraren Befund widerspiegelt
(Silva et al. 2004). Die Senkung des Grundstoffwechsels aber hatte definitiv einen
starken Einfluss auf die Reproduktionsraten und die life history (Nekaris 2001).

Die Hypothese von Rasmussen und Nekaris (1998) erklart die heutige
Galagidae-Morphologie mit der Ausprigung der verbesserten Sprungkraft und der
Spezialisierung auf den Horsinn. Ein Produkt ist die sehr gut ausgebildete vokale
Kommunikation. Basis hierfiir ist der Hyolaryngealapparat: Kann die sich bei Loris
und Galago deutlich unterscheidende Morphologie harmonisch in eine adaptive

Interpretation der Galagidae-Lorisidae-Aufspaltung integriert werden?

Dem Einwand von Washburn (1951, S. 300), dass ,,it is easy to guess that a form is
adaptive, but the real problem is to determine the precise nature of a particular adaptation”,
kann nur zugestimmt werden. ,,The work I have been interested in is designed to
demonstrate the relation of form to function. My feeling has been that it is impossible to
do more than guess about this matter using traditional anthropological measurements, and
that the literature is already too full of uncontrolled speculations.” Wie sich dies zu den
Arbeiten F. Szalays verhilt, wird in einem spiteren Teil der Arbeit zu diskutieren sein.
Auch Starck und Schneider (1960, S. 545) wiesen wiederholt darauf hin, dass ,,Aussagen
iiber die Funktion eines Muskels, die allein aufgrund morphologischer Analysen gemacht
werden, sind jedoch nur mit groBter Vorsicht zu bewerten.*

Der Larynx-Experte Negus (1962, S. 127) folgerte in seinem Kapitel iiber die
Phonation, dass ,,the use of voice, in the case of Mammals, is governed by the mode
of life rather than by the anatomical structure.” Wenige Seiten zuvor (S. 123) beschrieb
er: ,In grass, reeds or scrub, sound is of great value, and even more so in animals
such as perching Birds, Lemurs and Monkeys, which live amongst trees. Slothful
animals such as Sloths and Koalas, or those with a fixed habitat, such as Rabbits, do
not need to call. Phonation is more frequent in the more rapidly moving and energetic
species, such as Chimpanzees, than amongst the less mobile Orangs and Gorillas.”
Diese Beobachtungen gilt es auf die Lorisiformes-Vertreter hin zu untersuchen.

In der Analyse 1 wurde darauf hingewiesen, dass die Hyolaryngealstruktur von
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Roussettus aegyptiacus laut Sprague (1943) dem basalen Eutheria-Zustand relativ
nahe ist. Die Analysen 3 und 4 demonstrierten die bereits auf den ersten Blick
bestehende auffillige Ahnlichkeit mit Cynocephalus volans. Es kann indirekt und
vorldufig, also ohne das Untersuchen des kompletten Eutheria-Bestandes, eine
relativ symplesiomorphe Morphologie der Zungenbein- und Kehlkopfstruktur bei
Dermopteren gefolgert werden. Dies hétte flir die Interpretation der Analysen 5-
7 zurfolge, dass die Knorpelstrukturen des Hyolaryngealapparates von Galago
demidoff gegeniiber dem Erscheinungsbild bei Loris sp. als urspriinglicher zu gelten
hat, da der Galago-Vertreter eine starke Tendenz zu einer Monophylie-Bildung
mit dem Dermopteren-Reprasentanten aufweist (,,Primatomorpha‘).

Diese Herleitung wiirde sich - wiederum nur prima facie - kontrdr zu der bereits
besprochenen Rasmussen und Nekaris (1998)-Hypothese positionieren: Man
hitte aufgrund der Betonung der vokalen Kommunikation bei den Galagidae eine
»abgeleitete® Morphologie erwartet. Auch potentielle Autapomorphien in der Myologie,
wie man sie in Form des M. thyreotrachealis vermuten konnte, sind irrelevant:
Der Muskel gilt gemeinhin als eine aberrante Version des M. cricothyreoideus
(siche Merkmal 136) und wurde von Fiirbringer bereits im Jahre 1875 beschrieben
- fiir Stenops gracilis (Synonym fir Loris tardigradus). Bei der Codierung
wurde allerdings der Beobachtung von Starck und Schneider (1960) gefolgt.

Bevor auf die Lebensweise der Lorisiformes und die Uberpriifung der Negusschen
These eingegangen wird, soll als ein weiterer Aspekt die Differenz der generellen
Fetalentwicklung zwischen den Lorisidae und Galagidae betrachtet werden. Teilweise
betrachtliche Unterschiede im Plazenta-Aufbau und Strukturen, die mit der Einbettung
in der Uterushohle und dem heranwachsenden Fotus korrelieren (Luckett 1975), sind
feststellbar. Bei den Strepsirrhini wird generell von einer nondeciduaten Plazenta
gesprochen. Die Eigenschaften der fetalen Membranen entsprechen den ancestralen
Eutheria-Konditionen. Dies beinhaltet eine Amniogenese durch Faltung, die Entwicklung
einer voriibergehenden choriovitellinen Plazenta, ein in spdteren Stadien verkiimmernder
freier Dottersack, eine grofle und blasenférmige Allantois und die Bildung einer diffusen,
epitheliochorialen Plazenta. Martin (1975, 1990) hatte fiir den Grundplan der Primates
eine diffuse, epitheliochoriale und nondeciduate Plazenta definiert. Er interpretierte
die bei Galago demidoff und Galago senegalensis auftauchende invasive Aktivitit des
Trophoblasten als ,,primitiv und nicht als sekundire Spezialisierungen, kontrdr zu den
Ansichten von Luckett (1975, 1993) und Butler (1982). Martin (1990) sah in den Arbeiten
von Reng (1977) als auch (Strauss 1978a,b) Bekréftigungen seiner Vermutung, da diese
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Studien einen dhnlichen Verlauf fiir Microcebus beschrieben. Luckett (1993, S. 157;

Zitate leicht modifiziert) kritisierte hingegen: ,,No evolutionary analysis was presented

by Martin (1990) to assess homologous or convergent nature of invasive implantation and
placentation in Microcebus, Galagoides, or Galago, or to evaluate the primitive or derived
nature of invasive trophoblastic activity within Strepsirhini. As reported previously
(Luckett, 1974), it is probable that the transitory, abembryonic, invasive trophoblast of G.
senegalensis 1s not homologous with the persisting, paraembryonic, invasive trophoblast
of G. demidovii, when both their position and developmental fate are considered. Early
implantation stages of Microcebus resemble the condition in Loris and Nycticebus, in that
an expanded, bilaminar blastocyst undergoes a central, non-invasive attachment (Luckett,
1974).” Im Gegensatz zu Martin (1990) sah er die Forschungsresultate von Strauss (1978
a) als Bestitigung seiner Interpretationen: ,,Although Strauss (1978a) presented no precise
description of the developmental stages of ,,implantation* studied, the “apposition” and
“adhesion” phases discussed by him range from the early attaching, bilaminar blastocyst
to embryos with 11-13 pairs of somites that possess a choriovitelline placenta. Thus,
contrary to Martin’s (1990) assertion, Microcebus exhibits no evidence of invasive
trophoblastic activity during implantation or early embryonic stages of development.”
Luckett (1993) konstatierte fiir G. crassicaudatus und G. senegalensis, ebenso wie bei
anderen beschriebenen Lorisiformes und Lemuriformes, eine diffuse und epitheliochoriale
Plazenta und hielt es fiir wahrscheinlich (!), dass die bei Galagoides lokalisierte
endotheliochoriale Plazentationsregion innerhalb der Galagidae sekundér abgeleitet ist.
Die von Reng (1977) und Strauss (1978a,b) als ,,plazentologische Beziehung* bezeichnete
Ahnlichkeit von Microcebus und Galagoides interpretierte Luckett (1993) nicht als

in einem evolutiondren oder als ,,phdnetisch* gedachten Kontext (Tab. 11).

Tab. 11. Ubersicht {iiber die Fetalentwicklung bei ausgewihlten Strep-
sirrhini-Vertretern. Modifiziert nach Luckett (1993).

Stadium Galagoides Galago Nycticebus, Loris

Friihe Implantation 0,35 mm-Blastocyste; | 0,3 mm-Blastocyste 1,0-2,0-mm- Blastocys-
nicht invasiv te; nicht invasiv

Friihes Frithe Faserbildung; | Friihe Faserbildung; | Friihe  Faserbildung;

Somitenstadium oder | invasiv Uberrest der Invasion invasiv

»primitive“ Fasern
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Fortsetzung von Tab. 11.

Stadium Galagoides Galago Nycticebus, Loris

Choriovitelline Invasiver Trophoblast | 18  Somiten;  nicht | I1-19 Somiten; nicht

Plazenta verbleibt wihrend der | invasiv invasiv
Schwangerschaft

Der kurze Exkurs beziiglich der Strepsirrhini-Entwicklungsbiologie sollte zwei
Punkte verdeutlicht haben: (1) Innerhalb der basalen Primaten, auch zwischen den
Galagidae und den Lorisidae, tauchen bereits frithzeitig markante Unterschiede auf und
(2) die Definition des plesio- bzw. apomorphen Zustandes ist duBerst umstritten. Die
beobachtete Morphologie der Hyolaryngealregion bei Galago und die hier angebotene
potentielle Einstufung als ,,plesiomorph® wiirde eher zu der Martinschen (1990)
Hypothese passen und sich der allgemeinen Einordnung (,,Dabei scheinen allerdings die
Galagonidae mehr urspriingliche, die Loridae mehr abgeleitete Merkmale aufzuweisen.*
Geissmann 2003, S. 78) fiigen. Natiirlich konnen unterschiedliche anatomische
Regionen auf diversen Ebenen evolvieren (Mosaikevolution; ein Beispiel ist die

abgeleitete Tarsalregion bei zweibeinig springenden Galagidae-Repréasentanten).

Ist die These von Negus (1962) auf die Lorisiformes hin anwendbar? Trifft
es zu, dass ,fixierte“ Habitate und eine aktive Lebensweise einen Zusammen-
hang mit der Auspragung der Phonation aufweisen?

Die partiell als Zwerggalagos (Galagoides) abgetrennte Gruppe wird nicht zu den
klassischen ,,vertical clinger and leaper” gezéhlt, obwohl auch sie eine verlingerte
FuBwurzel aufweisen. Die Tiere leben silvestrisch und sind im Unterwuchs des
Sekundérwaldes als auch im Kronenbereich des Primirwaldes lokalisierbar. Spriinge
auf kurze Distanzen sind zwischen Asten beobachtet worden; ansonsten bewegen
sich die Zwerggalagos aber eher quadruped und rennen entlang der Aste. Die
gewohnlichen Galagos (Galagos) hingegen sind auf extreme Art und Weise auf eine
springende Fortbewegung (,,vertical clinger and leaper®) spezialisiert. IThre Adaptation
an unvorhersehbar wechselnde Lebensbedingungen - deshalb vermutlich auch die hohe
Reproduktionsrate - zeigt sich zudem in der Besetzung verschiedener Habitate: Savannen,
Wailder und isoliertes Buschwerk (Kay und Sheine 1979; Rasmussen und Nekaris 1998;
Geissmann 2003). Bearder et al. (2003) haben spezies-spezifische Muster fiir nachtaktive
Primaten dokumentiert, unter anderem auch fiir Galagoides demidoff - in der vorliegenden

Arbeit unter der Gattungsbezeichnung ,,Galago® registriert. Schlafplatzwahl, Versorgung
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des Nachwuchses und die soziale Struktur wurden untersucht. Zwischen den Gattungen
demonstrierten sie Unterschiede, fiir Galagoides wurde festgehalten (S. 349): ,,This genus
presently includes 11 forest-dwelling species, each tending to prefer particular strata. They
give birth to 1 or 2 infants each year, which are carried in the mouth, parked and retrieved
using special calls... All species may sleep in small groups and give loud, species-typical
calls in the context of advertising, reassembly at dawn and,..., contact calling between
companions during the night.” Auch hier wurde die vokale Kommunikation betont.

Die ,Bananen auf Stelzen“ (Schultz 1972), die Schlankloris (Loris), leben
in feuchteren Wildern eher in der Kronenregion und in Trockenwiéldern eher
im Unterholz. Ein kryptisches Verhaltensmuster weisen sie vor allem bei der
Nahrungssuche auf (Nekaris und Rasmussen 2003). Auch der verlangsamte
Grundstoffwechsel wurde bereits im Zusammenhang mit der Hypothese der
Lorisidae-Galagidae-Aufspaltung nach Rasmussen und Nekaris (1998) erwihnt.

Zusammenfassend konnte fiir die Lorisiformes die Hypothese nach
Negus (1962) im FEinklang mit den Befunden der Zungenbein- und
Kehlkopfmorphologie akzeptiert werden (Tab. 12):

Tab. 12. Divergenzen zwischen Galagidae und Lorisidae.

Galago (inkl. Galagoides) Loris

Habitat(e) wechselnd relativ
konstant

Ausmaf der vokalen | deutlich marginal

Kommunikation

Tendenz der

Einordnung der Hyo- | plesiomorph apomorph

laryngealapparat-

Morphologie

Die Moglichkeit von sekunddren Merkmalsausbildungen bei einer potentiell ,,plesio-

morphen Morphologie konnte in diesem Falle nicht ausgeschlossen werden.

Studien an Rodentia-Vertretern schrinken das gezeichnete Bild allerdings ein.
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Lagomorpha und Rodentia wirken zwar ,,aphonetisch®, konnen jedoch unter extremem
Stress ein gegenteiliges Verhaltensmuster prédsentieren (dies spricht noch nicht gegen
Negus 1962). Sales (1970) untersuchte Wiistenrennméuse, Hamster, Ratten und Méuse
und konnte die Benutzung von Ultraschall aufzeigen. Watts (1980) analysierte detailliert
die Signifikanz der Ultraschall-Vokalisation an sieben in Australien endemischen Ratfus-
Arten als auch an Rattus norvegicus und Rattus rattus. Er untersuchte die Entstehung
der verschiedenartigen Téne (inklusive Ultraschall) und lieferte einen Uberblick iiber
die Bandbreite der Phonation. Vier Tonklassen wurden belegt: (1) Quietschen, (2)
Piepston mit Ultraschall, (3) Pfeifen mit Ultraschall und (4) das Husten. Die ersten drei
Vokalisationsarten sind zweifach ausgebildet, so dass sich insgesamt sieben Lautformen
konstatieren lassen. Die Kernaussage beziiglich des hier diskutierten Kontextes ist, dass
trotz der phylogenetischen und okologischen Diversitit der Spezies eine beachtliche
Konstanz bzw. Ahnlichkeit in der Art und Weise der Lokalisationsformen belegt wurde.
Alle neun Rattus-Arten besallen dasselbe Basis-Repertoire und wandten es auch in
dhnlichen Situationen an. Kiley (1972) und Watts (1975) hatten zuvor bereits fiir
Ungulaten und fiir Notomys-Arten einen dhnlichen Konservativismus dokumentiert.
Schaller et al. (1985) untersuchten das Stimmrepertoire des groBen Panda, des
Schwarzbiren, des Waschbaren und des Katzenfretts und entdeckten eine erstaunliche
Ubereinstimmung. Viele Vokalisationsformen, die wie ein Zischen oder Briillen
Verdrgerung ausdriicken, sind innerhalb der Mammalia weit verbreitet und scheinen
nicht mit der Korpergrofle, dem Habitat oder der laryngealen Struktur zu korrelieren.

Diese Resultate relativieren die Negussche These (1962). Ein zentraler Punkt aber wurde
bestitigt: die Ultraschalltone oder die Verwendung von Echolot (aber sieche Diskussion
zur Analyse 1), generell also bestimmte Funktionen, scheinen sich nicht unbedingt aus
der Anatomie herleiten zu lassen. Harrison (1995, S. 236) bemerkte hierzu: ,,Examination
of the larynges of these species shows no gross or histological features which could be
correlated with an ability to produce ultrasonic sound. It is possible that many animals

have this ability but find it unnecessary.”

Peters (2002) untersuchte innerhalb der Mammalia das Schnurren und &hnliche
Vokalisationsformen, die nicht auf die Felidae-Vertreter beschrinkt sind. Er wertete
die bis dato in der Literatur kollektierte Information zu Vokalisationsaspekten aus.
Im Vergleich zu den Feliden existieren zwar bei Primaten bestimmte Schnurrlaute,
die eine groBe strukturelle Ahnlichkeit aufweisen, aber anders klassifiziert werden
miissen. Diese Differenzierung beruht auf den lediglich beim Ausatmen erzeugten

Tonen. Fiir den Nagetier-Vertreter Glis glis kommentierte Peters (2002) auch eine
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strukturelle Aquivalenz zu Feliden und zu mehreren Primatenarten, hielt aber auch
hier ein felidentypisches (Erzeugung bei der Ein- und Ausatmung) Phénomen fiir
unwahrscheinlich. Im gleichen argumentativen Raum wie Negus (1962) scheint sich
auch Peters (2002, S. 264f) zu bewegen, wenn er schreibt: ,,The fact that purring and
such a cosiderable number of structurally similar vocalization types have evolved
independently in different mammalian orders, and in all are used in largely equivalent
behavioural contexts, suggestes the hypothesis that structural characters common to all
of the vocalization types, such as their low amplitude, low pitch and pulsed character,
may be adaptive.” Allerdings, und das ist fiir ontogenetische Stadien besonders relevant,
kann nicht alles mit dem Schlagwort ,,Anpassung” erkldrt werden, denn er fligt hinzu:
,»Sound production mechanisms of purring and of at least some of the other vocalization
types ... may underlie constraints influencing some of their common structural characters
so far as they are produced by juveniles during suckling, because sound production and
suckling must be possible simultaneously.” SchlieBlich tendierte Peters (2002) doch zu
der Annahme, dass die Vokalisationsform ,,schnurren” nicht unabhingig voneinander
entstanden ist. Im Laufe der Diskussion wurden die spekulativen Ansdtze dadurch
aufgewertet, dass nur detaillierte Studien der Lauterzeugung, also ein experimenteller
Ansatz, zielfilhrend sein konnen. Ob nun ,,adaptiv* oder ,,phylogenetisch® - Plattform
mulB ein deskriptiver, vergleichend-morphologischer Ansatz sein, auf dem experimentelle
Untersuchungen basieren. Alles andere ist spekulativ bzw. sollte als pure Signalwirkung
gekennzeichnet sein.

McComb und Semple (2005, S. 383) untersuchten die Koevolution der Verhaltensbiologie
und der vokalen Kommunikation bei Primaten (darunter befand sich auch Galago demi-
doff): ,,... our findings are consistent with the hypothesis that the vocal communication
system may facilitate (or constrain) increases in group size and levels of social bonding with-
in primate social groups. Moreover, they emphasize the key role that vocal communication
can play in the evolution of social behaviour.” Sie halten es fiir wahrscheinlich, dass die
GroBe des Repertoires und das “grooming” koevolvierten (“increases in one creating a
selection pressure for increases in the other.””). Aus der Morphologie heraus kann keine
tentative Korrelationim Sinne einer,,abgeleiteteren* Hyolaryngealanatomie (unter limitier-

ter Beriicksichtigung der hier prasentierten Erkenntnisse) getroffen werden.

Harrison (1995, S. 216) betonte basierend auf Martin (1990): ,,For example, small
bodied vertical clinging groups include representatives of two widely separated taxonomic
categories: Galaginae and Tarsiidae.“ Nicht nur die Phonation, sondern selbstverstindlich

auch die spezifische Lokomotionsform konnte mit der Larynxmorphologie hinsichtlich
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ihrer Rolle als Regulator des oxidativen Zugangs korrelieren. Da Galago demidoff
allerdings (wie bereits zuvor erwihnt) im Gegensatz zu anderen Galago-Vertretern eher
eine quadrupede Fortbewegungsweise bevorzugt, entfallen a priori (abgesehen davon,
dass ohnehin kein experimenteller Ansatz vorliegt) eventuelle Vergleichsmoglickeiten
mit dem Hyolaryngealapparat von Tarsius bancanus. Martin (1990, S. 482) schrieb: ,,A
basic problem is that the locomotor repertoire of any individual primate species includes
a variety of different locomotor patterns. Hence, labelling the locomotion of each species
with a single category name, such as ‘vertical-clinging-and-leaping’ cannot possibly do
justice to the complex repertoire involved. For this reason, Walker (1979) suggested
that quantification of locomotor behaviour for individual primate species might yield
a meaningful basis for comparisons. His detailed study of the dwarf bushbaby (Galago
demidovii) in captivity revealed that leaping between vertical supports accounted for 14.2
%, bipedal hopping along the ground for 3.4 % and various forms of quadrupedalism
(walking or running) for about 24 % of locomotor activity.” Ferner kommt die
Beobachtung (Harrison 1995) hinzu, dass komplexe Variationen in der Morphologie
innerhalb jeweils rennender, kletternder und springender Arten vorkommen.

Alle Hypothetisierung scheitert aber a priori an der Feststellung, dass nach Hennig
(1950) ein dquivalenter Zeithorizont existieren sollte: Loris sp. reprisentiert im
Gegensatz zu Galago demidoff aber eine neonate Form und kann daher nur als
vorldufiger Vergleich dienen und kann nicht als adiiquates Aquivalenzoptimum gewertet
werden. Diese daher ,,simulierte* Diskussion demonstriert, wie voreilig und unserios
narrative Strategien eingeleitet werden konnen und partiell in der wissenschaftlichen
Literatur auch werden. Geméll Senecas Weisung - Wo die Natur nicht will, ist alle

Arbeit umsonst - ist ein bedachterer Ansatz letztlich zielfiihrender.

4.5 Zusammenfassung

Die definierten 150 Merkmale der Hyolaryngealregion stellen auf reiner Struktur-
forschung basierende Charakteristika dar und wurden in Form von PAUP-Analysen
kladistisch bearbeitet. Strikte Konsensus-Kladogramme wurden mit der heuristischen
und ,,erschopfenden® Suchoption (Parsimonie) berechnet.

Innerhalb der Chiropteren (Analyse 1) ist sowohl ein phylogenetisches als auch ein
adaptives Signal zu erkennen: Die Innengruppe stellte die Molossidae in polytomer

Form dar und als ein klares Monophylum kristallisierten sich die Phyllostomidae heraus.
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Aufgrund der  differenten  Echolotpeilung  werden  beide  Signalformen
befiirwortet. Fundamental ist auch fiir die weitere Interpretation der
Kladogramme bzw. fiir die Lesrichtung der Merkmalsevolution die
Definition von Sprague (1943), der in Rousettus eine auch im Vergleich zu
anderen Eutheria konservative Morphologie der Hyolaryngealregion sieht.

Innerhalb der modellierten Rodentia-Repridsentanten ist ein phylogenetisches
Signal detektierbar (Analyse 2): Die Gliridae weisen eine morphologische
Niahe auf, ebenso wie die ,,mouse-related rodents” (nach Huchon et al. 2002)
Anomalurops und Castor, die ein Monophylum bilden. Intermedidr befindet sich
Ctenodactylus (,,Ctenohystrica®). Aufgrund der unterschiedlichen Lebensweise des
Bibers und des echten Dornschwanzhdnchens ldsst sich schwerlich ein adaptives
Signal belegen (aber man beachte die Hinweise zum Aquivalenzproblem).

Die Analysen 3 und 4 dienten nicht der Reanimation des Volitantia-Konzeptes, sondern
hauptsichlich zur Eruierung des morphologischen Ahnlichkeitsgrades des Rousettus-
und des Cynocephalus-Exemplares. Deutlich erkennbar ist ihre Ndhe dadurch, dass sie
jeweils das basale Segment der Innengruppe bilden. Diese Ahnlichkeit wird aber als auf
Symplesiomorphien basierend, der konsequenten Fortfithrung der Argumentationskette
Spragues (1943) zufolge, interpretiert. Fiir das in einem spéteren Kapitel zu besprechende
Ursprungsszenario der Primaten wird eine nahe Verwandtschaft der Chiropteren und
Dermopteren gemal der Faktenlage (unter anderem aufgrund der molekularen Resultate)
ausgeschlossen.

Analyse 5 demonstrierte die hohe Taxon-Abhdngigkeit in der Frage nach der
Schwestergruppe der Primaten: Bei derselben AuBengruppe (Glis) entstand in der
Analyse mit dem Primatentaxon Loris das Taxon ,,Sundatheria®, bei der Integration
von Galago entstand das Monophylum ,,Primatomorpha® (Abb. 4.8). Die Analysen
6 und 7 weisen die Kluft innerhalb der Lorisiformes, die den vorliegenden Daten
nach keine Schwestergruppenbeziechung eingehen, nach. Es ist aber nicht eindeutig
zu belegen, ob dies an den differenten ontogenetischen Stadien liegt.

Essentiell ist die bereits von Washburn (1951) oder Starck (1965) geforderte
Vorsicht hinsichtlich der Uberinterpretation morphologischer Strukturen beziiglich
ihrer Funktion. Dies hétte sich vor allem in der Inkongruenz der Lorisidae-Galagidae-
Adaptation nach Rasmussen und Nekaris (1998) und der angeblich als plesiomorph
einzustufenden Galago-Morphologie zeigen konnen, wiirde dieser Vergleich nicht
gegen die Hennigsche Forderung nach einem &quivalenten Zeithorizont verstofen.
Allerdings scheinen extreme Spezialisierungen und deutlich abgeleitete Morphologien

tentativ zu korrelieren (siche Analyse 1 betreffend Phyllostomidae).
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Scandentia

Primates

Dermoptera

Abb. 4.8. Vorldufige Bestitigung der ,,Primatomorpha“-Hypothese nach Beard
(1993a).
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5. Ad fontes: Ordnungsspezifische Erlauterungen zur Filterung
basaler Taxa fiir die Merkmalsanalyse der Dental- und
Tarsalmorphologie

5.1 An der phylogenetischen Basis der Chiroptera
Phylogenetische Beziehungen extinkter Chiropteren-Taxa

Simmons (1945, S. 180) schrieb iiber die Fledertiere (Chiroptera) folgendes januskopfige
Charakteristikum: ,,Although bats are among the most abundant and varied of mammals
now, and probably have been through much of the Tertiary, they are among the rarest of
fossils. It is unlikely that palaeontological materials will ever suffice to trace much of this
history. Small size, fragile bones, and habits combine to make the discovery of identifiable
fossil bat remains an unusual accident. It is, moreover, probable that crucial events in this
history occurred where no terrestrial Tertiary strata are preserved.” Die Fledertiere
erscheinen im Fossilreport als erstes in Ablagerungen des frithen Eozdn Nordamerikas,
Europas, Afrikas und Australiens. Die Diversitidt eozédner Chiropteren ist wahrhaft
bemerkenswert: 24 Gattungen sind derzeit beschrieben und jedes Jahr kommen neue
hinzu. Acht Gattungen repréasentieren die Funde des friihen Eozén und beinahe die Hélfte
ist durch fast vollstindige Skelette gekennzeichnet: Archaeonycteris (Abb. 5.1, 5.2),
Hassianycteris, Icaronycteris und Palaeochiropteryx (Simmons und Geisler 1998).
Studien anhand dieser Taxa haben zu diversen Hypothesen iiber den Ursprung und die
Evolution der einzigen fliegenden Siugetiere gefiihrt (z. B. Jepsen 1966, 1970; Russell
und Sigé 1970, Richter und Storch 1980, Novacek 1985a, 1987; Habersetzer und Storch
1987, 1988, 1989; Habersetzer et al. 1989, 1992, 1994; Storch 1989, Norberg 1990,
Simmons und Geisler 1998). Die Hypothesen zur Chiropteren-Phylogenie werden in
dieser Studie in einem besonderen Mafle beschrieben, da im Gegensatz zu den Primaten
auch fossiles Material (Senckenbergmuseum Frankfurt) studiert werden konnte.

Jepsen (1966) beschrieb auf der Basis eines exzellent erhaltenen Fossils von Icaronycteris
aus der Green River Formation in Fossil Basin (Wyoming) ein relativ kleines Tier mit
einer Fliigelspannweite von 30 cm, mit einem langen Schwanz und einem Gewicht von
ca. 10-16 g (Habersetzer und Storch 1987, Norberg 1990). Der Holotypus stammt aus den
Betten des Mittleren Wasatchian mit einem Alter von ca. 53 Millionen Jahren (Woodburne
1987). In den gleichen Ablagerungen wurden noch drei weitere Exemplare geborgen
(Novacek 1985a, 1987; Habersetzer und Storch 1987, Simmons und Geisler 1998).
Gingerich (1987) beschrieb isolierte Zdhne aus den clarkforkianschen Ablagerungen
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Nordamerikas als Icaronycteris sp., diese Interpretation wiirde die Gattung bereits ab dem
spiten Paldozén nachweisen. Zusitzliches, fragmentarisches Material mag in Nordamerika
bis zum Gardenerbuttian (McKenna und Bell 1997) zu finden sein, ein frithes Intervall
des Bridgerian, das vor ungefidhr 50 Millionen Jahren geendet haben mag (Woodburne
1987). Nur eine Art ist gegenwértig in Nordamerika beschrieben (Jepsen 1966), das
geografische Vorkommen kann sich aber bis nach Europa erstreckt haben: Russell et al.
(1973) diagnostizierten eine neue Spezies (Icaronycteris? menui) basierend auf einer
grofleren Sammlung von isolierten Zdhnen und Kieferfragmenten aus Ablagerungen des
frilhen Eozén in Frankreich. Simmons und Geisler (1998, S.5) hingegen kommentierten
die Befunde kritisch: ,,However, the affinities of this material remain questionable
because of the fragmentary nature of available specimens and lack of any diagnostic
apomorphies shared with the North American form.*

Die Ablagerungen des frithen und mittleren Eozén der Grube Messel in der Ndhe von
Darmstadt sind die Fundorte der Gattungen Palaeochiropteryx, Archaeonycteris und
Hassianycteris. Es wurden Hunderte von vollstindigen oder zumindest teilweise
vollstindigen Skeletten geborgen, aus vielen Exemplaren konnte man insektivores
Verhalten folgern, dies wurde durch die Beutereste in den Magenhohlrdumen indiziert -
Beute, die kurz vor dem Tod gemacht worden war (Smith ez al. 1979, Richter und Storch
1980, Richter 1987, Habersetzer et al. 1992, 1994; Simmons und Geisler 1998). Eine
mogliche Erkldarung dieser ungewohnlich hohen Konzentration an Fossilien konnte das
Resultat einer Vergiftung sein, die durch toxische Alkaloide einer blaugriinen Algenbliite
verursacht wurde (Pybus et al. 1986). Eine andere Version lieferten Habersetzer und
Storch (1987) und Habersetzer et al. (1992), der zufolge giftige Gase den Sturz in den
Messeler See erkldren.

Das am hiufigsten vorkommende Fledertier der weltberiihmten Grube ist
Palaeochiropteryx, beinahe 75% aller Chiropterenfunde ausmachend (Habersetzer und
Storch, 1987, Habersetzer et al. 1992). Von Palaeochiropteryx sind mehr als 50 Skelette
bekannt, zwei Spezies wurden aus dieser Kollektion gefiltert: Palaeochiropteryx
tupaiodon Revilliod 1917 und Palaeochiropteryx spiegeli Revilliod 1917 (Smith und
Storch 1981, Simmons und Geisler 1998). P spiegeli hatte eine geschétzte
Fliigelspannweite von 26-30 cm und wog um die 10-18 g, P. tupaiodon wog 7-10 g und
besall vermutlich eine Fliigelspannweite von 24-28 cm (Norberg 1990).

Weiteres fragmentarisches Material, das Palaeochiropteryx zugeordnet ist, wurde aus
den Ablagerungen anderer europdischer Regionen gesammelt (Russel ez al. 1973, 1982;
Savage und Russell 1983). Mindestens sechs Skelette aus Messel belegen die Existenz

der Gattung Archaeonycteris, diese ist durch zwei Spezies vertreten: A. pollex wog etwa
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30-35 g und war somit etwas gro3er als 4. trigonodon, welche eine Fliigelspannweite von
32-37 cm hatte und 17-27 g wog (Russell und Sigé¢ 1970, Smith und Storch 1981,
Habersetzer und Storch 1987, Storch und Habersetzer 1988, Norberg 1990, Simmons und
Geisler 1998). Zusitzliche Archaeonycteris-Funde publizierten Russell et al. (1973,
1982), Godinot (1981), Savage und Russell (1983) und Schmidt-Kittler (1987) aus
Frankreich. Archaeonycteris brailloni konnte anhand dieses Materials ermittelt werden.
Etwas problematisch gestaltete sich die Interpretation der Zahn-Bruchstiicke aus Messel,
die die Spezies Archaeonycteris revilliodi belegen sollten. Habersetzer und Storch (1987)
hingegen transformierten sie zu Hassianycteris? revilliodi, also in die Familie der
Hassianycteridae. Bestdtigung erlangte der Transfer durch die Entdeckung eines
revilliodi-Cranium von Smith und Russell (1992), der sich Habersetzer und Storch (1987)
anschlossen.

Mindest 20 Messeler Skelette repriasentieren das Genus Hassianycteris: Basierend auf
diesem Material wurden drei Arten definiert. Hassianycteris revilliodi, Hassianycteris
magna und Hassianycteris messelensis (Smith und Storch 1981, Habersetzer und Storch
1988, Smith und Russell 1992, Simmons und Geisler 1998). H. messelensis wog 25-45 g
und besal3 eine Fliigelspannweite von 35-40 cm, H. magna mag bis zu 65 g gewogen
haben und die Fliigelspannweite reichte von 45-50 cm - diese Malle verleihten ihr den
Status der grofSten Fledertierart des Eozén (Smith und Storch 1981, Habersetzer und
Storch 1987, 1988; Norberg 1990). Smith and Russell (1992) beschrieben Hassianyceris
joeli auf der Basis von teilweise liberlieferten Zdhnen aus Ablagerungen des Oberen

Ypresian (frithes Eozén) in Belgien.

Phylogenetische Beziehungen und Klassifikationen der Fledertiere des Eozin

Eine umstrittene Thematik bilden sowohl die phylogenetischen Beziehungen von
Archaeonycteris, Hassianycteris, Icaronycteris, Palaeochiropteryx als auch mit rezenten
Chiropteren-Vertretern. Ein plausibler Gedankengang ist es, Archaeonycteris,
Hassianycteris, Icaronycteris und Palaeochiropteryx als archaische Chiropteren zu
bezeichnen und sie als frithe Microchiropteren-Mitglieder zu positionieren. Ein
essentieller Teil der scientific community interpretierte diese enigmatischen Formen
definitv als Part einer friihen Evolution der einzigen aktiv fliegenden Sdugergruppe, aber
ob sie nun Bestandteil der Microchiroptera, Megachiroptera, eozéner Taxa oder rezenter
Microchiropteren-Uberfamilien sind, war fragwiirdig und auch ihre Beziehungen

untereinander blieben umstritten. Diese Schwierigkeiten haben sich in den
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unterschiedlichen Klassifizierungsversuchen niedergeschlagen, die in den letzten
Jahrzehnten eine Fiille an Alternativen erzeugten. Der Reichtum an Literatur beziiglich
der frithtertidren Arten ist immens und bedarf einer retrospektiven Erlduterung, nicht nur
bezogen auf Archaeonycteris, Hassianycteris, Icaronycteris und Palaeochiropteryx,
sondern auch der restlichen eozdnen Gattungen, denn im Hinblick auf die Archonta-
Problematik ist die Frage nach den geeigneten plesiomorphen Arten, die als Représentanten
der Ordo Chiroptera fungieren sollten, essentiell. Im Folgenden beziehen sich
Fragezeichen hinter Gattungsbezeichnungen auf Unsicherheiten in der Namensgebung
und auch die taxonomische Nomenklatur wird von den urspriinglichen Autoren
iibernommen. Herausragend informativ ist die historische Ubersicht von Simmons und
Geisler (1998).

Aus dem Eozédn sind 24 Gattungen bekannt, manche wurden jedoch urspriinglich
jingeren Ablagerungen zugeordnet. Vor 1875 wurden mehrere friihtertidre Fossilien in
der Literatur diskutiert, der Grofiteil bestand aus Kieferfragmenten oder isolierten
Zéhnen. Diese wurden Rhinolophus, Chiroptera oder Vespertilio zugeordnet. Vespertilio
entsprach einem Ablagekorb, der frither die meisten Fledertiere beherbergte (Simmons
und Geisler 1998). Interessanterweise war diese bona fide-,,Schublade” in die Ordo
Primates sensu Linnaeus (die beriihmte Systema Naturae von 1758) integriert. Revilliod
(1922)und Legendre und Sigé (1983) reprisentieren Quellen flir die Entdeckungsgeschich-
te relevanter Fossilien vor dem Jahre 1875.

Hauptséchlich auf Dobson (1875) beruft sich die Masse der Chiroptera-Klassifizierung
betreibenden Wissenschaftler. Er war der erste, der ein umfassendes Klassifikations-
System rezenter Arten anbot. Die Basis sollten die natiirlichen Affinitdten derselben sein.
Den Ursprung der Chiroptera diskutierte er kurz, ohne aber explizit auf das zu seiner Zeit
bekannte fossile Material einzugehen. Eine Abbildung Dobsons (1875) illustrierte die
unterschiedlichen Verwandtschaftsmuster rezenter Spezies und deren vermutliche
Abstammungslinien: sein Diagramm weist die ,,Palaeochiroptera® auf, eine Gruppierung,
die die hauptsidchlich unbekannten fossilen Chiropteren-Vertreter beinhaltet; diese sollen
beziiglich aller heute vorkommenden einen ancestralen Status einnehmen. Material vom
spiaten Eozdn bis zum friihen Oligozédn aus Phosphorit-Ablagerungen in Quercy/
Frankreich (siehe Crochet et al. 1981, Sigé und Legendre 1983, Schmidt-Kittler 1987)
wurde von Schlosser (1887) Pseudorhinolophus und Vespertiliavus begriindet.
Ausgedehnte Vergleiche wurden mit rezenten Gattungen herangezogen, dabei schlug
Schlosser (1887) eine enge Verwandtschaft von Rhinolophus und Pseudorhinolophus vor,
sowie eine enge phylogenetische Beziehung von Taphozous und Vespertiliavus, einer

Spezies aus Vespertilio (der aktuelle Stand platziert viele Arten in anderen Gattungen
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Abb. 5.1. Die Linien verweisen auf das Cranium von Archaeonycteris sp. (SMF).
Kieferldnge 1,3 cm. Abguss. Foto: Peter Menke.
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Abb. 5.2. Skelett und Cranium
von Archaeonycteris sp. (SMF).
Kieferlange 1,3 cm. Andere Ab-
gussform. Foto: Peter Menke.
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oder gar Familien). Schlosser (1887) folgerte, Vespertiliavus mit den Vespertilioniden zu
gruppieren und Pseudorhinolophus mit den Rhinolophiden zu vereinen. Weiteres
fragmentarisches Material definierte er als einer spéttertidren Rhinolophus-Art zugehorig,
die bereits Filhol (1872) beschrieben hatte und einen anderen Teil interpretierte er als
Rhinolophus sp. Einen isoliert vorgefundenen Humerus ordnete Schlosser (1887) den
Rhinolophiden zu.

Eine Modifizierung von Schlossers (1887) Arbeit lieferte Weithofer (1887). In einem
anderen Licht erschien ithm Rhinolophus aufgrund der Bearbeitung neuen Materials.
Weithofer (1887) folgerte eine Anndherung von Pseudorhinolophus an Phyllorhina (=
Hipposideros) statt an Rhinolophus. Den isolierten Humerus aus Schlossers (1887) Arbeit
ordnete er ,,7aphozous (?)* zu und beschrieb klare Differenzen zu einer angeblich
rhinolophiden Form. Neue Taxa aus den Quercy-Ablagerungen wie (1) Necromantis,
welche er in phylogenetischer Verwandtschaft zu den Phylostomidae sah, (2) die
ausgestorbene Art ,,Rhinolophus (7)* oder (3) Alastor (welche er mit Phyllorhina und
Pseudorhinolophus assoziierte) wurden von Weithofer (1887) aufgrund von craniodentalen
Merkmalen beschrieben. Sigé und Legendre (1983) und Schmidt-Kittler (1987) schlugen
Necromantis als Teil der MP 17-Fauna vor.

Den Status von Alastor und Pseudorhinolophus diskutierte Winge (1941 als englische
Ubersetzung, 1892 der dinische Ursprungstext). Er bemerkte, dass einige Autoren
Phyllorhina (= Hipposideros) als separates Genus behandelt hatten, aber signifikante
Unterschiede kaum betont worden waren. Trotz der etwas stirkeren Spezialisierung von
Palaeophyllophora integrierte er diese inklusive Pseudorhinolophus in eine gemeinsame
systematische Gruppierung. Winge (1941) anaylsierte die Eigenschaften eines beinahe
kompletten Cranium von Vespertiliavus aus Kopenhagener Sammlungsbestinden. Die
Merkmale dieses Exemplars interpretierte er als homolog mit 7aphozous-Charakteristika
und als typisch fiir einen spezialisierten Vertreter der Emballonuridae. Er wies darauf hin,
dass seine Befunde unter Beriicksichtigung der taxonomischen Geschichte der Spezies,
die mit Vespertiliavus in Verbindung gebracht worden waren, nicht iiberraschend sind.
Winge (1941) machte die Beobachtung, dass das von Schlosser (1887) als ,,vespertilionid*
beschriebene Material, das am stdrksten Vespertiliavus - Vespertilio alecto - dhneln soll,
von Dobson (1878) als konspezifisch mit Emballonura monticola erachtet wurde. Winge
(1941) beschrieb das Humerus-Material von Weithofer (1887) zweifellos als Vespertiliavus
und nicht als ,,7aphozous (?)* zugehorig.

1903 beschrieb Meschinelli basierend auf einem Skelett mit eher rudimentér erhaltenem
Cranium aus spitoligozdnen Ablagerungen Italiens Archaeopteropus. Dieses Exemplar

deutete er klar als einen Repréisentanten frither Megachiropteren, obwohl in dieser Arbeit
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generell auf eine klassifizierende Vorgehensweise verzichtet wurde. Das einzige durch
den Zweiten Weltkrieg zerstorte Fossil stammt nicht aus dem Eozédn und auch nicht aus
frithen oligozdnen Ablagerungen, entwickelte sich aber beziiglich der Systematik eozéner
Fledertiere zu einem ,team-mate” und beeinflusste die Diskussion um die frithe
Diversifikation der Chiroptera (Simmons und Geisler 1998).

Schlosser (1910) folgerte vorldufig aus der Prisenz eines einzigen Humerus aus dem
Friih-Tertisir der Jebel El Qatrani-Formation Agyptens im Rahmen einer Faunen-
Untersuchung auf die Existenz einer groBeren Fledertierspezies. IThm fielen Ahnlichkeiten
von Vampyravus - so durch ihn benannt - zu Stenoderma und Vampyrus auf: Einen
detaillierteren Beitrag publizierte Schlosser (1911) ein Jahr spiter im Rahmen einer
Mammalia-Deskription aus dem beriihmten Fayum (die Jebel El Qatrani-Formation
beinhaltend) und neologisierte Provampyrus bezogen auf einen weiteren isolierten
Humerus. Als einen angemessenen Platz schlug Schlosser (1911) aufgrund von
Vergleichen mit Pteropodiden und Phyllostomiden @hnlicher Grof3e die Phyllostomidae
vor. Exemplarisch auch fiir andere Autoren vermutete Sigé (1985), dass Vampyravus und
Provampyrus auf demselben Humerus basieren.

Im selben Jahr erschien ein Beitrag Leches (1911), der rezente Spezies wie Rhinolophus
und Phyllorhina (= Hipposideros) mit einem relativ gut erhaltenen Cranium von
Pseudorhinolophus verglich. Seine Studie befiirwortete eine Identitit der Gattungen
Phyllorhina und Pseudorhinolophus - de facto Synonyme. Leche (1911) folgerte contra
Winge (1892), der Vespertiliavus als ein friihes Mitglied der Emballonuridae sah, fiir
dieses Taxon eher eine potentiell nahe Verwandtschaft mit Zaphozous.

In einer Megachiropteren-Monographie wurde der Status von Archaeopteropus durch
Andersen (1912) untersucht. Er korrigierte Meschinelli (1903) hinsichtlich dessen
Konfusion der dritten und flinften Digiti der Fliigel, interpretierte aber den Manus von
Archaeopteropus eindeutig als megachiropter.

Matthew (1917) untersuchte das Maxillare von Zanycteris aus der Wasatch-Formation
Colorados. Die Einordnung in die Phyllostomidae wurde beispielsweise durch Winge
(1941) in Frage gestellt. Simpson (1945), Romer (1966), Savage und Russell (1983) oder
Carroll (1988) sahen in dem fossilisierten Part Uberbleibsel eines picrodontiden Primaten.
Revilliod (1917b) beschrieb basierend auf skeletalem und craniodentalem Material aus
Messel (MP 11; Schmidt-Kittler 1987) die Gattungen Archaeonycteris und
Palaeochiropteryx. Er verglich sie mit rezenten und eozénen Taxa und propagierte die
Bildung zweier neuer Familien: der Archaeonycteridae und der Palacochiropterygidae.
Hinsichtlich dieser rétselhaften, archaischen Fledertiere bildete dieser Vorschlag die

Grundlage des Grofiteils der im Laufe der Jahre folgenden Klassifizierungen.
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Revilliod und seine dreiteilige Monographie beziiglich ausgestorbener Chiropteren

In den Jahren 1917(a), 1920 und 1922 publizierte Revilliod vergleichend-
anatomische Untersuchungen, deren Mittelpunkt die tertidren Fledertier-Spezies
bildeten. Simmons und Geisler (1998, S. 15) betonten, dass seine im Jahre 1919
prasentierte Studie fiir ,,some confusion® sorgte: Diese Arbeit lieferte Anmerkungen,
die bereits eine vorldufige Zusammenfassung der gesamten Monographie darstellen
sollte - ein Jahr bevor der zweite Teil und drei Jahre bevor der dritte Teil erschien.
Revilliods (1919) Zusammenfassung enthielt bereits Indikationen auf Taxa-
Benennungen, die erst in den kommenden Monographie-Teilen beschrieben
wurden und somit erst die ,,Erlaubnis® erhielten, diese liberhaupt zu verwenden.

Die durch dieses voreilige ,,summary‘ aufgeworfenen taxonomischen Schwierigkeiten
l6ste Handley (1955), indem er darauf hinwies, dass die von Revilliod (1919)
publizierten Namen als nomina nuda betrachtete und die anschlieend durch Revilliod
(1920, 1922) ,gefiillte” Spezies-Terminologie als ausreichende Begriindung fiir
deren Akzeptanz und Weiterverwendung ansah. Die 22er Arbeit Revilliods bot
eine Vertiefung der 19er Diskussion (,,Note préliminaire). Es ist dennoch darauf
hinzuweisen, dass Differenzen zwischen den beiden Beitrdgen auffallen: Revilliod
(1919) sah Paleunycteris als einen potentiellen Reprisentanten der eigenstindigen
Familie ,,Paleunyctérides” - Revilliod (1922) hingegen ermittelte basierend auf
dieser Gattung keine Begriindung mehr fiir einen Familienstatus. Den Fledertier-
Ursprung betreffend interpretierte Revilliod (1919) das Gebiss von Archaeonycteris als
primitiv und als geeignetes Vorldufer-Modell der spiteren Chiroptera-Kondition.

Revilliods (1920) zweiter Teil diskutierte Fossilfunde aus Ablagerungen des Eozén
in Frankreich, der sich unter anderem mit zwei Rhinolophus- und zwei Necromantis-
Arten auseinandersetzte. Einem ausfiihrlichen Vergleich mit rezenten Formen folgte die
Positionierung von Necromantis inden ,,Mégadermidés* (entspricht den Megadermatidae).
Drei neue Gattungen von Vespertiliavus beschrieb Revilliod (1920) neu und reexaminierte
dabei das Genus. Vespertiliavus interpretierte er - ebenfalls durch den Vergleich mit
rezenten Chiropteren - als einen mehr oder weniger primitiven Emballonuriden, der
(1) ancestral zu dieser Familie stehen soll oder (2) nah mit 7aphozous verwandt ist.

Der dritte Part der Revilliodschen (1922) Monographie analysierte basierend auf
einem fragmentarischen Maxillare (inklusive Zéhnen) aus Mormont (MP 17-19; Sigé
und Legendre 1983, Schmidt-Kittler 1987) Paradoxonycteris und Paleunycteris belegte
er anhand von diversen Fragmenten des Dentale (inklusive Z&hnen) aus Quercy-
Ablagerungen (MP 17-19; Crochet et al. 1981, Sigé und Legendre 1983, Schmidt-Kittler
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1987) und Ablagerungen aus Egerkingen (MP 14; Schmidt-Kittler 1987). Revilliod (1922)
integrierte Paleunycteris als Verwandten der (1) Phyllostomidae (definiert {iber eine
Integration der Mormoopiden) oder der (2) Vespertilionidae (definiert iiber eine Integration
der Natalidae). Eine Ahnlichkeit zu primitiven Phyllostomiden und Emballonuriden sprach
er Paradoxonycteris zu. Zweifellos veranlasste ithn das fragmentarische Material, keine
exakte Zuordnung der behandelten Gattungen zu einer speziellen Familie durchzufiihren.
Revilliod (1922) ordnete die Fundstiicke aber definitiv den Microchiroptera zu. Weitere
Taxa, die er in der 1919er Publikation benannt, aber nicht deskriptiv bearbeitet hatte,
wurden beschrieben (siche auch Handley 1955 oder Simmons und Geisler 1998).
Pseudorhinolophus (inklusive Alastor) wurde einer Revision unterzogen, erstmalige
Analysen wurden fiir Paraphyllophora und Palaeophyllophora (MP 18-19; Crochet et
al. 1981, Schmidt-Kittler 1987) erschlossen. Diese Gattungen ordnete Revilliod (1922)
in die Rhinolophidae sensu lato (ebenso die Rhinolophus-Repriasentanten aus dem
Eozin). Nycterobius, eine weitere neue Gattung aus dem Quercy Sainte Neboule (MP 18;
Schmidt-Kittler 1987), wurde systematisch in die ,,Vespertilionides* gruppiert und eine
groBe Ahnlichkeit mit Myotis wurde dokumentiert.

Die tertidren Fledertiere, die in den ersten beiden Teilen der Monographie betrachtet
worden waren, wurden durch Revilliod (1922) einer revidierten Untersuchung
unterzogen. Finale Resultate lieferte er zu jedem Taxon: Den Megadermatidae wurde
Necromantis zugeordnet, den Megachiroptera Archaeopteropus, den Phyllostomidae
Provampyrus und Zanycteris. Archaeonycteris und Palaeochiropteryx wurden eigene
Familien innerhalb der Microchiroptera zugeschrieben. Archaeonycteris definierte er als
Teil einer recht primitiven Familie; der Familien-Status von Palaeochiropteryx wurde als
»eteinte isolée que 1’on ne peut rattacher a aucune famille récente* interpretiert (Revilliod
1922, S. 177).

Die post-Revilliodsche Systematik ausgestorbener Chiropteren

Heller (1935) beschrieb basierend auf einer Reihe von craniodentalen Fragmenten
und Skeletten anhand von Ablagerungen der ,,Grube Cecilie* (Deutschland) aus dem
Mittleren Eozédn (MP 13; Franzen und Haubold 1987) die Gattung Cecilionycteris.
Dieses Genus verglich er mit Deskriptionen und Exemplaren von Necromantis,
Paraphyllophora, Palaeochiropteryx, Paleunycteris, Palaeophyllophora, Vespertiliavus
sowie mehreren rezenten Taxa. Heller (1935) verneinte die Zugehorigkeit von

Cecilionycteris zu einer spezifischen Familie aufgrund der mosaikartigen Verteilung
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der Ahnlichkeiten zu diversen Gruppierungen auf Familien-Niveau und verwendete den
Status incertae sedis innerhalb der Chiroptera.

Winge (1941) setzte sich mit der Interpretation der Fledertiere des frithen Tertidrs
a la Revilliod (1917a, 1917b, 1920 und 1922) auseinander; dabei reevaluierte er
auch den {berlieferten morphologischen Datensatz hinsichtlich Archaeonycteris
und Palaeochiropteryx. Winge (1941, S. 304) schloss auf eine Assoziation von
Palaeochiropteryx als eine primitive Form der Vespertilionidae, ,,most likely of the
nataline group.“ Fiir Archaeonycteris konnte er keine ausreichenden Kriterien, die
eine Affinitdt zu einer bestimmten Chiroptera-,,Assemblage® gerechtfertigt hatte,
ausmachen. Archaeopteropus integrierte er in den Pteropodidae und dem Humerus des
Provampyrus-Holotypus sprach er Ahnlichkeiten mit den Phyllostomidae zu; restriktiv
erlduterte er, dass eine entsprechende Morphologie aber fiir primitive Vertreter anderer
Familien - wie den Rhinolophidae oder den Vespertilionidae - zu erwarten wére.

In den einflussreichen ,,Principles of Classification® diskutierte Simpson (1945)
im Rahmen seiner Mammalia-Systematik die Problematik der eozdnen Fledertiere.
Palaeochiropteryx wurde als Teil der Palaeochiropterygidae und Archaeonycteris als Part
der Archaeonycteridae definiert: beide Familien wiederum entsprachen Untergruppen der
Subordo Microchiroptera. Limitiert war die Klassifikation durch die Aussage ,,Superfam.
uncertain“. Mehrere fossile Formen aus dem Eozén brachte Simpson (1945) in rezenten
Microchiroptera-Familien unter: Necromantis bei den Megadermatidae, Rhinolophus
(des Eozén) bei Rhinolophidae, Vespertiliavus bei Emballonuridae, Paraphyllophora und
Palaeophyllophora bei der entsprechenden Unterfamilie - den Palacophyllophorinae -
innerhalb der Hipposideridae, Revilliodia (ein Neologismus flir Nycterobius) und Stehlinia
bei Vespertilioninae sowie Pseudorhinolophus bei Hipposiderinae. Cecilionycteris
ordnete Simpson (1945) den ?Palacochiropterygidae incertae sedis zu. Die neue
Unterfamilie Archaeopteropodinae schlug er fiir Archaeopteropus vor, welche in den
Pteropodidae untergebracht war. Die Chiroptera incertae sedis filllte er mit den Formen
Paradoxonycteris und Paleunycteris. Simpson (1945, S. 180) konstatierte im Resiimée:
,»The new fossil bats that are known show that the order was fully established by
the middle Eocene, at latest, when the basic specialization was hardly less than
it is today. The origin and differentiation of the order was certainly very ancient.
The Palaeocene TZanycteris and tPicrodus may have been phyllostomatids
and if so would indicate truly astonishing antiquity for a specialized modern
family, but this is dubious and it seems less misleading for the present not to
stress the possibility and to leave these forms as ?Insectivora incertae sedis.”

Notonycteris wurde von Savage (1951) erfasst als der einzige Phyllostomidae-
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Représentant des Tertidrs: Es handelt sich hierbei um einen Vertreter aus dem Miozéin
der La Venta-Fauna Kolumbiens. Im Rahmen der Diskussion definierte Savage (1951)
Provampyrus als eindeutig von Phyllostomidae trennbar. Diese Separation basiert auf der
Lokalisierung des Capitulum des Humerus, dieser befindet sich bei Provampyrus in einer
Ebene mit dem Schaft; dieser Merkmalszustand tritt nicht bei Phyllostomiden auf.

Handley (1955) beschiftigte sich wie bereits erwdhnt mit der partiell konfusen
Nomenklatur, die durch Revilliods Interims-Publikation (1919) verursacht worden
war. Revilliodia Simpson, 1945 und Nycteriobus Revilliod, 1922 wurden von ihm als
Synonyme von Stehlinia Revilliod, 1919 definiert.

Die phylogenetischen Hypothesen iiber die tertidren Rhinolophiden wurden von Friant
(1963) einer Uberarbeitung unterzogen. Den Hipposiderinae ordnete sie
Pseudorhinolophus, Palaeophyllophora und Paraphyllophora zu. Den Rhinolophidae
ordnete sie den eozdnen Vertreter von Rhinolophus zu. Paleunycterisund Paradoxonycteris
wurden innerhalb der Microchiropteren, aber mit dem Status ,,incertae sedis*, eingestuft.
Friant(1963)definiertezwei Familiender Fledertiere des Eozéns: die Palacochiropterygidae
und die Archaeonycteridae innerhalb der Michrochiroptera.

Den Vorschldgen einiger Wissenschaftler folgend widmete sich Romer (1966) der
Chiropteren-Systematik und klassifizierte viele fossile Spezies aus dem Eozdn und
Oligozin innerhalb rezenter Familien. Die Gattung Rhinolophus aus dem Eozén wurde
Teil der Rhinolophidae, Vespertiliavus Teil der Emballorunidae, Provampyrus und
?Vampyravus Teil der Phyllostomidae, Stehlinia Teil der Vespertilionidae, Archaeopteropus
der Pteropodidae, Necromantis der Megadermatidae, und in die Hipposideridae gruppierte
er Paraphyllophora, Palaeophyllophora, Pseudorhinolophus und Hipposideros. Zwei
»archaische Familien integrierte Romer (1966) in die ,,Superfamily uncertain®
(Microchiroptera): die Palacochiropterygidae (hierzu gehorten ?Cecilionycteris als auch
Palaeochiropteryx) und die Archaeonycteridae (einziger Bestandteil war die Gattung
Archaeonycteris). Unklar lie er die Position von Paradoxonycteris mit der Bezeichnung
Chiroptera incertae sedis.

Ein exzellent erhaltenes Fossil aus der Green River Formation Wyomings (USA),
Icaronycteris, wurde von Jepsen (1966) beschrieben und diskutiert. Fiir diese Gattung
kreierte er die neue Familie Icaronycteridae innerhalb der Microchiropteren. Andere
potentielle Fledertiere aus tertidren Ablagerungen Nordamerikas wurden von ihm solitir
betrachtet - also nicht im Zusammenhang mit den europdischen Vertretern aus dem Eozén
diskutiert.

Eine neue Spezies von Pseudorhinolophus aus Bouzique, Frankreich (Miozén-Fauna),

zusétzlich zu bereits bekannten Arten des Friilhen Miozdn, préasentierte Sigé (1968).



5 Chimére Archonta? 156

Dieses Taxon wurde von ihm einer Revision (u. a. die Stratigraphie betreffend) unterzogen:
seine Diagnose flihrte zu einem Untergattung-Status von Pseudorhinolophus beziiglich
des Genus Hipposideros. Sigé (1968) prasentierte mehrere alternative phylogenetische
Modelle fiir die Beziehungen von Brachyhipposideros, einem Subgenus aus Ablagerungen
des Oligozdn und Miozén, Pseudorhinolophus und rezenten Hipposideros-Spezies. Eine
definitive Aussage hinsichtlich einer konkreten stammesgeschichtlichen Konstellation
lieferte Sigé (1968) nicht.

In einer Studie iiber die Evolution der Fledertiere und den aktiven Flatterflug publizierte
Jepsen (1970) Stereofotografien von Icaronycteris. Im Anschlul an seine 66er Arbeit
diskutierte er abermals nicht die Problematik der Stellung zu den Pendants aus dem
europdischen Eozédn; auflerdem hielt er sich eng an den bereits bestehenden
Informationsgehalt der ersten, urspriinglichen Publikation. In einer vagen Formulierung
bezeichnete er Icaronycteris index als einen potentiellen Vorfahren aller oder zumindest
eines Teils aller rezenten Micro- und Megachiropteren oder aber auch zu keiner heute
lebenden Fledertier-Gattung.

Koopman und Jones (1970) erkannten innerhalb der Fledertiere des Eozéns drei
Familien unter der gemeinsamen Uberschrift ,,Fossil Chiroptera of uncertain status“: (1)
Archaeonycteridae (Archaeonycteris), (2) Icaronycteridaae (Icaronycteris) und (3)
Palaeochiropterygidae (Palaeochiropteryx und Cecilionycteris - das letztgenannte Genus
mit der Unsicherheit ,,incertae sedis* behaftet). In die Chiroptera ,,incertae sedis*
ordneten sie Paradoxonycteris und Paleunycteris ein. In moderne Familien integrierten
KoopmanundJones (1970) mehrere Taxa des Eozén: Necromanatis in die Megadermatidae,
Vespertiliavus in Emballonuridae und Stehlinia in die Vespertilionidae. In die
Palaeophyllophorini innerhalb der Hipposiderinae gruppierten sie Paraphyllophora und
Palaeophyllophora. Die Archaeopteropodinae boten innerhalb der Megachiroptera
Archaeopteropus eine Position (Koopman und Jones 1970).

Im selben Jahr erschien eine Arbeit von Slaughter (1970). Basierend auf der dentalen
Morphologie diskutierte er die Affinititen einer Reihe fossiler Taxa. Icaronycteris
Zahnstrukturen wurden beurteilt als die am ehesten zum ancestralen Chiropteren-Zustand
passende Merkmalsverteilung. Archaeonycteris, Cecilionycteris, und Palaeochiropteryx
wurden von ihm als ,,arezente* Formen interpretiert, wenn aber doch als etwas moderner
als Icaronycteris. Pseudorhinolophus wurde in die Stammlinie des modernen Hipposideros
positioniert, und die Hipposiderinae wurden als nahe Verwandte der Palaeophyllophorinae
gesehen. Necromantis betrachtete Slaughter (1970) als einen eindeutigen Megadermatidae-
Verteter, der aber nicht ganz den abgeleiteten, rezenten Formen entsprach. Die moderne

Variante von Rhinolophus fiihrte iiber ,,Eocene Rhinolophus*, die Basis der Stammlinie.
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Die Schwestergruppe zu dieser Klade war definiert durch Nycteris, Hipposiderinen und
Palacophyllophorinen. Den Platz fiir den éltesten Vertreter der Emballonuridae fiillte
Slaughter (1970) mit Vespertiliavus. Die Uberfamilie Emballonuroidea (inklusive der
Noctlioniden) wies entsprechend zu Vespertiliavus eine prototypische Dentition auf -
Differenzen gibt es betreffend der Hypoconusgestalt. Beziiglich Stehlinia lokalisierte
Slaughter (1970) einen intermedidren Status: zwischen ancestralen Vespertilioniden und
der Stammlinie befindlich, die zu allen anderen Vespertilioniden-Spezies - ausgenommen
den Murininen und Miniopterinen — fithren soll.

Eine der Pionierstudien, die rezente Arten mit den Fossilien aus der Grube Messel en
detail verglich, war die von Russell und Sigé (1970). Die Taxa wurden genauer
diagnostiziert und eine modifizierte Klassifikation wurde présentiert. Innerhalb der
Microchiroptera wurde die neue Uberfamilie Palaeochiropterygoidea installiert, die die
archaischen Gattungen des Eozén beherbergte. Sie spaltet sich in zwei Familien auf:
Icaronycterididae  (mit Icaronycteris und vermutlich Archaeopteropus) und
Palaeochiropterygidae. Die letzte Familie spaltet sich in zwei Subfamilien auf, die (1)
Archaeonycteridinae (nur mit Archaeonycteris) und die (2) Palacochiropteryginae (mit
Cecilionycteris und Palaeochiropteryx).

Tadarida sp. wurde von Sigé (1971) anhand einer isolierten Vorderextremitit aus den
Stampien-Ablagerungen in Frankreich (MP 21-24; Russell et al. 1982, Schmidt-Kittler
1987) beschrieben. Simmons und Geisler (1998, S. 18) wiesen darauf hin, dass ,,lack of
associated dental material has prevented a confirmed identification” und dass “this
specimen may represent Cuvierimops.” 1990 ordnete Hand dieses Fossil den Tadaridinae
zu; diese Unterfamilie war von Legendre (1984) in einem Review-Artikel iiber rezente
Molossidae auf diese Art und Weise bezeichnet worden.

Aus Ablagerungen des Frithen Eozéns in Frankreich (MP 8-9; Schmidt-Kittler 1987)
wurden von Russell et al. (1973) dentale Uberreste dokumentiert, die neue Arten von
Archaeonycteris und Icaronycteris? belegen sollten. Auch eine neue Gattung — Ageina —
war vertreten. Eine nahe Verwandtschaft erschlossen sie fiir Palaeochiropteryx und
Icaronycteris? menui. Auf einer eigenstidndigen, aber ndher verwandten Linie befand sich
Archaeonycteris; Ageina wurde auf einem eigenstindigen Ast mit unsicherem Status
positioniert. Innerhalb der Palacochiropterygoidea lokalisierten sie ohne grofere
Diskussion Icaronycteris? menui; Ageina mitunsicherem Familienstatus, Archaeonycteris
brailloni innerhalb der Archaeonycterinae (ohne eine spezifischere Familiendefinition)
und schlieBlich Icaronycteridae?.

Einen Vergleich von Stehlinia mit rezenten und ausgestorbenen Taxa erarbeitete Sigé

(1974) mit dem bis dato zur Verfiigung stehenden Material. Seine Diagnose identifizierte
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folgende ,,junior synonyms®“ (Simmons und Geisler 1998, S. 19) fiir Revilliodia,
Paleunycteris und Nycterobius. Die systematische Verortung von Stehlinia geschah
innerhalb der Kerivoulidae (Vespertilionoidea). Ein  Vergleich mit den
Palaeochiropterygoiden erfolgte, blieb aber fiir die Systematik ohne Konsequenzen.

Die Muster (,,patterns®) der Radiation der Chiropteren und die phylogenetischen
Hypothesen iiber rezente und fossile Repréasentanten addierte Smith (1976). Icaronycteris,
Archaeonycteris, Agenia, Cecilionycteris und Palaeochiropteryx gruppierte er in die
informellen ,,Paleochiroptera®, wobei er sich von Dobsons (1875) Konzept inspirieren
lieB. Er beschrieb dieses ,, Taxon* als eine in vielerlei Hinsicht generalisierte und primitive
Ansammlung, die vom frithen bis zum mittleren Eozén weltweite Verbreitung genoss.
Smith (1976) leitete die rezenten Microchiropteren von den Paldochiropteren ab, wobei
er die wahrscheinliche Abspaltung im Paldozén ansiedelte. Die Taxa des Eozén
interpretierte er aber nicht als direkte Vorldufer der Microchiropteren. Smith (1976)
hinterfragte die potentiellen Affinititen von Archaeopteropus zu den Megachiroptera und
deutete das Genus ebenfalls als ein Derivat der urtiimlichen Paldochiropteren. Die
offenkundig abweichende Merkmalsverteilung der Dentition bei Megachiropteren von
den Zahnstrukturen tertidrer Fossilien und den Microchiroptera erklérte er als ein Produkt
einer wesentlich frilheren Abspaltung aus den Paldochiropteren oder gar von einer
separaten Herkunft aus einer ancestralen Insektivoren-Stammgruppe. Smith (1976)
erorterte additiv andere relevante Fossilien aus dem Eozin, die er ebenso in eine
stammesgeschichtliche Relation zu rezenten Formen setzte. Hierzu gehorten Hipposideros,
Palaeophyllophora,  Paraphyllophora,  Pseudorhinolophus  und  Rhinolophus
(Rhinolophidae), Nycterobius und Stehlinia (Vespertilionidae), Necromantis und
Provampyrus (Megadermatidae) und Vespertiliavus (Emaballonuridae). Als einen
zusitzlichen Beleg fiir eine friihe Abzweigung der Microchiroptera aus der Paleochiroptera-
Stammgruppe erklirte Smith (1976) die Prdsenz moderner Gattungen und Familien in
Ablagerungen des Mittleren und Frithen Eozén.

In einem anderen Review des darauf folgenden Jahres diskutierte Sigé (1977) im
Rahmen des Fossilreports der Sdugerfauna Europas die iiberlieferten Fledertiere. Als
»paldochiropterygoide Chiropteren* bezeichnete er die Exemplare aus Messel, wobei er
in dieser Gruppe die Palacochiropterygidae und die Icaronycteridae unterschied. Die
Palaeochiropterygidae differenzierte er in die Archaeonycteridinae und in die
Palaeochiropteryginae. Necromantis wurde den Megadermatidae zugeordnet,
Hipposideros (Pseudorhinolophus) und Palaeophyllophora den Rhinolophoidea
(Hipposideridae), Vespertiliavus den Emballonuridae und Stehlinia den Vespertilionoidea

(Kerivoulidae). Archaeopteropus definierte Sigé (1977) als eine intermedidre Form
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zwischen Icaronycteriden und Megachiropteren aufgrund der insektivor gestalteten
Bezahnung. Emballonuridae, Vespertilionoidea, Rhinolophoidea und Palaeo-
chiropteryginae konnten nach Sigé (1977) aus einer endemischen, nicht niher
spezifizierbaren europdischen Gruppe entstanden sein.

1977 erschien eine Publikation von Smith, die sich mit der Entstehung des Fluges bei
Chiropteren auseinander setzte: Er machte geltend, das einzige Exemplar von
Archaeopteropus untersucht zu haben und im Gegensatz zu Russell und Sigé (1970)
keinen Hinweis auf ein begriindetes Arrangement innerhalb der Icaronycteridae gefunden
zu haben. Demzufolge limitierte Smith (1977) diese Familie auf Icaronycteris. Er
bemerkte auBerdem, dass eine der fiinf monophyletischen Uberfamilien die
Palacochiropterygoidea sind, die sich in die Icaronycteridae und die Palacochiropterygidae
aufteilen. Simmons und Geisler (1998, S. 20) hielten fest: ,,To our knowledge, Smith was
the first to suggest that Icaronycteris, Palaeochiropteryx, Archaeonycteris, Cecilionycteris,
and Ageina formed a clade (rather than a grade) distinct from other mircochiropteran
bats.”

Zwei neue Vespertiliavus-Cranien aus den Quercy-Ablagerungen Siidfrankreichs
diskutierte Barghoorn (1977): Seine kladistische Analyse der Emballonuridae ergab eine
Schwestergruppen-Beziehung der Taphozous-Saccolaimus-Klade und Vespertiliavus.
Kontréar zu den Schlussfolgerungen von Schlosser (1911) und Smith (1976) positionierte
Butler (1978) Vampyravus innerhalb der Microchiroptera incertae sedis im Rahmen eines
Ubersichtsartikels, der sich mit der Evolution afrikanischer Fledertiere auseinander setzte
und auch eine Klassifikation fossiler Spezies lieferte.

Im Jahre 1979 veroftentlichte Van Valen eine kladistische ,,higher level“-Analyse der
Chiropteren. Sein Schwerpunkt lag dabei auf den rezenten Formen, von den fossilen
bezog er lediglich die aus der Literatur besser bekannten Spezies mit ein. Van Valen
(1979) présentierte aber keine - wie heute iiblich - Datenmatrix und spezifizierte auch
nicht die Methodik seiner Analyse. Die ,,Wurzel*“ der Fledertiere sah er in der neuen
Subordo ,,Eochiroptera® mit einer Familie, den Palacochiropterygidae. Van Valen (1979)
integrierte  die  Subfamilien  Icaronyter(id)idae, = Archaeonycter(id)idac  und
Archaeopteropodinae in die Palaeochiropterygidae. Die Eochiropteren fungieren als
ancestrale Vertreter aller rezenten Micro- und Megachiropteren. Archaeopteropus sah er
als den Ausgangspunkt der rezenten Megachiropteren. Van Valen (1979) machte deutlich,
dass die Kriterien seiner Einstufung in die ,,Eochiroptera® auf adaptiver Ahnlichkeit und
der Beibehaltung gemeinsamer, primitiver Merkmale beruhen — seine Taxa somit einen
paraphyletischen Charakter besitzen.

Aus der Grube Cecilie (Geiseltal; MP 13, Franzen und Haubold 1987) stammte dentales
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Material, welches Cecilionycteris, Palaeochiropteryx tupaiodon und Matthesia - eine
neue Gattung - von Sigé und Russell (1980) zugeordnet wurde. Alle drei Funde
klassifizierte man innerhalb der Palaecochiropteryginae respektive Palacochiropterygidae
respektive Eochiroptera.

Smith und Storch (1981) gruppierten Hassianycteris innerhalb der Microchiroptera
incertae sedis und lehnten eine Integration in die Palaeochiropterygoidea ab: Diese
Klassifikation ermittelten sie in Bezug auf Palaeochiropterygoidea aufgrund abgeleiteter
Merkmalszusténde basierend auf dentalem (z. B. die fortgeschrittene dentale Reduktion)
und osteologischem Material. Smith und Storch (1981) interpretierten die Eigenschaften
von Hassianycteris als dhnlich zu den anatomischen Charakteristika der Emballuronoidea
bzw. der Rhinolophoidea (jeweils Microchiroptera). Smith und Storch (1981) limitierten
auBlerdem die Palaeochiropterygoidea auf folgende Taxa: Ageina, Archaeonycteris,
Cecilionycteris, Icaronycteris, Matthesia und Palaeochiropteryx. Mit der Addition
morphologischer Informationen eroffneten Smith und Storch (1981) die ihnen
wahrscheinliche  Assoziation von  Archaeopteropus und den Pteropodidae
(Megachiroptera). Archaeopteropus fungiert hier als ein frither Megachiroptera-Vertreter
(siehe auch Habersetzer und Storch 1987). Die ,,light-Version* der Palacochiropterygoidea
sehen sie in einer potentiellen Schwestergruppen-Beziehung zu den Vespertilionoidea
oder zu den Vespertilionoidea und den Phyllostomoidea.

Im Jahre 1983 beschrieben Legendre und Sigé Cuvierimops aus dem spéten Eozidn (MP
19, Russell et al. 1982, Schmidt-Kittler 1987). In dieser Form erblickten sie den
ancestralen Vertreter aller (Ausnahmen: Mormopterus und Tadarida) rezenten Molossidae.
Cuvierimops wurde im Laufe des 19. Jahrhunderts diversen Namensgebungen wie
Serotinoides antiquus, ,, Vespertilio* serotinoides, Vespertilio parisiensis oder auch cf.
Tadarida sp. ausgesetzt und représentiert eines der ersten fossilen Fledertiere, das in der
wissenschaftlichen Literatur (Cuvier) Beachtung fand.

Innerhalb der Eochiroptera integrierten Sigé und Legendre (1983) im Rahmen eines
Ubersichtsartikels betreffend des Chiropteren-Fossilreports Ageina, Archaeonycteris,
Cecilionycteris, Icaronycteris, Matthesia und Palaeochiropteryx. Rezenten Familien
zugeordnet wurden Cuvierimops, Hipposideros (Pseudorhinolophus), Necromantis,
Palaeophyllophora, Rhinolophus, Stehlinia, cf. Tadarida und Vespertiliavus. Als einen
friihen Microchiropteren - ohne nédhere Spezifizierungen - interpretierten Sigé und
Legendre (1983) Hassianycteris.

Im selben Jahr diskutierte Ostrander (1983) ein bezahntes Fragment des Maxillare aus
Ablagerungen des Eozdn in Nebraska (USA). Basierend auf einem Vergleich mit den

,Palaeochiropterygidae® und Stehlinia beschrieb er diesen Fund als Chadronycteris
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(Vespertilionoidea: Kerivoulidae).

Eine duBlerst ungewohnliche und allein deshalb schon erwdahnenswerte Arbeit lieferte
Gupta (1984) hinsichtlich des Ursprungs der Chiroptera: Er erkannte eine starke
Ahnlichkeit in der Struktur des Patagium bei Pterosauriern und Fledertieren; auBerdem
hielt er die bei beiden Gruppen vorhandene Existenz von Haaren fiir eine wichtige,
potentiell phylogenetisch bedingte Gemeinsamkeit. Die Chiropteren - so Guptas (1984)
Hypothese - konnten aus den Pterosauriern hervorgegangen sein und entwickelten
innerhalb der 12 Millionen Jahre-Liicke des Fossilberichts Sdugetier-Charakteristika.
Dieser Gedankengang wird jedoch vom Gros der scientific community abgelehnt, scheinen
(1) die Pterosaurier als Archosauria-Verteter festzustehen (also nédher verwandt mit den
Aves und Crocodilia) und (2) die Chiropteren eindeutig Theria-Reprasentanten zu sein
(Padian 1984, 1987; Novacek und Wyss 1986, Simmons 1993, 1994, 1995; Simmons und
Geisler 1998). Gupta (1984) diskutierte ebenfalls die phylogenetischen Konstellationen
um [Icaronycteris und differenzierte aber hierbei nicht zwischen apomorphen und
plesiomorphen Merkmalen, was ihn veranlasste, Icaronycteris aufgrund ,,primitiver
Merkmale als einen Megachiropteren zu definieren.

Innerhalb der Palaeochiropterygoidea unterschieden Hill und Smith (1984) drei
Familien: die Archaeonycteridae (mit Ageina und Archaeonycteris), die Icaronycteridae
(mit Icaronycteris) und die Palacochiropterygidae (mit Cecilionycteris, Matthesia und
Palaeochiropteryx). Hill und Smith (1984) folgten Smith und Storch (1981) in der
Einschitzung, Palacochiropterygidae und Vespertilionoidea als ,,dhnlich® zu erachten,
wohingegen Hassianycteris als Bestandteile der Rhinolophoidea oder Emballonuroidea
betrachtet wurden. Hassianycteris und Paradoxonycteris wurden innerhalb der
Microchiroptera in der ,,Familie incertae sedis* klassifiziert. Hill und Smith (1984)
platzierten Archaeopteropus in die Unterfamilie Archaeopteropodinae (innerhalb der
Pteropodidae), Necromantis und Provampyrus in die Megadermatidae, Palaeophyllophora
und Paraphyllophora in die Palaecophyllophorinae (innerhalb der Hipposideridae),
Pseudorhinolophus in die Hipposiderinae (ebenfalls innerhalb der Hipposideridae),
Stehlinia in die Vespertilioninae (innerhalb der Vespertilionidae) und Vespertiliavus
schlieBlich in die Emballonurinae (innerhalb der Emballonuridae). Hill und Smith (1984)
machten also von der Eingruppierung fossiler Taxa in rezente Familien intensiven
Gebrauch.

Aus der Uintan Swift Creek Local Fauna in Saskatchewan (Kanada) stammt Wallia
(mittleres Eozdn), das Legendre (1995) als moglicherweise dltesten Vertreter der
Molossidae kennzeichnete und gemeinsam mit Cuvierimops in der Unterfamilie Tadarinae

klassifizierte. Hand (1990) hatte alle extinkten Molossidae-Spezies in dieser Unterfamilie
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erfasst.

Sigé (1985) identifizierte im Kontext einer Studie iliber fossile Fledertiere aus
Ablagerungen des Eozén der dgyptischen Fayum-Region Provampyros und Vampyravus
als Synonyme ein und derselben Spezies, die auf einem exzellent erhaltenen Humerus
fundieren. Sigé (1985) sah im Vampyravus-Holotypus eine Affinitidt zu Vertretern der
Hipposideridae, Natalidae und Phyllostomidae. Eine eigene Familie - Philisidae - kreierte
Sige fiir das Taxon Philisis basierend auf craniodentalem Material; diese nahm er als
ndher mit den Vespertilionidae sensu lato verwandt wahr als mit den Molossidae. Als
potentiell konspezifisch diskutierte Sigé (1985) Philisis und Vampyravus, was implizieren
wiirde, dass die Vampyravidae (= wire in diesem Falle der Ersatz der Philisidae) eine
engere stammesgeschichtliche Verbundenheit mit den Natalidae als mit den Molossidae
oder Vespertilionidae aufweisen. Nicht eindeutig zu interpretieren ist der Status der
Eochiroptera, v. a. hinsichtlich der Frage ihrer Monophylie. Die Eochiroptera stellen in
Sigés (1985) Abbildungen den basalen Ast dar.

Die Evolution des Echolot-Systems behandelten Mein und Tupinier (1986) in einem
Ubersichtsartikel beziiglich des friihtertiiren Fossileports: Necromantis und (potentiell)
Provamyprus als Teil der Megadermatidae, Stehlinia innerhalb der Vespertilionoidea und
Vespertiliavus als Part der Emballonuridae. Van Valen (1979) folgten sie beziiglich der
Zuordnung von Archaeonycteris, Icaronycteris und Palaeochiropteryx in die Eochiroptera.
Aus den US-amerikanischen spét-paldozanen Clarkforkian-Ablagerungen der Willwood-
Formation Wyomings analysierte Gingerich (1987) Wyonycteris anhand isolierter Zahne
eines partiell erhaltenen Dentale. Nachfolgende Autoren wie Habersetzer et al. (1994)
und Hand er al. (1994) bezweifelten jedoch seine Klassifikation innerhalb der
Palacochiropterygidae und bestritten sogar generell chiroptere Affinitdten. Gingerich
(1987) beschrieb ebenfalls cf. Icaronycteris basierend auf der Dentalmorphologie.

En detail diskutierten Habersetzer und Storch (1987) Systematik und Funktions-
morphologie palaecogener Chiropteren mit dem Schwerpunkt ,,Messel“. Habersetzer und
Storch (1987) argumentierten gegen eine Verwendung der ,,Eochiroptera® und
,Palaeochiropterygoidea® aufgrund des Paraphylie-Phdnomens - selbst unter Subtraktion
von Archaeopteropus. Ihr kontrarer Standpunkt beinhaltete eine differenzierte Diagnostik
fiir drei Familien innerhalb der Microchiroptera incertae sedis: (1) Archaeonycterididae
(inklusive Archaeonycteris und Icaronycteris), (2) Hassianycterididae (Hassianycteris
,, Archaeonycteris“  revilliodi ~ beinhaltend) und (3) Palacochiropterygidae
(Palaeochiropteryx).

Mit den bekanntesten Fossilien der eozinen Taxa befasste sich Novacek (1987). Sein

phylogenetisches Fazit interpretierte eine engere Verwandtschaft von Icaronycteris und
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Palaeochiropteryx mit rezenten Microchiropteren als mit rezenten Megachiropteren. Die
beiden ausgestorbenen Taxa definierte er als AuBengruppen zu allen rezenten
Microchiropteren-Familien (Icaronycteris galt hierfir als der sicherere Kandidat).
Novacek (1987) liel aber die Moglichkeit einer ndheren Beziehung einer oder beider
Taxa zu Gattungen innerhalb der Microchiroptera offen: Er betrachtete die
Palaeochiropterygoidea als eine artifizielle Konvention, um mehrere friihe
Microchiropteren zu gruppieren, deren Beziehung zu modernen Familien eher nebulds ist
und pléddierte im Zweifelsfall fiir das Erfassen von Icaronycteris und Palaeochiropteryx
innerhalb der Microchiroptera incertae sedis. Eine formale Einteilung pseudo-ancestraler
Taxa innerhalb der Eochiroptera a la Van Valen (1979) hielt er beispielsweise fiir
unnotig.

Carroll (1988) richtete im Rahmen einer Vertebraten-Klassifikation die neue Uber-
familie Icaronycteroidea ein, die archaische eozéne Fledertiere als ein Bestandteil der
Microchiroptera einordnete. Zwei Familien fiillten die neue Uberfamilie aus: die (1)
Icaronycteridae (mit /caronycteris) und die (2) Palaeochiropterygidae (Archaeonycteris,
Cecilionycteris, Matthesia und Palaeochiropteryx). Den Neologismus kommentierten
Simmons und Geisler (1998, S. 25) folgendermafen: ,In concept and contents,
Icaronycteroidea is identical to Palacochiropterygoidea as recognized by most previous
authors. Carroll gave no justification for this apparently unnecessary name change, and
no subsequent authors have used Icaronycteroidea.” Andere Fledertiere aus dem Eozén
erfasste Carroll (1993) wie folgt: Archaeopteropus in den Pteropodidae; Hipposideros,
Palaeophyllophora und Paraphyllophora innerhalb der Hipposideridae; Necromantis in
den Megadermatidae, Rhinolophus in den Rhinolophidae, Stehlinia in den Vespertilionidae,
?Vampyravus in den Phyllostomidae und Vespertiliavus in den Emballonuridae.

Einen methodisch vollig anderen Weg wiéhlten Robbins und Sarich (1988), die anhand
einer Protein-Elektrophorese und der Ermittlung immunologischer Distanzen im Kontext
einer Emballonuridae-Untersuchung - unter Beriicksichtigung morphologischer
Informationen aus Baarghorn (1977) - die Affinitdten von Vespertiliavus analysierten und
die Vespertiliavini (innerhalb der Unterfamilie Taphozoinae) einfiihrten.

Die fossilen Chiropteren aus der Marinesian (MP 16; identisch mit Robiacian) Le
Bretou-Fauna (Frankreich) wurden von Sigé (1988) beschrieben. Hipposideros
(Pseudohipposideros) und Palaeophyllophora schlug er den Hipposideridae zu und
Vespertiliavus den Emballonuridae; mit Rhinolophoidea, sp. indet. definierte er eine
neuartige Form.

Auch eine neue Spezies beschrieben im selben Jahr Storch und Habersetzer (1988):

Archaeonycteris pollex. Basierend auf zwei Skeletten aus Messel wurden die
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phylogenetischen Bezihungen zu anderen eozénen Chiropteren ausgelotet. Weiterer
Bestandteil der Studie war die Deskription eines Cranium, das die Hypothese von
Habersetzer und Storch (1987) untermauerte, Archaeonycteris revilliodi in die Gattung
Hassianycteris iberzufiihren, statt den Fund in die Archaeonycterididae einzuordnen.
Des komplexen Themenfeldes der Okologie und Echolot-Peilung der Messeler Fossilien
nahmen sich Habersetzer und Storch (1989) an, indem sie sich ndher mit der Morphologie
der Cochlea und der Fliigelstruktur auseinandersetzten: Archaeonycteris trigonodon
(Archaeonycterididae) gilt als archaisch; Hassianycteris messelensis, H. magna und H.
revilliodi gelten als die am stirksten abgeleiteten Formen und Palaeochiropteryx
tupaiodon und P. spiegeli stufen sie als kleine, spezialisierte Arten ein. Habersetzer und
Storch (1989) verneinten die Plausibilitdt der Van Valenschen (1979) Annahme einer
Eochiroptera-Gruppierung, die - unspezialisiert und ,,primitiv* - als Ausgangspunkt der
,hoher® entwickelten Micro- und Megachiropteren zu gelten habe. Die 6kologisch
duBerst diverse Messel-Fauna beinhalte vollstindig entwickelte Microchiropteren und

lasse in ihrem Fall nicht auf derartige Eochiroptera-Charakteristika schlieen.

Studien aus den 90er Jahren iiber fossile Chiroptera-Reprdsentanten

Zwei Arbeiten beschiftigten sich mit neuen Spezies der Gattung Vespertiliavus. Sigé
(1990) beschrieb sie anhand von Funden aus Stampian (MP 25)-Ablagerungen
(Frankreich) und positionierte Vespertiliavus innerhalb der Emballonuridae. Zuséitzlich
beschrieb Sigé eine neue Hipposideros-Spezies, eine neuartige Stehlinia-Art und auch die
komplett neue Gattung Vaylatsia. Die neue Stehlinia-Spezies erfasste er in den Natalidae
(sensu Van Valen 1979), Vaylatsia klassifizierte er aufgrund dentaler Charakteristika und
Merkmale des Humerus innerhalb der Hipposideridae, sah in ihr aber ein wahrscheinliches
Mitglied der Rhinolophus-Stammgruppe. Alle beschriebenen Objekte beruhten auf
isolierten postcranialen Elementen und auf einer fragmentarischen Dentalmorphologie.

EinJahr spiter erschien eine paldodkologische, biostratigraphische und biogeographische
Analyse Sigés der Fledertier-Evolution im afrikanischen Eozéin. Dizzya aus dem Frithen
Eozdan (Chambi, Nordafrika) schrieb Sigé (1991a) der Familie der Philisidae
(Vespertiolonoidea) zu. Ein Holotypus, der den Rinolophoidea zugeschlagen wurde, war
ebenfalls Teil der Untersuchung. Im Gegensatz zu den Arbeiten von Novacek (1987) und
Habersetzer und Storch (1987, 1989) begriiite er ausdriicklich die Verwendung des Taxon
Eochiroptera aus Griinden der Gewohnbheit (!), Logik und Effizienz. Dieser ,,Abfallkorb*

ist Sigé (1991a) zufolge eine einfache operationale Maflnahme, um nicht néher



5 Chimére Archonta? 165

bestimmbare Taxa, die viele gemeinsame ,,primitive” Merkmale teilen, zu klassifizieren.
Sigé (1991a) erklarte emphatisch den Wert der ,,Empirie® bzw. des ,,Grades der Evolution*
zum Primat gegentiber einer potentiellen Monophylie und forderte daher die Beibehaltung
eines archaischen Fundamentes. Die traditionellen Unterordnungen der Fledertiere -
Mega- und Microchiroptera - sollen als adaptive Indikatoren fiir spezifische Level der
Chiropteren-Evolution fungieren.

Im selben Jahr publizierte Sigé (1991b) ebenfalls eine Arbeit tiber Fledertiere des
Eozdn; der morphologische Schwerpunkt behandelte Milchzdhne. Fiir den Verlauf des
Eozén gab er die Existenz dreier ausgestorbener Gruppen
(1) Archaeonycterididae;

(2) Hassianycterididae;

(3) Palaeochiropterygidae;

und fiinf rezenter an:

(1) Megachiroptera;

(2) Emballonurioidea;

(3) Phyllostomatoidea (identisch mit den Noctilionoidea);

(4) Rhinolophoidea;

(5) Vespertilionoidea.

Die Aufzdhlung von Simmons und Geisler (1998, S. 26-27) irrt in diesem Punkt
fliichtig, wenn sie anfiihrt: ,,He placed Archaeonycterididae and Hassianycterididae
in Eochiroptera, but excluded Hassianycterididae from this group.“ Die
Palaeochiropterygidae bilden mit den Archaeonycterididae die Eochiroptera.

Aus den oberen Ypresian-Ablagerungen Belgiens beschrieben Smith und Russell
(1992) eine neue Hassianycteris-Art. Das Genus war bereits aus der Messeler
Paldontologie bekannt, die Verbreitung konnte nun bis in das Frilhe Eozéin
nachgewiesen werden. Es darf aber nicht vergessen werden, dass die generellen
Zeitangaben flir Messel Schitzungen sind, der Erkenntnisgewinn der ,,Erweiterung* der
bisherigen Existenz also einen Pseudo-Charakter aufweisen konnte.

Beard ef al. (1992) erfassten innerhalb der Archaeconycterididae Archaeonycteris
und Icaronycteris, innerhalb der Hassianycterididae Hassianycteris und als Teil der
Palaeochiropterygidae sahen sie Cecilionycteris, Matthesia und Palaeochiropteryx. In
den Grundziigen folgten sie den Arbeiten von Habersetzer und Storch aus den Jahren 1987
und 1988, bezogen aber Cecilionycteris und Matthesia auf die Palaecochiropterygidae.
Beard et al. (1992) beschrieben v. a. die ausgestorbene Gattung Honrovits aus den Spéten
Wasatchian-Betten Nordamerikas (frithes Eozdn) und bestimmten anhand eines Vergleichs

mit rezenten Taxa eine Einordnung (zusammen Chadronycteris, Chamtwaria, Stehlinia
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und vermutlich Ageina) innerhalb der Natalidae sensu Van Valen (1979).

Australonycteris ist die erste beschriebene Gattung aus dem Eozén Australiens. Hand
et al. (1994) definierten es ohne eine ndhere Bestimmung der Familie innerhalb der
Microchiroptera. Durch den Vergleich mit anderen Fledertieren aus dem Eozén erdrterten
sie aufgrund mangelnder abgeleiteter Merkmale und der Dentalmorphologie eine Néhe zu
den aus Archaeonycteris und ?Icaronycteris bestehenden Archaeonycterididae. Diffiziler
wurde die Angelegenheit durch den Fund eines isolierten Perioticum, das Hand ez al. (1994)
spekulieren lieB3, inwiefern es sich tatsdchlich nur um eine einzige Art handelte oder ob
dieses Fundstiick nichtdoch einen frithen Vertreter der Vespertiolonoidae mitplesiomorpher
Dentalmorphologie widerspiegelt - kurzum: Perioticum und Dentition nicht zu ein und
derselben Spezies gehorten. Weiterhin analysierten Hand et al. (1994) Wyonycteris-
Charakteristika und lehnten eine Zuordnung zu den Fledertieren strikt ab.

Basierend auf der Morphologie der Cochlea und der Fliigel sowie des fossilisierten
Mageninhalts rekonstruierten Habersetzer et al. (1994) die Paldodkologie der Fledertiere
Messels: Archaeonycteris, Hassianycteris und Palaeochiropteryx. Habersetzer et al.
(1994) monierten die Stellung von Wyonycteris und schlugen vor, das Genus aus den
Palaecochiropterygidae oder gar aus den Chiroptera zu entfernen. Die Dekonstruktion
der Taxa Eochiroptera und Palaeochiropterygoidea erfolgte nach den Vorschligen
von Habersetzer und Storch (1987), stattdessen wurden drei Familien mit nicht niher
definierten Affinitidten befiirwortet: Archaeonycterididae, Hassianycterididae und
Palaecochriopterygidae. Die drei Taxa unterscheiden sich laut Habersetzer et al. (1994)
in ihrer Morphologie und - damit zusammenhéngend - in ihrem Entwicklungsgrade.
Gewisse Symplesiomorphien aber teilten sich die Familien. Habersetzer und Storch
(1989) folgend erklérten sie die Abstufungen ex usu: (1) eine groe Anzahl ,,primitiver*
Merkmale kennzeichnet die Archaeonycteridae, (2) eine ,,primitive Zahnmorphologie,
aber eine spezialisiertere Fliigelstruktur lassen die Palaeochiropterygidae erkennen und
schlieBlich (3) die am stirksten abgeleiteten Hassianycteridae, fiir deren Osteologie
und Dentalmorphologie eine groflere Komplexitit nachweisbar war.

Die neue Gattung Eppsinycteris beschrieb Hooker im Jahre 1996 anhand eines Dentale-
Fundstiicks aus den Ypresian-Ablagerungen in der Ndhe Londons (GroBbritannien).
Die Existenz eines buccalen Cingulum an den unteren Molaren (von Hand et al. 1994
als eine potentielle Chiroptera-Synapomorphie gewertet) und in Kombination mit
anderen Merkmalszustinden, die bei Insectivora-Reprdsentanten selten sind, lieBen
Hooker (1996) Eppsinycteris als einen Chiropteren erscheinen. Drei weitere abgeleitete
Merkmale interpretierte er als konform mit den Emballonuridae, eine Zuordnung
zu diesem Taxon war logisch folgerichtig. Hookers (1996) Klassifikation hatte auch
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Konsequenzen fiir das zeitliche Auftreten: das Vorkommen der Emballonuridae
wurde dadurch auf zehn Millionen Jahre (bis in das frithe Eozdn) vorverlagert.

Einen wahren Fundus an zusammen getragener Literatur lieferten McKenna und Bell
(1997) in ihrer ,,Classification of Mammals above the species level*: Die drei archaischen
Familien (Archaeonycteridae, Hassianycterididae und Palaeochiropterygidae) platzierten
sie innerhalb der Microchiroptera incertae sedis. Innerhalb der Archaeonycteridae
erfassten sie Archaeonycteris und Icaronycteris, Hassianycteris wurde als einziges Genus
Vertreter der Hassianycterididae und Cecilionycteris, Matthesia und Palaeochiropteryx
reprasentierten die Palaeochiropterygidae. Ageina, Australonycteris, Chadronycteris und
Provampyrus (identisch mit Vampyravus) wurden als Microchiroptera incertae sedis
klassifiziert. McKenna und Bell (1997) reglementierten die rezenten Taxa folgendermal3en:
Necromantis in den Megadermatidae, Vaylatsia innerhalb der Rhinolophidae incertae
sedis und Vespertiliavus in den Emballonuridae (Taphozoinae, Vespertiliavini). McKenna
und Bell (1997) modifizierten auch in einem relativ groen Mafle die Nomenklatur:
Hipposiderinae identifizierten sie als ein Synonym der Rhinonycterinae, was fiir
Hipposideros (Pseudorhinolophus einschlieBend) die Klassifikation Rhinolophidae:
Rhinonycterinae: Rhinonycterini: Hipposiderina und fiir Palacophyllophora sowie
Paraphyllophora die Einteilung Rhinolophidae: Rhinonycterinae: Pallacophyllophorini
bedeutete. Honrovits erfasste man in den Natalidae, Dizzya und Philisis (beide den
Philisidae zugehorig) in den Vespertilionoidea. Innerhalb der Vespertilionidae:
Vespertilioninae: Myotini klassifizierte man Stehlinia. McKenna und Bell (1997)
gruppierten weiterhin innerhalb der Molossidae: Molossinae incertae sedis die Gattungen
Cuvierimops und Wallia. Simmons und Geisler (1998) machten darauf aufmerksam,
dass durch die Einordnung der Tomopeatinae in die Molossidae, die Molossinae
sensu McKenna und Bell (1997) dquivalent zu den Molossidae sensu Legendre (und
anderen Autoren) zu interpretieren ist. Innerhalb der Megachiroptera: Pteropodidae:
Archaeopteropodinae intergrierten McKenna und Bell (1997) das Genus Archaeopteropus.

Ein Jahr spiter vollzogen Hand und Kirsch (1998) anhand postcranialer und
craniodentaler Merkmale der Hipposideridae eine kladistische Analyse. Als
reprasentative Aullengruppen-Taxa fungierten diverse Rhinolophus-Arten. Eine Polaritit
der Merkmalszustinde examinierten Hand und Kirsch (1998), basierend auch auf
einer Anzahl an Microchiropteren. Vaylatsia interpretierte man als eine plesiomorphe
Schwestergruppe rezenter Rhinolophidae. Als relativ abgeleitete Hipposideridae-

Vertreter hingegen erklérten sich Pseudorhinolophus und Palaeophyllophora.
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Phylogenetische Beziehungen rezenter Chiropteren-Taxa

Bei einem solchen Spezies-Reichtum, wie er sich in der Ordnung ,,Chiroptera®
widerspiegelt, ist es kaum verwunderlich, wenn die Klassifikationsgeschichte bis in die
friihe Mammalia-Systematik zuriickzufiihren ist. Die Historie der rezenten Fledertier-
Klassifikation ist durch die Arbeiten von Winge (1941), Smith (1976, 1980) und Simmons
und Geisler (1998) eindrucksvoll geschildert worden. Eine der zentralen post-darwinschen
Studien ist zweifellos Dobsons ,,Conspectus of the suborders, families and genera of
Chiroptera arranged according to their natural affinities” aus dem Jahre 1875 (siehe oben).

Die Nachfolgewerke (Winge 1941, Simpson 1945, Davis 1970, Koopman und Jones
1970, Smith 1976) konnen - ohne dabei ihren Wert zu mindern - als Derivate dieses
richtungweisenden Konzeptes bezeichnet werden. Smith (1976) experimentierte mit der zu
diesem Zeitpunkt relativ neuartigen kladistischen Methode und publizierte eine Reihe von
Kladogrammen, die generell akzeptierte Perspektiven im Rahmen eines potentiellen sensus
communis prasentierten: Die Beziehungen der rezenten Familien sind konstant, differieren
aber beziiglich ihres Ursprungs. Smith (1976) betonte die Bedeutung der Trennung
von abgeleiteten und plesiomorphen Merkmalen, verwendete jedoch nicht eine eigens
analysierte Datenmatrix, sondern extrahierte Merkmalspolaritdten aus fritheren Studien
(sieche oben)undaus dereigenen Originalforschung (Smith 1972). Vierrezente Uberfamilien
konnten als monophyletische Gruppen identifiziert werden (Smith 1976):

(1) Emballonuroidea (Craseonycteridae + Emballonuridae + Rhinopomatidae);

(2) Phyllostomatoidea (identisch mit den Noctilionoidea: Mormoopidae +
Noctilioniodae + Phyllostomatidae = Phyllostomidae);

(3) Rhinolophoidea (Megadermatidae + Nycteridae + Rhinolophidae);

(4) Vespertilionoidea (Furipteridae + Molossidae + Mystacinidae + Myzopo-
didae + Natalidae + Thyropteridae + Vespertilionidae);

Zwei Unterordnungen lassen sich aus den Kladogrammen ablesen:

(1) Yangochiroptera (Noctilionoidea + Rhinolophoidea) und

(2) Yinochiroptera (Emballonuroidea + Rhinolophoidea)

Basierend auf der Zahnformel-Analyse von Miniopterus kreierten Mein
und Tupinier (1977) die Familie Miniopteridae. Vorher war ,lediglich“ ein
Unterfamilien-Status (Miniopterinae) innerhalb der Vespertilionidae Usus.

Eine sich deutlich unterscheidende Hypothese publizierte Van Valen (1979) anhand
morphologischer Charakteristika, die teilweise in den 70er Jahren publiziert worden
waren (Henson 1970, Strickler 1978). Zwar hatte Van Valen die abgeleiteten Merkmale

herausgefiltert, erlduterte aber nicht, inwiefern er diese ermittelt hatte. Von den vier
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Uberfamilien erklirte er drei fiir monophyletisch: (1) Noctilionoidea, (2) Rhinolophoidea
und (3) Vespertilionoidea. Keine Monophylie wurde den Emballonuroidea, den
Yangochiroptera und den Yinochiroptera zugesprochen. Die Furipteridae, Myzopodidae,
Thyropteridae wurden auf den subfamilidren Level reduziert und mit den Kerivoulinae
(die vorher Teil der Vespertilionidae waren) integraler Bestandteil der Natalidae.

Luckett (1980a) untersuchte die Entwicklung und Morphologie der Fetalmembranen.
Er ermittelte dabei eine nahe Verwandtschaft von Thyropteridae + Vespertilionidae
und den Megadermatidae; eine Monophylie der Vespertilionidae sensu Koopman
und Jones (1970) wurde filir wahrscheinlich gehalten, entsprechend der Arbeit
von Novacek (1980a): Er analysierte die auditive Region, warnte aber vor der
Nutzung der Ergebnisse in Bezug auf phylogenetische Schlussfolgerungen, da
die Resultate aus einem einzigen organischen System zu sehr limitiert seien.

Im Gegensatz zu Smith (1976) pladierte Eisenberg (1981) fiir eine Schwestergruppen-
Beziehung der Vespertilionoidea und der Klade bestehend aus Emballonuroidea +
Phyllostomatoidea (= Noctlionoidea) + Rhinolophoidea anstatt der Identifizierung der
Klade Emballonuroidea + Rhinolophoidea als Schwestertaxa. Die Uberfamilien der
Chiropteren Eisenberg (1981) bildeten analog zu Smith (1976) monophyletische Gruppen.
Die Erforschung der Entwicklung der Fetalmembran bei Miniopterus durch Gopalakrishna
und Chari (1983) fiihrte basierend auf einem Vergleich mit den Miniopterinen und
Vespertilioniden zur Gestaltung der ,,Miniopteridae* (vorher war Miniopterus innerhalb
der Vespertilionidae erfasst worden), da nicht nur marginale Differenzen vorlagen.

In einem immunologischen Kontext resultierte die Analyse von Pierson (1986) in
eher ungewohnlichen Konstellationen: (1) die Furipteridae und Natalidae befinden
sich im Microchiropteren-Stammbaum basal, (2) die Mystacinidae bilden das
Schwestertaxon zu den Noctilionidae, statt mit den Vespertilionoidea in néhere
Verwandtschaft geriickt zu werden, (3) Miniopterus und Tomopeas wurden innerhalb
der Molossidae integriert statt innerhalb der Vespertilionidae und schlieBlich
(4) wurden die Rhinopomatidae innerhalb der Rhinolophoidea klassifiziert. Das
Kladogramm zeigt eine Paraphylie der Yangochiroptera und der vier Uberfamilien,
priasentiert aber fiir die Yinochiroptera einen monophyletischen Charakter.

Die morphologische Struktur des Baculum und die vergleichende Anatomie
der craniodentalen Region untersuchten Hill und Harrison (1987) fiir die
Vespertilionidae. Das Resultat war eine Modifikation innerhalb der Klassifikation der
Vespertilioninae: Nyctophininae wurden als eigenstindige Unterfamilie klassifiziert und
die Antrozoini sowie Myotini als Teil der Vespertilioninae gewertet.

Kontrdr zu der Studie von Gopalakrishna und Chari (1983) konnte Tiunov (1989)
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basierend auf der Erforschung der akzessorischen Driisen wie der Prostata, den
Cowperschen Driisen, oder den Blédschendriisen keine Rechtfertigung fiir einen
Familienstatus der Miniopteridae erkennen. Zwischen den Hipposiderinae und den
Rhinolophinae konnte er keine grolen Differenzen erkennen, so dass er die Biindelung
der beiden zu einer Familie, den Rhinolophidae, fiir die optimale Losung hielt.

Im Rahmen eines rDNA-Verfahrens versuchten Baker er al. (1991) die
Monophylie der Chiropteren zu testen: die Noctilionoidea, die Klade
aus Mormoopidae und Noctilionidae sowie das Taxon Yinochiroptera
konnten als separate und eigenstindige Gruppen definiert werden.

Novacek (1991) publizierte zwei neue Phylogenie-Hypothesen, die auf den
Merkmalen der Arbeiten von Koopman (1984), Pierson (1986) und Novacek
(1987) basierten und ihm als Grundlage fiir die Diskussion der Cochlea-Evolution
diente. Beide Kladogramme favorisierten eine Parapyhlie der Emballonuroidea
und der Yinochiroptera. Die Monophylie der Yangochiroptera blieb offen.

Osteomyologische Merkmale der Hyoidregion wurden von Griffiths und Smith (1991)
und Griffiths ez al. (1992) hinzugezogen, um die phylogenetischen Beziehungen innerhalb
der Yinochiroptera zu studieren. Zwei alternative Hypothesen wurden vorgestellt,
die einzige Gemeinsamkeit beinhaltete die Monophylie der Hipposiderinae und der
Rhinolophinae. Im Jahre 1992 diskutierten Gopalakrishna und Badwaik die Ergebnisse
ihrer Studie tiber die Struktur der Fetalmembran diverser Fledertier-Familien. Aufgrund
der Ahnlichkeiten zwischen den Molossidae und den Pteropodidae und den Differenzen
zwischen den Molossidae und den Vespertilionidae schlossen Gopalakrishna und Badwaik
(1992) aus vergleichend-embryologischen Griinden auf eine Separation der Molossidae
aus den Vespertilionidae und eine Integration der Emballonuridae und Pteropodidae.
Auch die semi-populdre Literatur lieferte ihren Beitrag zur phylogenetischen
Hypothesen-Bildung: Fenton (1992, 1995) publizierte eine Topologie, deren Herkunft
nicht auf neuen Daten beruhte, sondern ein Sammelsurium aus diversen Arbeiten
(z. B. aus Hill 1974, Pierson et al. 1986) darstellte. Dieses Kladogramm wurde
von Altringham (1996) modifiziert, indem er Unterfamilien hinzufiigte. Die erste
kladistische Analyse der Vespertilionidae sensu lato wurde von Volleth und Heller
(1994) anhand der Untersuchung G-gebanderter Chromosomen praktiziert.

Im selben Jahr erschien die Publikation von Sudman et al. (1994), die sich mit
morphologischen  Charakteristika, Cytochrom b-Gensequenzen und Protein-
Elektrophoresen auseinandersetzte und die stammesgeschichtlichen Beziehungen der
Tomopeatine (einzige Gattung ist Tomopeas) zu den Molossiden und Vespertilioniden

auslotete: Die Resultate wurden so interpretiert, dass ein Transfer von Tomopeas von den
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Vespertilionidae zu den Molossidae fiir zwingend gehalten wurde.

Die DNA-DNA-Hybridisierungs-Methodik ist durch mehrere Arbeiten belegt und
erschloss neue Aspekte (Pettigrew und Kirsch 1995, Hutcheon und Kirsch 1996, Kirsch
und Hutcheon 1997, Lapointe et al. 1999). Beispielsweise wurde eine Paraphylie der
Microchiroptera impliziert, da sich Pteropodidae und Rhinolophoidea als Schwestertaxa
ermitteln lieBen. Die Autoren schriankten aber ein, dass die Basenkomponenten dazu
neigen, A-T-reiche Taxa zu kombinieren und relativierten ihre Topologien, die aber
ansonsten zu einem grofBen Teil ,,konservativen Hypothesen entsprechen.

Eine umfassende Analyse lieferte Simmons (1998) durch die Summierung von
rRNA-Daten aus Baker et al. (1991) und durch eine Vielfalt an morphologischen
Daten (192 Merkmale, davon viele neu definierte) aus fritheren Arbeiten (Van Valen
1979, Luckett 1980a, 1991; Griffiths und Smith 1991, Griffiths ef al. 1992). Simmons
(1998) teilte die Vespertilionidae auf in mehrere Untergruppen, um die Monophylie
der Vespertilionidae testen zu konnen. Die Parsimonie-Analyse erbrachte ein gut
aufgelostes Kladogramm, dessen Gabelungspunkte teilweise sehr robust waren:

(1) Emballonuroidea und Yinochiroptera scheinen entgegen der traditionel-
len  Auffassung nicht monophyletisch zu sein, da die Emballonu-
roidea das Schwestertaxon aller anderen Microchiropteren sind;

(2) Craesonycteridae und Rhinopomatidae sind Schwestertaxa;

(3) Jeweils monophyletische Gruppen sind Noctlionoidea, Rhinolophoi-
dea,Vespertilionoidea und Yangochiroptera;

(4) Antrozoinae und Tomopeatine sind enger mit den Molossidae
verwandt als mit den Vespertilionidae-Vertretern;

(5) Futuridae + Myzopodidae + Natalidae + Thyropteridae bilden eine Klade;
Entsprechend den phylogenetischen Resultaten entwarf Simmons (1998) eine neue
Nomenklatur.

Eine der aufwendigsten und relevantesten Studien zur Chiropteren-Phylogenie und
Systematik bildet die Arbeit von Simmons und Geisler (1998). Der Datensatz aus
Simmons (1998) eignete sich aufgrund der mehr als 80 craniodentalen und osteologischen
Merkmalen hervorragend fiir die Integration der archaischen Fledertier-Taxa des Eozén, u.
a. um ihren systematischen Bezugspunkt innerhalb der Chiroptera zu lokalisieren. Strikt
kontrdr zu Jepsens (1970, S. 40) Aussage, dass ,,a skeleton of an old bat doesn’t give much
direct information about the details of genic history...“, widersprachen Simmons und
Geisler (1998, S. 139) deutlich: ,,We disagree.” Ihre kladistischen Analysen demonstrierten
eine konsekutive Abspaltung von Archaeonycteris, Icaronycteris, Hassianycteris und

Palaeochiropteryx als Schwestertaxa zu den rezenten Microchiroptera - diametral
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entgegengesetzt zu der vielleicht menschlich, allzu menschlichen Vorstellung, dass
ausgestorbene Formen auch eine ancestrale, primitive Gruppe, die den rezenten Mega- und
Microchiroptera vorausgeht, repriasentieren; sich also ein ,,Gefélle* darbietet (z. B. Van
Valen 1979). Das Resultat ihrer kladistischen Perspektive setzten sie folgerichtig in eine
Klassifikation um, die einen neuen ,,higher level“-Aspekt fiir Fledertiere bietet:

(1) Microchiroptera: definiert als die kleinste Klade rezenter Chiropteren, die das
hochspezialisierte System der Echolotung verwenden und der integrierte Gruppe der (a)
Microchireptamorpha (Archaeonycteridae + Icaronycteridae + Microchireptaformes)
sowie der (b) Microchireptaformes (Hassianycteridae +  Microchiroptera
+ Palaeochiropterygidae);

(2) Megachiroptera: definiert als die kleinste Klade rezenter Megachiropteren;

(3) Megachiropteramorpha: definiert als diejenigen Fledertiere, die ndher mit
den Megachiroptera als mit den Microchiroptera verwandt sind.

Die phylogenetische Hypothese von Simmons und Geisler (1998) ldsst auch
Riickschliisse beziiglich der Evolution des Fluges, der Nahrungsaufnahmen und
der Echolot-Peilung zu. Ein Resultat ist die Annahme einer Entwicklung des
Fluges und einer anschlieBenden Hervorbringung des Echolot-Systems. Die ersten
Chiropteren miissen sich allein aufgrund des Sehsinnes orientiert haben und basierend
auf den intraspezifischen Kommunikationsformen aufgrund von Vokalisierungen
hypothetisierten Simmons und Geisler (1998) die darauffolgende ErschlieBung der
larnygealen Echolot-Peilung frither insektivorer Microchiropteren. Sie vermuteten
eine zunichst einfache Orientierungshilfe, die lediglich Hindernisse zu detektieren
vermochte und nicht mobile, frei fliegende potentielle Beutetiere. Da die Energiekosten
des Echolotsystems gering einzuschitzen sind - Flug und Ventilation sind mechanisch
aneinander gekoppelt - nahmen sie eine verhdltnismaBig schnelle Evolution des
verfeinerten Echolotsystems an, das das Detektieren, Fangen und To6ten der aeralen
Insekten ermdglichte. Die zunehmende Wichtigkeit dieser ausgefeilten Methodologie
mag die Vereinfachung und Reduzierung des visuellen Systems gefordert haben.

Die Resultate nach Teeling et al. (2005) widersprechen denen von Simmons und Geisler
(1998, s. u.): Kontrir zu basalen, monophyletischen Pteropodidaec (Megachiroptera)
und der Schwestergruppe Microchiroptera (mit basalen fossilen Taxa) siedeln die
Molekularbiologen die Pteropodidae innerhalb der Microchiroptera an, die wiederum aus
vier Stammlinien bestehen soll. Dies erklirt die herkémmliche Unterteilung aufgrund
der entstandenen Megachiroptera-Paraphyhlie fiir obsolet. Die vier Gruppierungen sollen
demnach im frithen Eozéin, vor ca. 50-52 Millionen Jahren, in Korrelation mit einer

globalen Klimaerwédrmung, einer gesteigerten Pflanzen-Vielfalt und dem Zenith der
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tertidaren Insekten-Diversitit, entstanden sein. Drei der Stammlinien seien in Laurasia
entstanden, die vierte in Gondwana. Die Ergebnisse lassen die Wahl zwischen einer (1)
einmaligen Entstehung des Echolot-Systems und dem Verlust innerhalb der Pteropodidae
als auch der (2) multiplen Entwicklung zu. Der Trend neigt zur ersten Hypothese
(Jones und Holderied 2006, Jones und Teeling 2006; siche auch 4. Kapitel).

Eine fruchtbare, aber falsche, Hypothese war die auch die durch die semi-
populédre Literatur katalysierte Idee der Diphylie der Fledertiere (Chiroptera - keine
monophyletische Gruppe), welche in den 80er und 90er Jahren fiir Furore sorgte.
Mehrere Arbeitsgruppen haben diesen interessanten Ansatz, der die zweifache
Entstehung des aktiven Fluges bei Sidugetieren bedeuten wiirde, unterstiitzt
(Smith und Madkour 1980, Hill und Smith 1984, Pettigrew 1986, 1991a,b;
1994; Pettigrew et al. 1989, Rayner 1991b, Pettigrew und Kirsch 1995).

Inzwischen scheint aber klar zu sein, dass dieses Strohfeuer geloscht
worden ist (Simmons und Geisler 1998, Teeling et al. 2005). Sears et al.
(2006) und Weatherbee et al. (2006) haben die Fliigelentwicklung innerhalb
der Chiropteren untersucht und somit wichtige Pfade zum Verstindnis der

Evolution des aktiven Fluges innerhalb der Mammalia erschlossen.

5.2 Dermoptera

Die etwa katzengroBen Riesengleiter, die ein Gewicht von 1,0 bis 1,75 kg aufweisen,
werden bis zu ca. 70 cm lang. Die ,,Hundskdpfe (= Cynocephalidae) weisen eine
variable Befleckung auf. Ihr auffilligstes Merkmal ist der Besitz eines Patagium,
das sich zwischen Hals und Vorderextremitidten, Vorder- und Hinterextremitidten als
auch zwischen Schwanz und Hinterextremititen erstreckt. Die unteren Incisivi sind
procumbent, erinnern oberfldchlich an das Kammgebiss der Lemuren. Die Tiere sind
vorwiegend nachtaktiv und erndhren sich hauptsichlich herbivor. Das Verbreitungsgebiet
ist Stidostasien (Nowak 1999, Westheide und Rieger 2004).

Marivaux et al. (2006) vermuteten, dass dies das Refugium einer frither weiter
verbreiteten Familie ist. Der Fossilreport ist duBerst diirftig: Eine schlecht erhaltene
Mandibula aus dem spdten Eozdn Thailands war bisher der einzige Hinweis (Ducroq
et al. 1992). Marivaux und Kollegen (2006) beschrieben eine neue Dermopteren-
Spezies, Dermotherium chimaera, aus dem Oligozidn Siidasiens (Pakistan, Thailand).

Die neu entdeckte Art zeigt gegeniiber den rezenten Vertretern plesiomorphe dentale
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Charakteristika. Anhand einer kladistischen Analyse wurden auch die Sundatheria
bestitigt, wobei die Scandentia aber als Paraphylum auftraten (,,Note that the monophyly
of Scandentia is here not identified from the dental evidence alone* S. 411).

Der von Stafford und Szalay (2000) als auch von Marivaux und Kollegen (2006)
bevorzugten Separierung der Cynocephalidae in die Gattungen Galeopterus

und Cynocephalus wird nicht gefolgt (entsprechend Mickoleit 2004).

5.3 Glires

Das Taxon Glires (Linnaeus 1758) umfasst zwei Sdugetier-Ordnungen: die Lagomorpha
(Hasenartige) und die Rodentia (Nagetiere). Ein prominentes Charakteristikum ist,
dass die Milchzdhne des zweiten Incisivenpaares stark vergrofert sind und als stindig
nachwachsende Nagezidhne operieren. Die Lagomorphen sind durch zwei rezente Familien
(ca. 13 Gattungen und 81 Spezies) und etwa 56 fossile Gattungen belegt (Nowak 1999,
McKenna und Bell 1997). Nowak (1999) gibt die Existenz von 29 rezenten Rodentia-
Familien an, McKenna und Bell (1997) dokumentierten 743 ausgestorbene Gattungen.
Die beiden Ordnungen bilden in etwa die Hélfte der Sdugetier-Taxa.

Das Glires-Monophylum ist eines der umstrittensten Themen der ,higher level”-
Systematik und wurde von Seiten der Morphologie (vor allem von McKenna und
Kollegen: McKenna 1961, 1994; Wood 1962, Van Valen 1966, Szalay und McKenna
1971, McKenna 1975, Patterson und Wood 1982, McKenna und Bell 1997) und der
Molekularbiologie (Miyamoto und Goodman 1996, Graur et al. 1991, Li et al. 1992,
Graur et al. 1996, Stanhope et al. 1993) angezweifelt. Die Ahnlichkeiten der beiden
Gruppen miissten daher als Konvergenzen gewertet werden, was wiederum (wie Meng
und Wyss 2001 betonten) ein hypothetisches drittes Taxon verlangen wiirde: Dieses
miisste mit einem der beiden Ordnungen einen gemeinsamen Ursprung haben, hitte aber
keine abgeleiteten Merkmale, wie sie bei Hasenartigen und Nagetieren aufzuweisen sind.
Meng (2004, S. 96) kommentierte: ,,Such a “third taxon” has never seriously threatened
the sister-group relationship between lagomorphs and rodents.”

Eine Vielzahl an morphologischen Studien befiirwortete die Monophylie der Glires
(Novacek 1992, Luckett und Hartenberger 1993, Shoshani und McKenna 1998, Meng
und Wyss 2001, Meng 2004, Asher et al. 2005), ebenso wie dies durch die verbesserte
und damit auch komplettere Datensamlung von Seiten der molekularen Phylogenie
bestitigt wurde (Madsen ef al. 2001, Murphy et al. 2001a,b; Nishihara et al. 2006).
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Im Rahmen des im Synopsis-Kapitel besprochenen ,total evidence”-Ansatzes wird
deutlich, weshalb rezentes Material und damit partiell sehr abgeleitete Exemplare wie
Glis (die jedoch als Gliridae-Reprédsentanten nach Huchon et al. 2002 relativ basal
innerhalb der Rodentia angesiedelt werden) zu untersuchen sind. Bilche (Gliridae)
erinnern habituell an Hornchen und besitzen einen auffillig langen und buschigen
Schwanz. Sie kommen in Europa, Asien und Afrika vor. Das Synonym Myoxidae
war lange Zeit im Gebrauch, vor allem im angelsdchsischen Raum. Dies beruhte
ausgerechnet auf der alternativen Benennung des Siebenschlifers als Myoxus. Die
Gestalt dieses Tieres erinnert an Grau- und Eichhornchen, ist aber wesentlich kleiner.
Der Name kommt vom siebenmonatigen Winterschlaf. Glis glis ist nachtaktiv und
sucht sich bevorzugt in Baumlochern sein Quartier. Aufgrund des Winterschlafes
wird im Herbst vor allem fettreiche Nahrung zu sich genommen (z. B. Eicheln,
Bucheckern, Haselniisse, Kastanien). Gelegentlich wird die Nahrungspalette durch

Insekten, Vogel oder deren Eiern erweitert (Nowak 1999).

5.4 Primates

,,The origin of primates remains a fascinating question” begann Godinot (2007, S. 83)
seinen Beitrag zur Ursprungsdiskussion. Eine Fiille an Literatur wird zu dieser Frage
bereitgestellt (z. B. MacPhee et al. 1988, Martin 1990, MacPhee 1993, Soligo 2001,
Rasmussen 2002, Lehman und Fleagle 2006, Henke und Tattersall 2007, im Druck;
Ravosa und Dagosto 2007). Auf den eigentlichen Ursprung (Zeit und Lokalitdten) und
die potentielle Rolle der Plesiadapiformes wird erst spéter einzugehen sein, da diese
nicht den Gegenstand der Untersuchung bildeten. Auch auf die Klassifikationsge-
schichte soll nur marginal eingegangen werden. Der Fokus soll an dieser Stelle auf die
Feuchtnasenprimaten gerichtet sein.

Die Strepsirrhini kommen in zahlreichen Merkmalen den Grundplanverhiltnissen der
Primates relativ nahe. Das Rhinarium ist feucht, nackt und steht iiber einen nackten,
schwach rinnenformig vertieften Hautstreifen mit der Oberlippe in Verbindung. Sie
besitzen Orbitaringe ohne ein kndchernes Septum, eine Sublingua, eine Toilettenkralle an
der zweiten Zehe (ansonsten Négel), eine urspriingliche Anzahl von fiinf Ethmoturbinalia,
eine Retina ohne Macula lutea und Fovea centralis, ein Auge mit reflektierendem
Tapetum lucidum (auBBer Eulemur), mit einigen Ausnahmen nachtaktiv. Mickoleit (2004)
nennt als Synapomorphien das Kammgebiss (untere Canini und Incisivi procumbent,

Kronen sind stark verldngert und dicht aneinander geriickt) und die mehr oder weniger
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deutliche Reduktion der oberen Incisivi bzw. die auftretende Liicke zwischen den
mittleren. Geissmann (2003) fiihrt ebenfalls den Zahnkamm an, belegt aber als zweites
gemeinsam abgeleitetes Merkmal die nondeciduate, epitheliochoriale Plazenta.

Das Kammgebiss setzt sich gewdhnlich aus sechs horizontal gestellten Frontzihnen
zusammen, zwei Incisivi und ein Caninus pro Hélfte, die auch eine spezielle Formung
aufweisen (Scandentia weisen auch ein Kammgebiss auf, besitzen aber drei Schneidezihne
je Kieferhélfte). Bei den Indriidae ist der Zahnkamm auf vier Zéhne reduziert und bei den
Daubentoniidae ist nur noch ein Frontzahn pro Kieferhdlfte dokumentierbar. Subfossile
Lemurenformen waren durch schaufelférmige Zahne charakterisiert (Maier 1980, Fleagle
1999, Swindler 2002).

Die Strepsirrhini spalten sich in die Lemuriformes und in die Lorisiformes auf
(Roos 2003, Roos et al. 2004). Die Lemurenartigen sind auf Madagaskar endemisch,
wiahrend die Loriartigen in subtropischen und tropischen Waldgebieten Afrikas und
Asiens beheimatet sind. Lorisiformes sind nachtaktiv und arboreal, Lemuriformes
auch, aber auch einige kathemerale und tagaktive Arten existieren. Insektivorie kommt
in beiden Gruppen vor, Lemuriformes weisen auch andere Erndhrungsweisen auf. Die
Zahnformel lautet 2133/2133 (wiederum zeigen manche Lemurenartige Abweichungen).
Innerhalb der Lorisiformes ist der zweite Strahl reduziert, das Ectotympanicum ist
mit der lateralen Bullawand verwachsen und am Cranium extern erkennbar; die
Arteria carotis interna ist reduziert und die Arteria pharyngea ascendens tritt vor der
Bulla ins Neurocranium ein und dient als Hauptblutversorgung des Gehirns. Bei
den Lemurenartigen ist der zweite Strahl nicht reduziert, das Ectotympanicum ist
nicht von der Bulla umwachsen und auch extern nicht diagnostizierbar. Die Arteria
carotis interna tritt posterior zur duleren Gehoroffnung in die Bulla ein und dient als
Hauptblutversorgung des Gehirns (nicht der Fall ist dies bei den Cheirogaleiden, siche
Diskussion). Additiv ist die Arteria pharyngea ascendens reduziert (aber siche wiederum
Cheirogaleidae). Tarsius, ein Haplorrhini-Représentant, wurde partiell ebenso in
die phylogenetischen Analysen integriert (Yoder 1997, Wright et al. 2003).

5.5 Scandentia

Innerhalb dieser Ordnung bilden die Tupaiidae die einzige Familie. Diese unterteilt
sich wiederum in die beiden Unterfamilien Ptilocercinae und Tupaiinae. Letztere

enthdlt Anathana ellioti, Urogale everetti, Dendrogale (zwei Spezies) und Tupaia
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(14 Spezies). Ptilocercus lowii ist der einzige Vertreter der Ptilocercinae und
verhélt sich eher arborikol, wihrend die restlichen Mitglieder der Ordo bevorzugt
eine terrestrische Lokomotion ausiiben (Sargis 2007). Wagner (1855) und Haeckel
(1866) hatten die Tupaiidae innerhalb der Ordnung ,Insectivora” positioniert.
Gregory (1910) platzierte sie im Rahmen der Archonta-Konzeption in die Ordnung
Menotyphla (dies war bei Haeckel eine Subordo). Le Gros Clark (1926), Simpson
(1945), Starck und Schneider (1960), Napier und Napier (1967) und andere
integrierten sie in die Primates und verwendeten sie als Ursprungsmodell.

Fiir eine Extraktion aus unserer Ordnung sprachen sich Van Valen (1965), McKenna
(1966), Campbell (1966a,b), Martin (1966) oder auch Szalay (1968, 1969) aus. Ein
wichtiges Kompendium war Lucketts Herausgabe von “Comparative biology and
evolutionary relationships of tree shrews” im Jahre 1980(b). Zu einer Differenzierung
von den Primates essentielle ontogenetisch-phylogenetische Analysen fiihrte Zeller
(1986a,b; 1987) durch .

Ahnlich wie bei der Ordnung Dermoptera ist der Fossilreport sehr liickenhaft. Dieser
scheint bisher auf einen Ursprung auf dem Festland zu deuten. Zusitzlich wurde zu
rezenten Formen wie Anathana, T. belangeri, D. murina, Ptilocercus und Cynocephalus
auch mehrere fossile Spitzhérnchen auf dem Festland gefunden (obwohl ein groBer Teil
in der Vergangenheit insuldr war). Die Arbeit von Chopra und Vasishat (1979) ist ein
prominentes Beispiel fiir die Deskription eines fossilen Scandentia-Vertreters, aber auch
Chopraet al. (1979), Jacobs (1980) oder Ni und Qiu (2002) sollten erwéhnt werden. Olson
et al. (2005) lasen aus ihren Daten andere biogeografische Implikationen (S. 668): ,,We
believe that evidence from the distribution of living scandentians is equally supportive of

a Bornean origin of treeshrews.”

5.6 Didelphidae, Marsupialia

Angeregt durch die Arbeit von Asher ef al. (2005) wurde in einigen phylogenetischen
Analysen die Beutelratte Didelphis integriert. Didelphidae weisen meistens eine
zugespitzte Schnauze auf und erreichen Maus- bis RattengréBe. Die Vorder- und
Hinterzehen sind flinfzehig, diadactyl. Alle Zehen (bis auf die Gro3zehe) tragen Krallen.
Es ist eine Greifzehe ausgebildet. In Querrichtung ist das Astragalofibulargelenk
stark erweitert. Es ist eine Polyprotodontie zu belegen. Die Beutel sind deutlich
ausgebildet, konnen aber auch nur aus zwei Hautfalten bestehen oder komplett

fehlen. Die Spezies sind iiberwiegend nachtaktiv und omnivor (Mickoleit 2004).
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6. Merkmalsanalyse basierend auf der vergleichenden Dental- und
Tarsalmorphologie an Primaten und verwandten Ordnungen

6.1 Begriindung der Auswahl der dentalen und der tarsalen Merkmale
6.1.1 Die Dentalmorphologie der Mammalia: Terminologie

Im Allgemeinen wird der Zahn (= Dens) durch die Radix dentis (= Wurzel),
durch den Collum dentis (= ,,Cervix dentis® bzw. Zahnhals) und durch die Corona
dentis (= Krone) definiert. Handelt es sich nicht um wurzellose Zéhne, dann ist
die Wurzel als der Teil charakterisiert, der in die Alveoli dentales (= Zahnficher)
eingesenkt ist. Der vom Zahnfleisch (= Gingiva) bis zum Kieferrand reichende
Raum entspricht dem Zahnhals. Die Krone ist zumeist der aus dem Zahnfleisch
ragende, schmelzbedeckte Part (Schumacher und Schmidt 1976, Thenius 1989).

Die Wurzel kann als Einheit strukturiert sein oder aber ein Veréstelungsmuster aufwei-
sen, wobei dann separate Zahnficher vorkommen. Das Periodontium (= Bindegewebe
der Wurzel) verbindet die Zihne innerhalb der Alveole mit dem Kieferknochen.
Incisivi von Nagern aber, die wurzellose Zihne aufweisen, zeigen ein stetiges
Zahnwachstum, das duch Abnutzung limitiert wird (Thenius 1989, Carroll 1993).

Die Bedeutung der Dentalmorphologie fiir die stammesgeschichtliche Forschung liegt
vor allem an den Komponenten des Zahnaufbaus bzw. deren Haltbarkeit an Fossilien:
Der hauptsédchliche Bestandteil besteht aus einer bestimmten Art von Knochengewebe,
der allerdings im Gegensatz zum Knochen keine Zellen enthélt, dafiir aber Canaliculi
dentales (= Kanilchen) - das Dentin oder Zahnbein (Dentinum dentis, Substantia
eburnea). Das Dentin setzt sich aus etwa 70% Kalziumphosphat, 23% Kollagen, 3%
Mucoproteinen und dem Wassergehalt zusammen. Der organische Anteil ist also
niedriger als beim Knochengewebe. Die Pulpa- oder Zahnhohle (Cavum dentis) wird von
Dentin umgeben. Die Pulpa ist ein Bindegewebe mit Gefdllen und Nerven, die mit dem
Blutkreislauf und dem Nervensystem aufgrund des Canalis radicis dentis (= Wurzelkanal)
und eines Foramen apicis dentis (= Wurzelspitzendffnung) verbunden ist (sollten
keine apicalen Ramifikationen vorhanden sein) (Romer und Parsons 1991).

Die Prismenstruktur des Zahnschmelzes bildet fiir die Systematik ein weiteres wichtiges
Phidnomen in Form der Hunter-Schraeger-Bander. Es handelt sich um die Banderung
einer Abfolge dunkler und heller Streifen, die bereits makroskopisch erkennbar

ist. Von Koenigswald (1980) konnte den funktionell-adaptiven Mechanismus der
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Schmelzprismen-Anordnung (Apatitkristallite) nachweisen. Innerhalb der Marsupialia
und der Eutheria ist der Betrag des Prismenbiindel-Durchmessers ca. 5 p. Die
sechseckigen Prismenbiindel sind kausal durch das Komprimieren der urspriinglichen
Substanz beim Zusammenriicken der Prismen bedingt. Die oben erwéhnte Binderung
entsteht nun durch die Art der Ausbildung und Anordnung dieser Prismen durch —
Vernetzung — Prismenabbiegung — Prismeniiberkreuzung (Martin 1993, 1995).

Die Sidugetier-Zdhne wurzeln ausschlieBlich im Pradmaxilare und Maxillare
(Oberkiefer) und im Dentale (Unterkiefer). Dies ist der Grund fiir die beinahe
ausnahmslose (aber siehe StoBzdhne der Elefanten) Limitation auf die Mundhdhle
(Cavum oris). Zu einem groBBen Teil ist die Anzahl der Zihne artkonstant. Die
Extremata (0 und am anderen Ende des Spektrums 260) sind erheblich, doch sind
diese Zahlen eher selten. Innerhalb der einzelnen Saugetierordnungen variieren
die Durchschnittswerte zu einem nicht geringen Teil betrdchtlich. Die maximale
Anzahl der Zdhne innnerhalb rezenter Mammalia (Placentalia) liegt bei 44 (z. B.
die Suidae; definitive Ausnahmen: z. B. manche Zahnwale) (Thenius 1989).

Das Arrangement des Sdugetier-Gebisses prasentiert sich durch divers gestaltete
Einzelzéhne: das Phidnomen der Heterodontie. Die unterschiedlichen Abschnitte
spiegeln die differenzierte Funktionalitdt wider. Das Auftauchen einer sekundéren
Homodontie wie bei Giirteltieren oder Zahnwalen ist als Ausnahmeerscheinung zu
werten. Folgende Zahnkategorien sind definierbar: (1) Dentes incisivi = Schneidezdhne
= Incisiven = I, (2) Dentes canini = Eckzdhne = Caninen = C, (3) Dentes praemolares
= Vorbacken-, falsche Backen- oder ,,Liickenzdhne® = Prdmolaren = P und letztlich die
(4) Dentes molares = echte Backen- oder Mahlzihne = Molaren = M. Schumacher und
Schmidt (1976) als auch Starck (1982) verwendeten eine andere deutsche Bezeichnung
fiir die Vorbackenzdhne: hier werden die Pridmolares als Backenzdhne den Molaren
(= Mahlzéhnen) gegeniibergestellt. Hier wird Thenius (1989) in der Einschitzung
gefolgt, diese Form der Differenzierung zu unterlassen. Allerdings folge ich Thenius
(1989) nicht in der Bevorzugung des Terminus ,,Gebissformel*“ a la Haltenorth (1957,
1969), auch wenn er diesen aus pragmatischen Griinden doch nicht iibernahm.

Die unterschiedliche Kronenhdhe ldsst innerhalb der Mammalia folgende Zahntypen
dokumentieren: (1) brachy(o-)donte, (2) subhypsodonte (identisch mit den mesodonten),
(3) hypsodonte (identisch mit den hypselodonten) und (4) kionodonte. Bei einem grofien
Teil der Vertreter mithypsodonten Zahnen werden im Kronenbereich Zementeinlagerungen
registriert. Beim niedrigkronigen (also brachyodonten) Zahn ist die Kronenhohe niedriger
als die Lange; der hypsodonte Zahn zeigt das exakt entgegengesetzte Proportionsmuster.

Der Sdulenzahn (kionodont, ,,columnar tooth*) ist mit sdulenformig verldngerten Hockern
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ausgestattet. Die Hockerhypsodontie (lediglich die Kronenelemente = Hocker sind
hypsodont) kann im Laufe der Evolution zur Kronenhypsodontie (die gesamte Krone ist
hypsodont) fiihren. Hypsodontie-Differenzierungen leitete z. B. Mones (1982) ein mit der
Separierung der Eu- und der Protohypsodontie - der erste Fall wurzellose Zéhne (auch als
hyperhypsodont bezeichnet) beinhaltet und der letztere definitv Wurzeln aufweist. 1960
schlug Van Valen eine funktionell-determinierte Definition der Hypsodontie vor.

Einen anderen Zahntypen stellt der Lamellenzahn dar: die Zahnkrone wird
aus bewurzelten, hypsodonten, lamellenartig gestalteten Jochen, die von
Kronenzement umgeben sind, gebildet. Solcherart formierten Lamellen- oder
Sdulenzdhne (wie auch die Prismenzihne) sind v. a. bei Grasfressern ausgebildet.
Die Kaufliche modifiziert sich durch die Abnutzungserscheinungen im Laufe der
Zeit. Dieses Phanomen kann auch auf die Incisivi iibergreifen (z. B. die Einhufer).
Eine partielle Hypsodontie ist ein eher seltener Fall - Beispiele sind Piezodus
(Lagomorpha), Issiodoromys (Rodentia) oder Macrotis (Marsupialia) - und bedingt
sich durch eine einseitige Kriimmung der Zahnkrone (Carroll 1993).

Die Zahnform liefert ein weiteres Unterscheidungskriterium, indem sich ein-, zwei-
und mehrspitzige Zahne dokumentieren lassen. Empirisch gesehen trifft der mehrspitzige
Casus lediglich bei den Prdmolaren und bei den Molaren zu: trituberculare (= triconodonte),
quadrituberculare und multituberculare Zdhne (Henke und Rothe 1997, Morlo 1997).
Der zahnérztlichen Methodologie nach Zuckerkandl (1891) sind die zur Orientierung
notwendigen Termini ,,mesial“ und ,distal“ entlehnt. Die Innen- und AuBenseite
der Krone wird als ,,lingual“ und ,,buccal (= vestibular) beschrieben.

Wie Lopatin und Averianov (2006) betonten, ist eine der prominentesten Theria-
Synapomorphien die tribosphenische Dentalstruktur: Der linguale Hocker des oberen
Molaren (Protoconus) operiert im Talonidbasin des unteren Antagonisten. Wéahrend des
finalen Stadiums der Okklusion agiert dieser funktionelle Komplex entsprechend eines
Pistills in einem Morser. Diese Entwicklung ermoglichte eine gesteigerte Effektivitit
hinsichtlich der Bearbeitung des Materials und verhalf zu einer Reihe von adaptiven
Spezialisierungen. Luo et al. (2001) zufolge entwickelte sich dieser Mechanismus
nicht nur einmal. Er konnte aber nur innerhalb der Boreosphenida bestehen (Theria
sowie nidchste Verwandte). Die Studie von Luo et al. (2003) ist ein weiterer Beleg fiir

die Erforschung die Friihstadien der tribosphenischen Mammalia-Evolution.
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6.1.2 Merkmalsliste: Dentalmorphologie orientiert an Asher ez al. (2005)

Die komplexe Hockerterminologie wird anhand der Studie von Meng und Wyss (2001)
erlidutert (hierfiir siche Abbildungen 79/80 und 81-103 der Appendices):

Generelle Dentalmorphologie
1. Hunter-Schraeger-Bandschichten (aus (0) nicht vorhanden

der Literatur) (1) vorhanden

2. Hunter-Schraeger-Bandschichten (aus (0) multipel
der Literatur) (1) einfach

3. Form des Incisivus (0) Wurzel und Krone verlaufen in
Léangsrichtung geradlinig und kontinuierlich
(1) Wurzel und Krone bilden eine
kontinuierliche Kurve; die Incisivi des
Oberkiefers betreffend, die Wurzel verlasst
die Alveole nach anterior hin und die Krone

kriimmt sich nach hinten nach posterior

4. Stauchung des Incisivus (0) konisch
(1) nach anteroposterior hin
(2) transversal

(4) flache, quadratisch geformte anteriore

Oberfliache
Mandibula
5. Schmelzverteilung in der anterioren (0) umgibt den Zahn
Region (1) nach posterior hin diskontinuierlich
6. ZahngroBe in der anterioren Region (0) kleine Wurzel

(1) hypsodont, sich unterhalb von p2-m1 nach
posterior hin ausdehnend
(2) hypsodont, sich unterhalb von m3 nach

posterior hin ausdehnend
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7. Ersatz der unteren Incisivi

8. 13-Vorkommen

9. 14-Vorkommen

10. Diastema

11. Caninus-Vorkommen

12. Wurzeln des Caninus

13. p1-Vorkommen

14. p2-Vorkommen

15. p3-Vorkommen

16. p3-Form

17. p4-Vorkommen

18. p4: Form des Trigonids

(0) nicht kalzifiziert
(1) vorhanden

(2) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) klein
(1) groB

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) zweifach
(1) einfach

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) mit longitudinalem Haupthocker

(1) mit Metaconid

(2) mit quer verlaufendem rudimentirem
Trigonid und Talonid

(3) durch Schmelzfalten vergrofBert

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) einfacher Hocker
(1) bicuspid

(2) tricuspid

(3) mit Leisten

182
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19. p4: Protostylid

20. p4: Form des Talonids

21. Hohe der Backenzihne

22. Occlusion der unteren Zahnreihe

23. Untere molare Hocker: labial zum
Protoconid befindlich

24. Unterer Molar: Ectoloph-Vorkommen
25. Unterer Molar: Hohe des Trigonids
26. Unterer Molar: posteriore Wand des
Trigonids

27. Unterer M 1: Anteroconid

28. Unterer Molar: Paraconid

29. Unterer Molar: Metaconid

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) einfach und ohne Senke

(1) tricuspid

(2) bicuspid

(3) einfach gestaltet und mit Senke

(0) brachydont
(1) unilateral hypsodont
(2) hypsodont

(0) vergroBert sich nach posterior, posteriore
Backenzihne groBer als anteriore

(1) anterior und posterior ca. gleich grof3

(2) vergroBert sich nach anterior, anteriore

Backenzihne groBer als posteriore

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) hoher als Talonid
(1) ghnlich hoch

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) nicht vorhanden
(1) bilophodont

(0) ausgeprigt
(1) klein
(2) nicht vorhanden

(0) anterior zum Protoconid
(1) in einer Linie mit dem Protoconid

(2) posterior zum Protoconid
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30. Unterer Molar: Mesoconid

31. Unterer Molar: Talonid Basin

32. Unterer Molar: Entoconid

33. Unterer Molar: Hypolophid

34. m3-Vorkommen

35. m3-Hypoconulid

36. m4-Vorkommen

Pramaxillare und Maxillare
37. Schmelzverteilung der oberen

anterioren Bezahnung

38. Oberes Diastema

39. Obere anteriore Zahnoberflache

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) nicht ausgepragt

(1) breit

(2) ausgefiillt mit dem Entoconid

(3) ausgefiillt mit dem Hypolophid
(4) bilophodont

(0) Entoconid ist posterior gegeniibergestellt

(1) anterior zum Hypoconid

(0) nicht vorhanden
(1) vorhanden
(2) groB3

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) umgibt den Zahn

(1) nach posterior hin diskontinuierlich

(0) klein

(1) ldnger als die molare Zahnreihe

(0) glatt
(1) gefurcht
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40. GroBe des oberen anterioren Incisivus  (0) klein und mit Radix
(1) hypsodont, Radix erstreckt sich bis in die
Pramaxilla
(2) hypsodont, Radix erstreckt sich bis zum
Maxillare
(3) hypsodont, Radix erstreckt sich bis zur
Orbita

41.13 (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

42. Position des I3 (0) lateral zum benachbarten Zahn befindlich

(1) posterior zum benachbarten Zahn

43.14 (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

44. 15 (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

45. Oberer Caninus (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

46. Oberer Caninus: Wurzeln (0) zwei Wurzeln

(1) eine Wurzel

47. Erster oberer Prdmolar (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

48. Zweiter oberer Pramolar (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

49. Form des P2 (0) klingenformig
(1) konisch
(2) dreiseitig, dreieckig
(3) hypsodont und mit Schmelzfalte

50. Dritter oberer Pramolar (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden
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51. Form des P3

52. Vierter oberer Pramolar

53. Grofle des P4

54. P4: buccaler Hocker

55. Stylare (=Styli) auf P4

56. P4: anteriore und posteriore Grite

57. P4: Hypoconus

58. Obere Molaren: labiales Cingulum

59. Relative GroBe der oberen

Backenzihne

60. Orientierung der oberen Zahnreihe

(0) groB3 und dreieckig
(1) oval und multicuspid
(2) klein und konisch
(3) hochkronig

(4) bilophodont

(5) klein und nach anterior zugespitzt

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) kleiner als M1 oder gleich grof3
(1) groBer als M1

(0) einer

(1) kleiner Metaconus

(2) Para- und Metaconus vorhanden und in der
GrofBe dhnlich

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) schwach
(1) Kédmme mit Hockern

(2) Kédmme ohne Hocker

(0) nicht vorhanden
(1) vorhanden
(2) nach transversal hin ausgedehnt

(3) nach antero-posterior hin ausgedehnt

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) nach anterior hin grof3, P4-M1 groBer als M3
(1) Zahnreihe in der Grofe durchgingig dhnlich
(2) nach posterior hin grof3, M3 grdoBer als P4-
M1

(0) parallel

(1) nach anterior hin zusammenlaufend
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61. Oberer Molar: Form der Krone (0) dreieckig
(1) buccolingual breit
(2) quadratisch
(3) mesodistal lang

62. Praecingulum des oberen Molaren (=  (0) schwach oder nicht vorhanden
Anteroloph) (1) anteriore Kante
(2) in den Protoconus iibergehend

(3) umfasst den groBten Lophen des Zahnes

63. Linguales Cingulum des oberen (0) nicht vorhanden
Molaren (1) vorhanden
64. Protoloph des oberen Molaren (0) schwach ausgeprégt

(1) vorhanden

65. Posteroloph des oberen Molaren (0) schwach oder nicht vorhanden
(1) ausgepragt

(2) transversaler Grat

66. Trigon (0) mit Basin
(1) Teilung per Mesoloph

(2) anterioposterior zusammengedriickt

67. Centrocrista des oberen Molaren (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

68. Mesostyl des oberen Molaren (0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

69. Protoconus (0) konisch
(1) mit Grat und v-férmig
(2) mit Grat und anteroposterior
zusammengedriickt
(3) u-formig

(4) mit Grat und antero-posterior verlaufend

70. Hocker der oberen Molaren (0) schwach ausgeprégt oder nicht vorhanden

(1) ausgeprigt
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71. Paraconus und Metaconus

72. Stylarplatte des oberen Molaren

73. Hypoconus

74. Hocker der oberen Molaren lingual

zum Protoconus befindlich

75. Mesolophulus

76. Anteroconus

77. M3

78. M4

(0) undeutlich

(1) vorhanden

(0) vorhanden
(1) reduziert

(0) schwach ausgeprégt oder nicht vorhanden

(1) stark ausgepragt

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden
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6.1.3 Merkmalsliste: Dentalmorphologie orientiert an Ross ez al. (1998)

Priamaxillare und Maxillare

Molares

1. Anzahl der Wurzeln be1t M1-2

2. M3: Anzahl der Wurzeln

3. Form des M2 (bucco-linguale Breite zu

mesio-distaler Lange)

4. GroBenvergleich von M1 : M2 (wurde fiir
die entsprechenden Taxa aus der Literatur

entnommen)

5. M1-2: Nannopithex-Falte

6. M1-2: Pseudohypoconus

7. M1-2: Metaconulus

8. M1-2: Praeprotoconulus

(0) jeweils drei
(1) drei, zwei

(2) jeweils zwei

(0) drei
(1) zwei
(2) eine

(0) sehr breit (> 1,65)
(1) breit (< 1,65, > 1,30)
(2) quadratisch (< 1,30)

(0) M1 > M2 (> 1,40)
(1) M1 > M2 (< 1,40 und > 1,0)
(2) M1 <M2 (< 1,0)

(0) nicht vorhanden
(1) schwach ausgeprégt

(2) dominant

(0) nicht vorhanden
(1) klein
(2) groB3

(0) einfach oder nicht vorhanden

(1) doppelt

(0) nicht vorhanden
(1) schwach
(2) stark betont
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9. M1: GroBe des Hypoconus (modifiziert) (0) grof3
(1) klein
(2) nicht vorhanden
(3) Hypoconus-Hohe entspricht der Hohe
des Protoconus
(4) nicht vorhanden, aber Cingulum

(5) Cingulum inkl. Erh6hung

10. M2: GroBe des Hypoconus (0) grof3
(1) klein
(2) nicht vorhanden

11. M1-2: Position des Hypoconus (0) distal, leicht lingual vom Protoconus
(1) distal, weit lingual vom Protoconus
positioniert

(2) ca. auf gleicher mesio-distaler Ebene

12. M1-2: Praehypocrista (0) nicht vorhanden
(1) schwach entwickelt
(2) stark entwickelt, reicht bis zur
Postprotocrista und schliefit das Talon

lingual ein

13. M3: Prahypocrista (0) nicht vorhanden
(1) schwach
(2) stark ausgebildet und zur
Postprotocrista reichend, schlieft das

Talon lingual ein

14. M1 oder M2: Position des Paraconulus (0) an die Praeprotocrista angegliedert

(1) nicht an die Priprotocrista angegliedert

15. M1-2: GroBe des Metaconulus (0) nicht vorhanden
(1) klein
(2) moderat (mit Hockerbildung)
(3) groB
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16. M1-2: GréBe des Mesostyls

17. M1-2: Postprotocrista

18. M1-2: laterale, posteriore transverse Crista

19. P4-M1: Periconus

20. M1-3: linguales Cingulum (muss nicht bei
allen drei Molaren vorkommen; Protoconus

nicht daran beteiligt)

21. M1-2: buccales Cingulum (Ross et al. liegen

hier falsch; siche Datenmatrix)

22. M1-2: Cristae, die sich vor dem

Metaconulus befinden

23. M1-2: Cristae, die sich posterior zum

Metaconulus definieren

24. M3: Paraconulus

25. Linguale Inflation des Protoconus (von

distal betrachtet!)

(0) nicht vorhanden
(1) vorhanden und an die Ectocrista
angelagert

(2) auf dem buccalen Cingulum préisent

(0) stark entwickelt, verlduft zur Basis des
Metaconulus oder Metaconus

(1) stark entwickelt, verlduft aber nicht bis
zur Basis des Metaconus

(2) nicht vorhanden

(0) deutlich entwickelt
(1) indistinkt

(0) nicht vorhanden
(1) klein
(2) groB

(0) nicht vorhanden
(1) schwach und unterbrochen

(2) stark ausgeprégt und komplett

(0) nicht vorhanden
(1) schwach
(2) stark ausgeprigt

(0) nicht vorhanden oder schwach

(1) stark ausgepragt

(0) nicht vorhanden oder schwach

(1) stark ausgepragt

(0) nicht vorhanden
(1) klein-moderat
(2) groB

(0) keine Inflation
(1) leicht
(2) stark
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26. M2: buccale Expansion des Paraconus

27. M3: Metaconus

28. M3: Hypoconus

29. M1: GroB3e des Paraconulus

30. M1-3: anteriores Cingulum

31. M3 relativ zu M1

Pramolares

32. P2: Anzahl der Wurzeln

33. P3: Anzahl der Wurzeln

(0) keine Expansion
(1) leichte Expansion
(2) starke Expansion

(0) nicht vorhanden oder sehr klein
(1) moderat, aber kleiner als der Paraconus

(2) groB (gleiche Hohe zum Paraconus)

(0) nicht vorhanden oder sehr klein
(1) klein
(2) grof3

(0) nicht vorhanden
(1) klein-moderat (kleiner als Paraconus)
(2) grof} (beinahe so grof3 oder grofBer als

der Paraconus)

(0) stark ausgepragt, komplett und
langgezogen

(1) stark ausgepragt und kurz

(2) schwach ausgeprégt oder nicht

vorhanden

(0) sehr klein (halb so gro3 wie der M1
oder kleiner)

(1) klein (zwei Drittel)

(2) groB (approximativ die gleiche Grof3e)

(0) eine (sollte der Zahn nicht vorhanden
sein, dann haben ihn Ross ef al. auch mit 0
definiert - ungiinstig!)

(1) zwei

(2) drei

(0) eine
(1) zwei
(2) drei
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34. P4: Anzahl der Wurzeln

35. P2 relativ zu P3

36. P4 zu M1

37. P2: occlusale Auflenlinie

38. P4: occlusale Auflenlinie

39. P3-4: Trigon/Talon-Proportionen

40. P3: Protoconus

41. P4: Metaconus

42. P4: Protoconus

43. P2: Protoconus

(0) eine
(1) zwei
(2) drei

(0) P2 ist viel kleiner (ca. 50 % oder
weniger)

(1) P2 ist kleiner

(2) P2 etwa gleich grof3

(0) P4 < M1
(1) P4 = M1
(2) P4 > M1

(0) triangular

(1) suboval mit bucco-lingualer
Langsachse

(2) suboval mit mesio-distaler Langsachse

(3) abgerundet

(0) triangular
(1) suboval
(2) quadratisch

(0) Trigon groBer oder gleich gro3 zum
Talon

(1) Trigon < Talon

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) relativ zum Paraconus niedrig

(1) relativ zum Paraconus hoch

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden
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44. Hypoconus

45. P4: Paraconulus

46. P3-4: Parastyle

47. P3-4: Metastyle

48. P3-4: Postprotocrista

49. P2-3: distaler Kronenrand (dies trifft eher
fiir den P3 zu)

50. P3-4: linguales Cingulum

51. P3: Metaconus

52. P3-4: buccales Cingulum

(0) nicht vorhanden
(1) nur am P4

(2) auf P3-4

(3) auf P2-4

(0) groB3
(1) klein
(2) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) stark ausgepragt

(1) schwach ausgeprégt und kurz

(0) glatt gerundet
(1) tailliert zwischen den buccalen und

lingualen Hockern

(0) nicht vorhanden oder schwach
ausgepragt

(1) stark ausgepragt

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) nicht vorhanden oder schwach
ausgepragt

(1) stark ausgepragt
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Incisivi und Caninus

53. I11-12: Interstitialer Kontakt (0) nicht vorhanden, grofler Zwischenraum
(1) als schmaler Kontakt prasent
(2) 12 dicht an I1 gepackt, verkiirzte

Praparacrista

54. 11-11: Interstitialer Kontakt (0) vorhanden
(1) nicht vorhanden, ein weiter
Zwischenraum

(2) schmaler Zwischenraum (neu)

55.12-C Diastema (0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

56. 11 relativ zu 12 (0) ca. gleich grof3
(1) I1 etwas groBer als 12
(2) 11 viel groBer als 12 (beinahe doppelt
so grof3)
(3) I1 kleiner als 12 (neu)

57.11: GroBe (= 11 zu M1) (0) klein
(1) moderat
(2) groB3

58. I1: occlusale Form (mesio-distale Lénge zu  (0) oval

buccolingualer Breite) (1) leicht bucco-lingual zusammengepresst
(2) extrem bucco-lingual
zusammengepresst

(3) mesio-distal zusammengepresst (neu)
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59. I1: Kronenform

60. I1: Fovea lingualis

61. I1-12: linguales Cingulum

62. I1: basaler lingualer Hocker

63. I1-12: buccales Cingulum

64. C1: Querschnittsform bzw. Form aus

occlusaler Perspektive

65. Canine Occlusion

66. C1: mit basalem Hocker (neu)

(0) spatelformig: kein occlusaler Hocker,
mesiale und distale Rander kontinuierlich
verlaufend und abgerundet

(1) semi-spatelformig: zentraler Hocker
prisent, aber stumpf mit mesial und distal
wahrnehmbaren occlusalen Kimmen

(2) zentraler occlusaler Hocker zugespitzt,
steile Kantenverldufe

(3) bucco-lingualer Grat (neu)

(4) nagerspezifisch

(5) mesio-distaler Grat

(0) einfach
(1) zweifach

(0) schwach ausgeprigt und
diskontinuierlich

(1) moderat und kontinuierlich
(2) stark ausgebildet

(3) nicht erkennbar

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) oval
(1) rund
(2) tiber eine ldngere Strecke eine

komprimierte Erscheinungsform

(0) C1 schert gegen P1-2
(1) C1 schert gegen P2
(2) C1 schert gegen P2-3
(3) C1 schert gegen P3

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden
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67. Cl1: linguales Cingulum

Mandibula

Molares

68. m1-3

69. m1: Anzahl der Wurzeln

70. m2: Anzahl der Wurzeln

71. m3: Anzahl der Wurzeln

72. (modifiziert) m2: Trigonid-Weite (Verhéltnis
der bucco-lingualen Breiten des Trigonids und
Talonids)

73. m3: Trigonid-Weite (Verhéltnis der bucco-
lingualen Breiten des Trigonids und des
Talonids)

74. m1: Paraconid-Position

(0) nicht vorhanden oder schwach

(1) stark ausgebildet

(2) sehr stark ausgebildet

(3) siehe (1), aber nur partiell ausgebildet

(4) siehe (3), aber von distal kommend

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) eine

(1) zwei

(0) eine

(1) zwei

(0) eine

(1) zwei

(0) weiter als Talonid
(1) ghnlich weit wie das Talonid

(2) enger als das Talonid

(0) (viel) weiter als das Talonid

(1) dhnlich weit

(2) Trigonid (deutlich) schmaler als das
Talonid

(0) mesial zum Protoconid

(1) mesiolingual, zwischen Proto- und
Metaconid

(2) mesial zum Metaconid, aber weit von
ihm entfernt

(3) paarig mit dem Metaconid angelegt

(4) nicht vorhanden (neu)
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75. m2: Paraconid-Position (0) mesial zum Protoconid
(1) mesiolingual, zwischen Proto- und
Metaconid
(2) mesial zum Metaconid, aber weit von
ihm entfernt
(3) paarig mit dem Metaconid angelegt

(4) nicht vorhanden (neu)

76. m3: Paraconid-Position (0) mesial zum Protoconid
(1) mesiolingual, zwischen Proto- und
Metaconid
(2) mesial zum Metaconid, aber weit von
ihm entfernt
(3) paarig mit dem Metaconid angelegt

(4) nicht vorhanden (neu)

77. m1: Parastylid (0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

78. Metastylide (0) nicht vorhanden
(1) klein
(2) groB

79. m3: Hypoconulid (0) einfach
(1) doppelt

(2) nicht definierbar (neu)

80. m3: ,,Ferse* (tentativ: konnte nicht komplett (0) nicht vorhanden

nachvollzogen werden, wurde daher der (1) schmaler als Talonid
Literatur entnommen) (2) ca. gleich breit wie das Talonid
81. Oberflachenstruktur des Zahnschmelzes (0) glatt

(1) leichte Ornamentierung

(2) deutliche Ornamentierung

82. ml: Trigonid-Hohe (Relation der Trigonid-  (0) wesentlich hoher als das Talonid
Hohe zur Talonid-Hohe) (1) Trigonid und Talonid etwa gleich hoch

oder etwas hoher
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83. m1-2: Hockerrelief

84. m1: linguale Konfiguration des Trigonids

85. m1: Metaconid-Position

86. m1-2: Paraconid

87. ml1-2: laterales Protocristid

88. m1: distaler Verlauf der Trigonidwandung

89. m2: distaler Verlauf der Trigonidwandung

90. m1-2: Entoconid

(0) moderat bis hoch
(1) niedrig

(0) offen
(1) geschlossen

(0) lingual zum Protoconid

(1) leicht disto-lingual zum Protoconid
(2) stark disto-lingual zum Protoconid
befindlich

(0) nicht vorhanden
(1) klein
(2) groB3

(0) verlauft zum Metaconid

(1) verlauft zum Hypoflexid

(0) komplett

(1) tief eingekerbt durch den Protoconid/

Metaconid-Sulcus
(2) mediales und laterales Protocrisid
treffen sich nicht, es gibt auch keinen

Sulcus

(0) komplett

(1) tief eingekerbt durch den Protoconid/

Metaconid-Sulcus
(2) mediales und laterales Protocrisid
treffen sich nicht, es gibt auch keinen

Sulcus

(0) nicht vorhanden

(1) sich kaum abzeichnend von dem
lingualen Seitenrand des Talonids
(2) ein kleiner, diskreter Hocker

(3) grofler Hocker
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91. m1-2: Sulcus des Postentoconids (0) prominent
(1) schwach sichtbar
(2) nicht vorhanden

92. m1: Grofle des Hypoconulids (0) groB3
(1) moderat
(2) klein

(3) nicht vorhanden

93. m2: Grofle des Hypoconulids (0) groB3
(1) moderat
(2) klein

(3) nicht vorhanden

94. m3: GroBe des Hypoconulids (0) grof3
(1) moderat
(2) klein

(3) nicht vorhanden

95. m1-2: Position des Hypoconulids (0) paarig mit dem Entoconid angelegt
(1) in der Néhe der Mittellinie

(2) von der Mittellinie aus leicht buccal

96. m1-2: Cristid obliqua (0) schwach (abgerundet)
(1) stark ausgebildet
(2) sehr stark ausgebildet

97. m1: Orientierung der Cristid obliqua (0) erreicht die Wandung des Trigonids an
einem distal zum Protoconid befindlichen
Punkt
(1) erreicht die Wandung des Trigonids
an einem distolingual zum Protoconid
befindlichen Punkt
(2) erreicht die Wandung des Trigonids an
einem distal zum Metaconid befindlichen
Punkt
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98. m2: Orientierung der Cristid obliqua (0) erreicht die Wandung des Trigonids an

einem distal zum Protoconid befindlichen

99. m1: Endpunkt der Cristid obliqua

100. m2: Endpunkt der Cristid obliqua

101. m3: Endpunkt der Cristid obliqua

102. m1-2: Centroconid (der Literatur

entnommen)

Punkt

(1) erreicht die Wandung des Trigonids
an einem distolingual zum Protoconid

befindlichen Punkt

(2) erreicht die Wandung des Trigonids an
einem distal zum Metaconid befindlichen

Punkt

(0) verlauft zur Basis des Trigonids

(1) verlauft partiell die distale Trigonid-
Wandung hoch

(2) verbindet sich mit der Spitze des
Protoconids oder dem Protocristid

(3) verbindet sich mit dem Metaconid

(0) verlauft zur Basis des Trigonids

(1) verlauft partiell die distale Trigonid-
Wandung hoch

(2) verbindet sich mit der Spitze des
Protoconids oder dem Protocristid

(3) verbindet sich mit dem Metaconid

(0) verlauft zur Basis des Trigonids

(1) verlauft partiell die distale Trigonid-
Wandung hoch

(2) verbindet sich mit der Spitze des
Protoconids oder dem Protocristid

(3) verbindet sich mit dem Metaconid

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden, aber die Cristid
obliqua kriimmt sich scharf in den
Hypoflexid

(2) nicht vorhanden
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103. m1-2: Hypocristid

104. m3: Hypocristid

105. m1-2: Linguale Konfiguration des Talonids

106. m1-2: Fovea distalis (der Literaur

entnommen)

107. m1-2: Konfiguration des Hypocristids.

108. m1-2: Cristid obliqua

109. Inflation der molaren Hocker

110. m1-2: buccales Cingulum

111. m1: Tiefe des Hypoflexids

112. m2: Tiefe des Hypoflexids

(0) nicht vorhanden oder spurenhaft
(1) schwach ausgebildet
(2) stark ausgebildet

(0) nicht vorhanden oder spurenhaft
(1) schwach ausgebildet
(2) stark ausgebildet

(0) offen
(1) lingual gekerbt, aber nicht offen
(2) geschlossen

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) einfach

(1) in der Nahe des Hypoconids ist ein

akzessorischer Hocker positioniert

(0) gekerbt
(1) geradlinig

(0) Hocker wirken nicht ,,aufgeblasen*

und sind marginal positioniert
(1) leichtes Inflation-Phdnomen

(2) starkes Inflation-Phdnomen

(0) nicht vorhanden bis spurenhaft

(1) am Proto- und Hypoconid teilweise

gebrochen

(2) komplett

(0) sehr seicht
(1) moderat
(2) tief

(0) sehr seicht
(1) moderat
(2) tief
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113. m2-Lénge in Relation zur m3-Lange

(modifiziert)

114. m1: Léange in Relation zur Breite

115. Lophartige Strukturen (neu)

116. m1-2: Position des Entoconids relativ zum

Hypoconid

Primolares

117.pl und P1

118. p2

119. p2: Wurzeln

120. p3-4: Wurzeln

121. Uberlappen der Primolaren-Kronen

122. p3: Paraconid

(0) m3 (deutlich) langer als m2
(1) m3 entspricht in etwa m2
(2) m3 <m2

0)1-1,15
(1) 1,16- 1,22
(2)1,23-1,32
(3)> 1,33

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) transversal zum Hypoconid verlaufend

(1) distal zum Hypoconid

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) einfach
(1) zweifach

(0) p3 einfach, p4 einfach
(1) p3 einfach, p4 zweifach
(2) p3 zweifach, p4 zweifach

(0) nicht existent
(1) leichte Uberlappung
(2) starke Uberlappung

(0) grof3
(1) klein

(2) nicht vorhanden oder verkiimmert
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123. p4: Paraconid

124. p4: Position des Paraconids

125. p3-4: Cristid obliqua

126. p2: Form und Hohe des Protoconids

127. p4: Position des Metaconids

128. p2: GroBe des Metaconids

129. p3: GroBe des Metaconids

130. p4: GroBe des Metaconids

(0) grof3
(1) klein

(2) nicht vorhanden oder extrem klein

(0) mesial zum Protoconid befindlich

(1) mesiolingual, zwischen Proto- und
Metaconid

(2) mesial zum Metaconid, grof3er
Zwischenraum zum Metaconid

(3) paarig mit dem Metaconid verbunden

(,,twinned*)

(0) nicht vorhanden
(1) schwach ausgepragt
(2) stark ausgepragt

(0) schlank, ragt iiber die Protoconide des
p3-4 hinaus

(1) massiv, ragt tiber die Protoconide des
p3-4 hinaus

(2) nicht hinausragend, nicht auf einem
Niveau mit p3

(3) extrem kurz, kiirzer als p3

(0) nah am Protoconid

(1) weiter vom Protoconid entfernt

(0) nicht existent oder spurenhaft
(1) klein
(2) groB

(0) nicht existent oder spurenhaft
(1) klein
(2) groB3

(0) nicht existent oder spurenhaft
(1) klein
(2) groB3
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131. p4: Linguale Konfiguration des Trigonids

132. p3: Entoconid und lingualer Kamm des

Talonids

133. p4: laterales und mediales Protocristid

134. p3: Orientierung des lateralen Protocristids

135. p4: Orientierung des lateralen Protocristids

136. p3-4: posteriore Trigonid-Wandung

137. p3-4: GroBe des Hypoconids

138. p3-4: Position des Hypoconids (oder des
distalen Endpunktes der Cristid obliqua)

139. p4: Scherfliache des Hypocristids

(0) offen
(1) geschlossen

(0) nicht vorhanden

(1) lingualer Kamm des Talonids
vorhanden, aber das Entoconid nicht
prominent

(2) Entoconid als ein kleiner, diskreter
Hocker

(0) kontinuierlich zwischen Meta- und
Protoconid verlaufend
(1) diskontinuierlich zwischen Meta- und

Protoconid verlaufend

(0) transversal orientiert
(1) distolingual orientiert

(2) nicht vorhanden

(0) transversal orientiert

(1) distolingual orientiert

(0) komplett (Taxa ohne Metaconide
wurden hier eingeordnet)

(1) tief eingekerbt

(0) groB3

(1) klein oder nicht vorhanden

(0) distal zum Protoconid
(1) distal zum Metaconid oder zwischen

Proto- und Metaconid befindlich

(0) nicht vorhanden
(1) schwach ausgebildet
(2) stark ausgebildet
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140. p2: buccales Cingulum

141. Inflation der Pramolares

142. p4: Exodaenodontie (der Literatur

entnommen)

143. p4: Léange des Talonids (Relation der
mesiodistalen Lange des Trigonids und der

mesiodistalen Lange des Talonids)

144. Orientierung der Prdmolaren

145. p4: antero-buccales Cingulum

146. p4: Grat des Postprotoconids

147. p4: Grat des Postmetaconids

(0) nicht vorhanden

(1) unvollstindig, am Proto- und
Hypoconid gebrochen

(2) komplett ausgepragt

(0) keine basale Inflation
(1) leichte basale Inflation
(2) starke basale Inflation

(0) nicht vorhanden
(1) leicht ausgeprégt
(2) sehr ausgepragt

(0) extrem kurz oder nicht existent

(1) viel kiirzer als das Trigonid

(2) gleichlang oder etwas kiirzer als das
Trigonid

(3) Talonid langer als das Trigonid

(0) aus lateraler Perspektive griindet die
Krone vertikal
(1) leicht schrig

206

(2) starke Schriagstellung, medial iiber den

anterioren hinausragend

(0) nicht vorhanden oder spurenhaft

(1) stark ausgepragt

(0) nicht vorhanden oder schwach
ausgepragt

(1) moderat

(2) sehr stark ausgeprigt

(0) nicht vorhanden oder schwach
ausgepragt

(1) moderat

(2) sehr stark ausgeprigt
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148. p4: Hohe des Paraconids (0) niedrig
(1) moderat

(2) fast so hoch wie das Protoconid

149. p3-4: Hohe des Protoconids (0) am p3 viel niedriger als am p4
(1) am p3 etwas niedriger als p4
(2) gleich hoch
(3) p3 hoher als p4

150. p3-Region zu p4 (der Literatur (0) 0,45-0,59

entnommen) (1) 0,60-0,69
(2) 0,70-0,79
(3)>0,80

151. p4: mesio-distale Lange zu bucco-lingualer (0) < 0,95

Breite (1)>0,96und < 1,14
(2)>1,15und < 1,20
3)>1,21und < 1,35
(4)>1,36 und < 1,46

5)>147
152. Relation der p4-Region zur m1-Region (0)<0,62
(der Literatur entnommen) (1)>0,63 und < 0,72

(2)>0,73 und < 0,82
(3)>0,83 und < 0,92
(4)>0,93 und < 1,02
(5)> 1,03

153. p3-4: Orientierung der Wurzel (0) p3-4-Wurzeln mesiodistal ausgerichtet
(1) p3-Wurzel nach lateral verlagert,
mesiale p4-Wurzel nach mesio-distal
ausgerichtet
(2) p3-Wurzeln mesio-distal ausgerichtet,
mesialer Teil der p4-Wurzel nach lateral

verlagert
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Incisivi und Caninus

154. Anzahl der Incisivi

155. Arrangement aus occlusaler Perspektive

156. Raumaufteilung zwischen den Kronen

157.12/3-C: Diastema (modifiziert)

158. i11-2 (Relation des 1142 zum m1)

159. i1:i12-Proportionen

160. 11: Weite der Krone

161. 12: Form des Kronenquerschnitts (Relation
der mesio-distalen Lange zur bucco-lingualen

Breite)

162. Kronenhdhe (aus buccaler Perspektive:
Abstand von der Kronenspitze zum

Zahnzement-Zahnschmelz-Ubergang)

(0) drei
(1) zwei
(2) 11 vorhanden, aber nicht i2

(3) nicht vorhanden

(0) u-férmig
(1) v-férmig

(0) kein Raum

(1) Raum vorhanden

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) sehr klein
(1) moderat
(2) groB

(0) i1 viel kleiner als i2

(1) i1 kleiner als i2

(2) 11 beinahe so groB wie i2
(3) i1 groBer als i2

(4) i1 viel groBer als 12

(0) mesio-distal gesehen betriachtlich
breiter als die Wurzel (spatelformig)

(1) am Apex schmal, breiter als die Wurzel
(2) ,,styliform*: Kronenspitze in etwa so

breit wie der cervicale Rand

(0) oval gerundet

(1) mesio-distal komprimiert

(0) niedrig
(1) moderate Hohe
(2) sehr hoch
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163. 11-2: buccale Auflenlinie der Krone

164. Wurzeln

165. Kronen

166. Zahnkamm

167.11: Kronenform

168. i2: ,,Fersenbildung® (linguale Schwellung

an der Kronenbasis)

169. Schmelzbildung auf der lingualen Seite

170. i1: linguales Cingulum

171. 11-Region in Relation zur m1-Region

172. ¢: Querschnitt

(0) aus lateraler Perspektive gesehen leicht

gekriimmt
(1) starke Kriimmung

(0) vertikal oder aufrecht
(1) leicht procumbent
(2) stark procumbent

(0) vertikal oder aufrecht
(1) leicht procumbent
(2) stark procumbent

(0) nicht vorhanden
(1) mit drei Zghnen

(2) mit zwei Zdhnen

(0) spatelformig
(1) lanzettformig, zugespitzt

(0) nicht vorhanden

(1) vorhanden

(0) gut entwickelt

(1) kaum oder gar nicht entwickelt

(0) nicht vorhanden oder schwach
ausgepragt

(1) stark ausgebildet, aber nicht
vollstindig

(2) stark ausgebildet und komplett

(0) 11 sehr klein
(1) moderat vergroBert

(2) stark vergroBert

(0) rundlich-oval
(1) mesio-distal komprimiert

(2) bucco-lingual komprimiert
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173. c: linguale Kammentwicklung (0) rundlich

(1) scharfkantig

174. c: Paracristid (0) schriag in Relation zur Occlusalebene
(1) fast horizontal zur Occlusalebene
(2) bildet mit i1-2 einen gemeinsamen

Abschneidemechanismus

Die Datenmatrices sind Teil des elektronischen Appendix.
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6.1.4 Die Tarsalregion der Mammalia: Terminologie und Morphologie

Die morphologische Komplexitidt und die Mdoglichkeit mehrerer Losungen fiir die
gleichen funktionellen Probleme machen die Fulwurzel zu einer reichhaltigen Quelle an
Merkmalen. Diese Region weist innerhalb der Marsupialia und Placentalia im Gegensatz
zu den nicht-mammaliamorphen Cynodontia eine Reihe von Gegensitzen auf. Diese
Charakteristika wurden innerhalb der Sdugetierevolution schrittweise erworben (Rowe
1988).

Eines der wichtigsten rezenten Merkmale ist das Uberlappen des Astragalus und des
Calcaneus. Bei den nicht-mammaliamorphen Cynodontia liegen die beiden Knochen eher
Seite an Seite. Dieses Arrangement war wohl fiir die direkte Ubertragung des Gewichtes
vom Bein auf den Boden (Schaeffer 1941a, Horovitz 2000) geeignet.

Eine umfassende Literatur hat sich inzwischen beziiglich der Identifizierung der
urspriinglichen FuBwurzel-Morphologie der Mammalia angesammelt (u. a. Szalay und
Decker 1974, Kielan-Jaworowska 1977, Jenkins und McClearn 1984, Szalay 1984, 1993,
1994; Horovitz 2000, Luo et al. 2003). Bezogen auf die Terminologie wurde Hooker
(2001) gefolgt (siehe Abbildungen 103-109 der Appendices).

A. Astragalus

1. Verhiltnis von Kdrperbreite und Korperlange (0) breiter (proximal gemessen) als lang

(Tab. 13) (lateral gemessen)

(1) etwa gleiche Dimensionen

(2) langer als breit
2. Verhiltnis von lateralem und medialem (0) lateraler Grat hoher als medialer Grat
Trochlea-Grat (gemessen von der imagindren (1) etwa gleich hoch

horizontalen Linie zwischen der distalen Kante  (2) medialer Grat hoher als lateraler Grat
der ectalen Facette und dem ventralsten Punkt

der Sustentacularfacette)

3. Extension der Trochlea beziiglich des Collum (0) nicht vorhanden
(1) Extension des medialen Grates
(2) Extension zwischen den Graten
(3) Extension entlang der ganzen

Trochlea-Breite
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4. Proximales Foramen

5. Ventrales Limit der Trochlea

6. Grube fiir die Sehne des M. flexor digitorum

fibularis
7. Proximomediales plantares Tuberculum
8. Anheftungsfliche der lateralen Corpus-wand

fiir das fibuloastraguldre Ligament

9. Sustentacularfacette

10. Distaler Teil der Sustentacularfacette

11. Form des Caput

12. Langsachse des Caput im Vergleich zur
Breite (Tab. 14)

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) am Mittelpunkt der posterior gelegenen
Oberfliache

(1) eher ventral gelegen

(0) flach
(1) tief

(0) kaum definiert
(1) hervortretend

(0) proximal
(1) zentral

(0) klein, flach und isoliert
(1) groB3, konvex und groBtenteils isoliert
(2) distal in die Navicularfacette

iibergehend

(0) nach lateral verlagert
(1) an der ventralen Oberflache des Collum
ungefahr zentral lokalisiert

(2) nach medial verlagert

(0) unregelméBig oder nur in einer Ebene
gerundet
(1) in mehr als einer Ebene gleichmaBig

konvex

(0) das 1,3 fache
(1) das 1,4 -1,5 fache
(2) das 1,6 fache oder mehr
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13. Langsachse des Caput

14. Dorsale Begrenzung des Caput

15. Navicularfacette

16. Tibiale Trochlea mit medianer Wélbung

B. Calcaneus

17. Position der ectalen Facette

18. Tuber: Querschnitt (Tab. 15)

19. Ectalfacette: Formgebung der Oberfldche

(0) senkt sich medial um 15° oder mehr
(1) ungefahr horizontal oder senkt sich
lateralwarts

Die imaginére horizontale Linie befindet
sich zwischen der distalen Kante der
ectalen Facette und dem ventralsten Punkt

der Sustentacularfacette.

(0) nicht eingekerbt
(1) eingekerbt

(0) in Hinblick auf den Collum nach
medial herausragend
(1) entlang der medialen Seite des Collum

proximal ausdehnend

(0) flach
(1) tief, u-formig
(2) tief, v-formig

(0) ndher am distalen als am proximalen
Ende, d.h. Tuber relativ lang

(1) entlang der Lange etwa am Mittelpunkt
(2) ndher am proximalen als am distalen

Ende d.h. Tuber relativ kurz

(0) 1,25 mal (oder weniger) dorso-ventral
hoch als mediolateral breit

(1) 1,35-1,6 mal hoher als breit

(2) 1,7 (oder mehr) mal hoher als breit

(0) unregelmiBig
(1) leicht gleichméBig konvex
(2) stark gleichméBig komplex
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20. Winkel zwischen der Ectalfacette und dem

Tuber

21. Fibularfacette

22. Sustentacular- und Ectalfacetten

23. Distale Sustentacularfacette

24. Kerbe an der lateralen Oberfldche des Tuber

fiir die Sehne des M. peroneus brevis

25. Navicularfacette

26. Position des Apex des Processus peronealis:
Distanz in bezug zur prozentualen Lange des

Calcaneus von der distalen Extremitét

27. Processus peronealis: laterale Projektion im

Vergleich zur Calcaneus-Linge

28. Processus peronealis: im Vergleich zur

Lénge des Calcaneus

(0) 40-60°
(1) 25-30°
(2) 5-15°

(0) vorhanden

(1) nicht vorhanden

(0) iiberlappen in der Langsachse
(1) tiberlappen nicht

(0) nicht vorhanden

(1) klein

(2) groB3, mit der ventralen Ausdehnung
der Navicularfacette des Astragalus

artikulierend

(0) nicht vorhanden
(1) vorhanden

siehe Szalay und Lucas (1996)

(0) nicht vorhanden
(1) vorhanden
siche Szalay und Lucas (1996)

(0) weniger als 10%
(1) 10-15%
(2) 17-25%
(3) 35-55%

(0) 5-7%
(1) 9-13%
(2) 15-23%

(0) 15-18% fibersteigend
(1) 22-27% ftibersteigend
(2) 32-46% tibersteigend

214
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29. Cuboidfacette

30. Cuboidafacette: plantare Vertiefung

31. Winkel zwischen der Ebene der
Cuboidfacette und der Langsachse des

Calcaneus

32. Distales plantares Tuberkulum iiberragt
ventral der dorso-ventralen Dimension der

Cuboidfacette

33. Distales, plantares Tuberkulum

34. Distales, plantares Tuberkulum

(0) flach

(1) schwach konkav
(2) betont konkav
(3) sellar

(0) nicht vorhanden
(1) vorhanden, ermoglicht eine Rotation

(2) vorhanden, ermdglicht keine Rotation

(0) 55-60°
(1) 70-75°
(2) 80-90°

(0) 25% oder weniger
(1) 34-38%
(2) 44% oder mehr

(0) an der distalen Kante positioniert

(1) eher proximal positioniert

(0) medial positioniert

(1) eher zentral positioniert

Die Datenmatrix ist Teil des elektronischen Appendix.

Tab. 13. Zu Merkmal 1: Verhiltnis von Corpuslidnge zu Corpusbreite (ausgewéhlte

Taxa: Messungen bei 12facher natiirlicher Gré3e in mm; partiell gerundet).

Corpusbreite a Corpuslidnge b b:a
Daubentonia 6,5 , 1,42
Galago 2,9 4,0 1,38
Lepilemur 4.8 6,0 1,25
Lemur 7,4 9,0 1,22
Ochotona 6,2 6,2 1,00
Glis 2,9 3,0 1,00
Didelphis 8,0 6,3 0,79
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Tab. 14. Zu Merkmal 12: Verhéltnis von Caputldnge zu Caputbreite (ausgewihlte Taxa:

Messungen bei 12facher natiirlicher Grof3e in mm; partiell gerundet).

Caputldnge a Caputbreite b a:b
Daubentonia , 5.8 1,10
Galago 3,5 2.4 1,46
Lepilemur 5,9 4.6 1,28
Lemur 8,0 6,2 1,30
Ochotona 2,0 2,0 1,00
Glis 2,2 1,7 1,30
Didelphis 472 3,0 1,40

Tab. 15. Zu Merkmal 18: Verhéltnis von Caputldnge zu Caputbreite (ausgewihlte Taxa:

Messungen bei 12facher natiirlicher GréBe in mm; partiell gerundet).

Dorso-ventrale Medio-laterale ab
Linge a Breite b

Daubentonia 4, 3.5 1,14
Galago 2,1 2,0 1,05
Lepilemur 2,8 2.5 1,12
Lemur 4.0 3,6 1,1
Ochotona 1,1 1,1 1,0
Glis I,1 1,1 1,0
Didelphis 2.5 2.3 1,09
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6.2 Die Merkmalsanalyse

6.2.1 Material und Methoden

Anhand von Skelettmaterial wurden 48 Arten untersucht. Die Tabellen 16 und 17 listen
die an den naturhistorischen Museen kladistisch bearbeiteten Spezies auf. Eingang in die
Analysen fand aber final ein kleinerer Teil, da keine intraspezifische Fragestellung vorlag.
Fiir die Erstellung der Datenmatrix und die a posteriori-Ermittlung der TL-, CI- und RC-
Werte wurde MacClade ® 4.06 (Maddison und Maddison 2003) und fiir die Errechnung
der Kladogramme die PAUP ®-Version 4.0b10, jeweils in der Macintosh-Version (OS
X), verwendet. Die Erfassung dental- und tarsalmorphologischer Merkmale orientierte
sich an den Arbeiten von Ross et al. (1998), Hooker (2001) und Asher et al. (2005). Diese
wurden fiir den hier vorliegenden Kontext adaptiert, was partiell leichte Modifizierungen
beinhaltete (s. o.). Samtliche Merkmale wurden weder geordnet noch gewertet.
Folgende phylogenetisch-systematische Analysen (heuristische und ,,erschopfende®
Suchoption) wurden unter Beriicksichtigung der Konsensus-Kladogramme nach der

50%-Majoritat-Regel und nach der Strikten Konsensus-Regel durchgefiihrt:

I. Analyse der Dentalmorphologie: orientiert an Asher et al. (2005)

Al. Euarchonta-Reprédsentanten mit der Auengruppe Rousettus aegyptiacus und
Rhinolophus blasii (jeweils Chiroptera);

A2. Euarchonta-Vertreter mit der AuBBengruppe Glis (Rodentia) und Ochotona
(Lagomorpha);

A3. Euarchonta-Reprédsentanten mit der AuBengruppe Rousettus aegyptiacus und
Archaeonycteris revilliodi (jeweils Chiroptera);

A4. Euarchonta-Reprédsentanten mit der AuBBengruppe Hassianycteris messelensis und

Archaeonycteris revilliodi (jeweils Chiroptera).

II. Analyse der Tarsalmorphologie: angelehnt an Hooker (2001) und erweitert

Al. Euarchontoglires-Reprisentanten mit der AuBBengruppe Didelphis,

A2. Euarchonta-Reprédsentanten mit der AuBengruppe Rhinolophus;

A3. Euarchonta-Vertreter mit der AuBBengruppe Ochotona + Glis (= Glires);
A4. Archonta-Reprisentanten mit der AuBengruppe Didelphis.



6 Chiméire Archonta? 218

ITI. Analyse der Dental- und der Tarsalmorphologie in Bezug auf die Systematik der
Strepsirrhini: Orientierung an der Kombination aus Ross et al. (1998) und Hooker
(2001)

A1. Strepsirrhini-Reprédsentanten mit der AulBengruppe aus Cynocephalus volans
(Dermoptera) und Tupaia glis (Scandentia);

A2. Siehe A1, aber mit der AuBBengruppe aus Cynocephalus volans
(Dermoptera) und Ptilocercus lowii (Scandentia);

A3. Siehe A1, aber ohne Tupaia glis (Scandentia) als Aullengruppenvertreter;

A4. Siehe A1, aber mit der AuBBengruppe aus Tupaia glis und Ptilocercus lowii (jeweils
Scandentia);

AS. Annahme der molekularen Variante (z. B. Yoder et al. 1998), nach der die

Lorisiformes und die Lemuriformes Schwestergruppen bilden.

Tab. 16. Bearbeitete Spezies beziiglich der Dentalmorphologie. ,,Ubungsmaterial
wurde vom Wiesbadener Naturhistorischen Museum und vom Paldontologischen
Institut der Univ. Mainz dankenswerterweise bereitgestellt. SMF=Senckenberrg-
Museum Frankfurt a. M. und BMN=Berliner Museum fiir Naturkunde.

Museum Inventarnummer
PRIMATES
Avahi laniger SMF 34719
Cheirogaleus major SMF 73562
Daubentonia madagascariensis | SMF 1583
Euoticus elegantulus SMF 4380
Galago crassicaudatus SMF 89785
Galago gallarum SMF 945
Galago senegalensis SMF 23808
Galagoides zanzibaricus SMF 73578
Hapalemur sp. SMF 34722
Indri indri SMF 931
Lemur catta SMF 1537
Lemur fulvus SMF 73564
Lemur macaco SMF 34727
Lemur mongoz SMF 34724
Lemur rubriventer SMF 25270
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Fortsetzung von Tab. 16.

Museum Inventarnummer
Lemur variegatus SMF 34723
Lepilemur edwardsi SMF 922
Lepilemur mustelinus SMF 34717
Lepilemur ruficaudatus SMF 73566
Loris gracilis SMF 59370
Loris tardigradus SMF 38342
Microcebus murinus SMF 34713
Nycticebus coucang SMF 73571
Otolemur garnetti SMF 89538
Perodicticus potto SMF 6282
Tarsius syrichta SMF 59384
SCANDENTIA
Ptilocercus lowii BMN 3992
Tupaia glis SMF 89788
Tupaia gracilis SMF 52044
Tupaia javanica SMF 1331
Tupaia minor SMF 4943
Tupaia montana SMF 82081
Tupaia nicrobarica SMF 18243
Tupaia palawanensis SMF 25977
Urogale everetti SMF 31776
DERMOPTERA
Cynocephalus variegatus SMF 1330
Cynocephalus volans SMF 27077
CHIROPTERA
Chaerephon pumilus SMF 92011
TArchaeonycteris revilliodi SMF 1977/268
THassianycteris messelensis SMF 1977/275-277
fPalaeochiropteryx tupaiodon SMF 1977/271-272
Rhinolophus blasii SMF 46686
Rousettus aegyptiacus SMF 92742
LAGOMORPHA
Ochotona curzoniae SMF 86299
RODENTTA
Ctenodactylus gundi SMF 90472
Glis glis SMF 79713
Xerus rutilus SMF 82072
MARSUPIALIA
Didelphis marsupialis SMF 362
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Tab. 17. Bearbeitete Spezies beziiglich der Tarsalmorphologie.

Museum Inventarnummer
PRIMATES
Avahi laniger SMF 34719
Daubentonia madagascariensis SMF 40867
Galago senegalensis SMF 89784
Hapalemur sp. SMF 34721
Lemur catta SMF 1537
Lemur mongoz SMF 34725
Lepilemur sp. SMF 34714
Microcebus murinus SMF 34713
Nycticebus coucanq SMF 59372
Tarsius spec. BMN An 13318
LAGOMORPHA
Ochotona rufescens SMF 49515
RODENTIA
Glis glis SMF 87575
MARSUPIALIA
Didelphis marsupialis SMF 19952
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6.2.2 Resultate

I. Analyse der Dentalmorphologie: orientiert an Asher et al. (2005); Abb. 6.1-6.7

Al. Euarchonta-Repridsentanten mit der AuBengruppe Rousettus aegyptiacus und

Rhinolophus blasii (jeweils Chiroptera).

Sieben Kladogramme wurden berechnet.

Die 50%-Majoritdt-Regel (TL=53; CI=0,79 und RC=0,41) liefert als basales
Segment den Dermopteren Cynocephalus volans und zeigt als Schwestergruppe
die iibrigen Euarchonten, wobei lediglich Adapis und Galago konkreter als ein
Monophylum identifiziert werden. Die Beziehungen von Tarsius und Tupaia
konnen anhand der Polytomie nicht ndher beleuchtet werden. Der strikte Konsensus
liefert fiir die Innengruppe eine Polytomie und kann (lediglich) Adapis und
Galago als Monophylum liefern (TL=45; CI=0,93 und RC=0,81).

A2. Euarchonta-Vertreter mit der AuBlengruppe Glis (Rodentia) und Ochotona (Lagomor-
pha).

Es wurden fiinf Kladogramme berechnet.

Die 50% Majoritdt-Regel definiert Cynocephalus (Dermoptera) und Tupaia (Scandentia)
als ein Monophylum. Die restlichen Reprasentanten der Innengruppe (4dapis, Galago,
Tarsius) weisen eine Polytomie auf (TL=80; CI=0,86 und RC=0,59). Der strikte Konsensus
liefert fiir die Innengruppe eine Polytomie (TL=72; CI=0,96 und RC=0,88).

A3. Euarchonta-Reprasentanten mit der AulBengruppe Rousettus aegyptiacus und

Archaeonycteris revilliodi (jeweils Chiroptera).

Drei Kladogramme wurden berechnet.

Die 50% Majoritat-Regel (TL=50; CI=0,82 und RC=0,41) definiert das basale Segment
mit dem Dermopteren Cynocephalus. Die folgenden Abzweigungen beinhalten Tupaia
(Scandentia) und die Primaten Tarsius sowie das Monophylum bestehend aus Adapis und

Galago.
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Das Kladogramm nach der strikten Konsensus-Regel (TL=49; CI=0,84 und RC=0,46)

spaltet die Innengruppe auf und beschreibt Tupaia, Tarsius als auch das Monophylum

Adapis/Galago als ndhere Verwandtschaft (wobei Tupaia und Tarsius als Polytomie
erscheinen).

A4. Euarchonta-Repriasentanten mit der AuBengruppe Hassianycteris messelen-

sis und Archaeonycteris revilliodi (jeweils Chiroptera).

Es wurden zwei Kladogramme berechnet. TL=35; CI=0,86 und RC=0,64.
Strikter Konsensus und 50%-Majoritdt-Regel sind in ihrer Aussage identisch. Die
Innengruppe teilt sich auf in die Primaten (7arsius + Adapis und Galago) und in eine

Polytomie bestehend aus Cynocephalus (Dermoptera) und Tupaia (Scandentia).

Cynocephalus volans

Tupaia glis

Tarsius

57%

Adapis

1%

Galago

Rousettus aegyptiacus

Rhinolophus blasii

Abb. 6.1. Analyse 1. Konsensus aus sieben Kladogrammen nach der
50%-Majoritat-Regel. TL=53; CI=0,79 und RC=0,41.
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Rousettus

Cynocephalus volans

Tupaia glis

Abb. 6.2. Analyse 1. Strikter Konsensus aus sieben Kladogrammen.TL=45;

CI=0,93 und RC=0,81.

)phus blasii

Tarsius

Adapis

Galago

Adapis

Galago

60%

Abb. 6.3. Analyse 2. Konsensus aus fiinf Kladogrammen nach der 50%-Ma-

joritit-Regel. TL=80; CI=0,86 und RC=0,59.

Tarsius

[~ Cynocephalus volans

——— Tupaia glis

Glis glis

Ochotona curzoniae
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Cynocephalus volans

Tupaia glis

Adapis

Galago

Abb. 6.4. Analyse 2. Strikter Konsensus aus flinf Kladogrammen

CI=0,96 und RC=0,88.

100%

67%

100%

Abb. 6.5. Analyse 3. Konsensus aus drei Kladogrammen nach der 50%-Ma-
joritit-Regel. TL=50; CI=0,82 und RC=0,41.

Tarsius

Glis glis

Ochotona curzoniae

Cynocephalus volans

Tupaia glis

——— Tarsius

Adapis

Galago

Rousettus aegyptiacus

Archaeonycteris revilliodi

. TL=72;
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Rousettus

Archaeonycteris revilliodi

6! volans

Tupaia glis

Tarsius

Adapis

Galago

Abb. 6.6. Analyse 3. Strikter Konsensus aus drei Kladogrammen. TL=49;
CI=0,84 und RC=0,46.

& volans

Tupaia glis

————— Tarsius

——— Adapis

Galago

Archaeonycteris revilliodi

Abb. 6.7. Analyse 4. Strikter Konsensus aus zwei Kladogrammen. TL=35;
CI=0,86 und RC=0,64.



6 Chiméire Archonta? 226

I1. Analyse der Tarsalmorphologie: angelehnt an Hooker (2001) und erweitert (Abb.
6.8-6.13)

Al. Euarchontoglires-Repriasentanten mit der AuBBengruppe Didelphis.

Bewertung des Kladogramms: Es wurden zwei Kladogramme berechnet. Die Aussage der
50%-Majoridt-Regel und des strikten Konsensus ist identisch. TL=53; CI=0,83 und RC=
0,53. Eindeutig definierbar sind die Glires (Ochotona + Glis) als Schwestergruppe zu
der Polytomie aus Cantius (Primates), Cynocephalus (Dermoptera) und den Scandentia-

Vertretern Tupaia und Ptilocercus, welche ein Monophylum bilden.

A2. Euarchonta-Reprédsentanten mit der Aulengruppe Rhinolophus.

Bewertung des Kladogramms: Es wurden drei Kladogramme berechnet. Die Aussage
der 50%-Majoridt-Regel und des strikten Konsensus ist identisch. TL=45; CI=0,89 und
RC=0,40.

Das basale Segment wird von Cantius (Primates) gebildet. Sukzessiv zweigt Cynocephalus
(Dermoptera) ab und stellt die Schwestergruppe zu den Scandentia- Vertretern Tupaia und

Ptilocercus dar, welche ein Monophylum bilden.

A3. Euarchonta-Vertreter mit der AuBBengruppe Ochotona + Glis (= Glires).

Drei Kladogramme wurden berechnet.

Entsprechend der Analyse 2 wird das basale Segment durch die 50%-Majoritat-Regel
(TL=43; CI=0,93 und RC=0,72) von Cantius (Primates) gebildet. Sukzessiv zweigt
Cynocephalus (Dermoptera) ab und stellt die Schwestergruppe zu den Scandentia-Vertre-
tern Tupaia und Ptilocercus dar, welche ein Monophylum bilden. Das Strikte Konsensus-
Kladogramm stellt die Innengruppe als Polytomie dar (TL=41; CI=0,98 und RC=0,90).

A4. Archonta-Reprisentanten mit der AuBBengruppe Didelphis.

Drei Kladogramme wurden berechnet.
Der 50%-Majoritdt-Regel (TL=51; CI=0,84 und RC=0,49) folgend belegt
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der Chiroptera-Reprisentant Rhinolophus das basale Segment, darauf folgen
die Euarchonten Cynocephalus volans (Dermoptera) und das Monophylum
aus den  Scandentia-Vertretern  Tupaia und  Ptilocercus und  Cantius
(Primates). Das Kladogramm (TL=47; CI=0,91 und RC=0,72) errechnet
nach der strikten Konsensus-Methodik fiir die Euarchonten eine Polytomie.

Didelphis

————— Ptilocercus

Abb. 6.8. Analyse 1. Strikter Konsensus aus zwei Kladogrammen. TL=53;
CI=0,83 und RC=0,53.

Rhinolophus

Tupaia

Ptilocercus

Abb. 6.9. Analyse 2. Strikter Konsensus aus drei Kladogrammen. TL=45;
CI=0,89 und RC=0,40.
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Ochotona

Glis

Cantius

Cynocephalus

67%

Tupaia

67%

Ptilocercus

Abb. 6.10. Analyse 3. Konsensus aus drei Kladogrammen nach der 50%-
Majoritit-Regel. TL=43; CI=0,93 und RC=0,72.

Ochotona

Glis

Cy

Tupaia

Ptilocercus

Cantius

Abb. 6.11. Analyse 3. Strikter Konsensus aus drei Kladogrammen. TL=41;
CI=0,98 und RC=0,90.



6 Chiméire Archonta?

Didelphis

67%

67%

Cantius

Tupaia

Ptilocercus

229

Abb. 6.12. Analyse 4. Konsensus aus drei Kladogrammen nach der 50%-Majoritit-

Regel. TL=51; CI=0,84 und RC=0,49.

Didelphis

Tupaia

Ptilocercus

Cantius

Abb. 6.13. Analyse 4. Strikter Konsensus aus drei Kladogrammen. TL=47; CI=0,91

und RC=0,72.



6 Chiméire Archonta? 230

ITI. Analyse der Dental- und der Tarsalmorphologie in Bezug auf die Systematik der
Strepsirrhini: Orientierung an der Kombination aus Ross ef al. (1998) und Hooker
(2001); Abb. 6.14-6.21

Al. Strepsirrhini-Reprdsentanten mit der AuBengruppe aus Cynocephalus volans

(Dermoptera) und Tupaia glis (Scandentia).

Sieben Kladogramme wurden berechnet.

Durch den Konsensus nach der 50%-Majoritdt-Regel wird das basale Segment von
Avahi laniger (Indriidae) gebildet. AnschlieBend folgt Daubentonia madagascariensis
(Daubentoniidae). Lemur catta (Lemuridae) und Lepilemur ruficaudatus (Lepilemuridae)
verhalten sich polytom; Microcebus murinus (Cheirogaleidae) erscheint als néchster
Verwandter der Galagidae- und Lorisidae-Repriasentanten Galago senegalensis und
Nycticebus coucang (TL=295; C1=0,74 und RC=0,31). Das Kladogramm nach der Strikten
Konsensus-Methodik (TL=268; CI=0,81 und RC=0,51) hingegen liefert innerhalb der
Innengruppe (lediglich) die Lorisiformes als klar definiertes Monophylum.

A2. Siehe Al, aber mit der AuBBengruppe aus Cynocephalus volans (Dermoptera) und

Ptilocercus lowii (Scandentia).

Drei Kladogramme wurden berechnet.

Die 50% Majoritat-Regel (TL=304; CI=0,74 und RC=0,30) prisentiert ein
Kladogramm, welches die Innengruppe als ein aus zwei Schwestergruppen bestehendes
Monophylum aufzeigt: (1) Daubentonia madagascariensis (Daubentoniidae) und
Avahi laniger (Indriidae) als auch (2) die Polytomie aus Lemur catta (Lemuridae)
und Lepilemur ruficaudatus (Lepilemuridae) und die nahe Verwandtschaft
des Cheirogaleiden Microcebus murinus mit dem Galago senegalensis und
Nycticebus coucang-Monophylum. Das Kladogramm nach der Strikten Konsensus-
Methodik (TL=278; CI=0,81 und RC=0,49) liefert als Information innerhalb der
Innengruppe (lediglich) die Lorisiformes als klar definiertes Monophylum.
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A3. Siehe A1, aber ohne Tupaia glis (Scandentia) als AuBBengruppenvertreter.

Bewertung des Kladogramms: TL=262; CI=0,76 und RC=0,26.

Beide Konsensus-Kladogramme liefern eine Verwandtschaftsbeziehung, welche die
Innengruppe als ein aus zwei Schwestergruppen bestehendes Monophylum aufzeigt:
(1) Daubentonia madagascariensis (Daubentoniidae) und Avahi laniger (Indriidae)
als auch (2) die sukzessiv abzweigenden Lepilemur ruficaudatus (Lepilemuridae) und
Lemur catta (Lemuridae) und die nahe Verwandtschaft des Cheirogaleiden Microcebus

murinus mit dem Galago senegalensis und Nycticebus coucang-Monophylum.

A4. Siehe Al, aber mit der AuBengruppe aus Tupaia glis und Ptilocer-

cus lowii (jeweils Scandentia).

Bewertung des Kladogramms: TL=277; CI=0,74 und RC=0,34.

Beide Konsensus-Kladogramme liefern eine Verwandtschaftsbeziehung, die die
Innengruppe als ein aus zwei Schwestergruppen bestehendes Monophylum aufzeigt: (1)
Daubentonia madagascariensis (Daubentoniidae) und Avahi laniger (Indriidae) als auch
(2) die sukzessiv abzweigenden Lemur catta (Lemuridae) und Lepilemur ruficaudatus
(Lepilemuridae) und die nahe Verwandtschaft des Cheirogaleiden Microcebus murinus

mit dem Galago senegalensis und Nycticebus coucang-Monophylum.

AS. Voraussetzung (7ree constraint) der molekularen Variante (u. a. nach Roos et al.
2004), nach der die Lorisiformes und die Lemuriformes Schwestergruppen bilden.

Bewertung des Kladogramms: TL=195; CI=0,83 und RC=0,39.

Innerhalb der Lemuriformes bildet Microcebus murinus (Cheirogaleidae) das basale
Segment, wihrend Daubentonia madagascariensis (Daubentoniidae) und Avahi laniger
(Indriidae) eine Dichotomie ausdriicken und Lemur catta (Lemuridae) und Lepilemur

ruficaudatus (Lepilemuridae) eine Polytomie definieren.
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Cymocephalus volans

Tupaia glis

Avahi laniger

Lemur catta

Lepilemur ruf

57%

Microcebus murinus

Galago senegalensis

Nycticebus coucanq

Abb. 6.14. Analyse 1. Konsensus aus sieben Kladogrammen nach der 50%-Majoritét-
Regel. TL=295; CI=0,74 und RC=0,31.

Cynocephalus volans

Tupaia glis

Lemur catta

Microcebus murinus

Avahi laniger

Lepilemur ruficaudatus

Galago senegalensis

Nycticebus coucang

Abb. 6.15. Analyse 1. Konsensus aus sieben Kladogrammen nach der Strikten Kon-
sensus-Regel. TL=268; CI=0,81 und RC=0,51.
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’7 Cynocephalus volans

Prilocercus lowii

Lemur catta

Lepilemur ruficaudatu
67%

Microcebus murinus

67%

Galago senegalensis

Nycticebus coucanq

Daubentonia madagascariensis
67%

Abb. 6.16. Analyse 2. Konsensus aus drei Kladogrammen nach der 50%-Majoritit-
Regel. TL=304; CI=0,74 und RC=0,30.

Avahi laniger

Cynocephalus volans

Prilocercus lowii

Lemur catta

murinus

D scariensis

Avahi laniger

Lepilemur ruf

Galago senegalensis

Nycticebus coucanq

Abb. 6.17. Analyse 2. Konsensus aus drei Kladogrammen nach der Strikten Konsen-
sus-Regel. TL=278; CI=0,81 und RC=0,49.
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Q) lus volans

Lepilemur ruficaud

——————— Lemurcatta

—————————— Microcebus murinus

Galago senegalensis

Nycticebus coucanq

D g iensis

Avahi laniger

Abb. 6.18. Analyse 3. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel

errechnet. TL=262; CI=0,76 und RC=0,26.

Tupaia glis

Ptilocercus lowii

Lemur catta

[ Lepilemur ruficaudatus

———— Microcebus murinus

Galago senegalensis

Nycticebus coucang

Daubentonia madagascariensis

Avahi laniger

Abb. 6.19. Analyse 4. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel

errechnet. TL=277; CI=0,74 und RC=0,34.
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Galago senegalensis

Nycticebus coucang

bus murinus

Lemur catta

Lepilemur rufi

Avahi laniger

Abb. 6.20. Analyse 5. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=195; CI=0,83 und RC=0,39.

Galagidae

LORISIFORMES

Lorisidae

ct
L Lemuridae
¥, 2 R
LEMURI- v 3
FORMES
Bt IAGASCAR
# Tozmaro:
Tga e Lepilemuridae
®
Daubentoniidae
=
P
Indriidae

Abb. 6.21. Stepsirrhini-Kladogramm. Provisorium unter Annahme der Analyse 5-
Parameter.
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6.2.3 Diskussion

Die Interpretatiosvoraussetzungen der Analysen entsprechen der Vorgehensweise des

4. Kapitels und bediirfen daher keiner ndheren Erlduterung.
Dentalmorphologie: orientiert an Asher et al. (2005)

Die Dentalmorphologie aus Asher et al. (2005, siche Appendix S2) ,,draws heavily
from the character descriptions by Meng et al. (2003).“ Die Gruppe um Robert
Asher hatte in dieser Arbeit mehrere Fossilien beschrieben, die sie Gomphos elkema
zuordneten. Die Ablagerungen wurden in die Nihe der Paldozén-Eozén-Grenze geriickt
und befinden sich in Tsagan Khushu (Mongolei). Eine Reihe von Merkmalen teilen sie
mit rezenten Hasen, Pikas und Kaninchen, weisen aber kontrér zu diesen eine ,,primitive*
Kiefer- und Dentalmorphologie auf. Die durchgefiihrten phylogenetischen Analysen
favorisieren Gomphos als Vertreter in der Stammgruppe der Lagomorpha. Asher et al.
(2005) befiirworteten die Hypothese, nach der sich wéhrend des Kénozoikums eine
Radiation der Nagetiere und Hasenartigen vollzog und sich nahe der Kreide-Tertiér-
Grenze von den iibrigen Placentalia abspalteten. Diese Studie geht von der Schwester-
gruppenbeziehung der Glires und Euarchonta aus und beriicksichtigt nicht eine nahe
Verwandtschaft der Chiropteren. Im Gegensatz dazu wurde die Dentalmorphologie-
Merkmalsliste adaptiert und es wurden auch Chiropteren integriert, um die Wirkung auf
die Schwestergruppenbeziehung der Primaten zu inspizieren.

Butler schrieb im Jahre (1980, S. 171; meine Betonung): ,,In discussions of the relation-
ships of the Tupaiidae to other mammals, the dentition has received relatively little atten-
tion. Its evolutionary plasticity makes the dentition very useful in differentiating species
and genera, but at higher taxonomic levels its value is diminished because it is particularly
subject to parallel evolution.” Dennoch beruht naturgemé8 ein grof3er Teil des Fossilreports
auf den Uberbleibseln dieser anatomischen Subregion. Zudem konnten Sanchez-Villagra
und Williams (1998) darauf hinweisen, dass dentale Merkmale nicht mehr als andere
morphologische Sektionen auf das Homoplasie-Phdnomen geeicht zu sein scheinen.
Interessant ist die Frage, ob sich phylogenetische Signale identifizieren lassen,

die denen der Resultate aus der Hyolaryngealregion entsprechen - oder nicht.

Analyse 1, 3 und 4

Der strikte Konsensus der Analyse 1 bringt abgesehen von der Einbeziehung des
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Chiropteren Rhinolophus blasii (Rhinolophidae) in die Innengruppe (trotz der a priori-
Definition als AuBlengruppen-Mitglied) und der Monophylie von Galago und Adapis
keine informativen Erkenntnisse hinsichtlich topologischer Affinititen. Aber selbst
diese wenigen Hinweise lassen die Kluft zwischen der dentalen Morphologie der
Pteropodidae und der Rhinolophidae sichtbar werden: Das Gebiss der Flughunde (die
Mehrzahl sind Pollen-, Friichte- und Nektarfresser) ist im Allgemeinen zu einem kleinen
Teil stirker reduziert als das kompletteste innerhalb der (ehemaligen) Microchiropteren
(Thenius 1989). Die Molaren sind innerhalb der Pteropodidae sekundér vereinfacht,
was die Homologisierung sehr erschwert (dhnlich gelagertes Problem bei Daubentonia
innerhalb der Primates). Die Kauflichen der Molaren sind vereinfacht und die Hocker
abgeflacht bzw. miteinander verschmolzen. Sie bilden einen inneren und &ulleren
Langskamm, intermedidr befindet sich eine Lidngsmulde. Rein dentalmorphologisch
gesprochen entspricht das Gebiss bei Rhinolophus blasii einem basaleren Sduger-Schema
(Konstellation der Hocker), dies zeigt sich durch die Integration in die Innengruppe. Die
50%-Majoritdt-Regel eint die beiden divers strukturierten Fledertiere und ldsst eine
Differenzierung der Innengruppe erkennen, in der Cynocephalus volans das basale
Segment einnimmt und dadurch ein dhnliches phylogenetisches Signal indiziert wie in
den entsprechenden Analysen zur Hyolaryngealregion. Das stirkste phylogenetische
Signal der Analyse 1 entspricht dem Monophylum aus Adapis (direkt der Literatur
entnommen) und dem selbst untersuchten Galago-Exemplar. Der strikte Konsensus der
3. Analyse belegt trotz der fehlenden Information fiir Archaeonycteris revilliodi die durch
die Hockerformation den (entsprechend Analyse 1) iibrigen Sadugetiervertretern niher
stehende Konstellation. Das adaptive Signal wirkt in gewisser Weise verzerrend. Dieses
Phidnomen zeigt sich auch bei Anwendung der 50%-Majoritdt-Regel und begriindet die
AuBengruppe relativ schwach (67%). Die Dermopteren bilden eine Randerscheinung der
Innengruppe, wobei sich der restliche Teil in die Scandentia und schwécher begriindet
(67%) in die Primaten mit dem eindeutigen Monophylum Adapis/Galago aufspaltet und
als benachbartes Segment Tarsius lokalisiert. Koboldmakis weisen aullergewohnliche,
dreieckige obere Molaren ohne Hypoconus auf und wirken dadurch relativ urspriinglich.
Additiv sind die unteren Molaren mit deutlichen Paraconiden ausgestattet. Analyse 4
lieferte einen strikten Konsensus aus zwei Kladogrammen. In der Innengruppe wurden
lediglich die Primaten definiert, wihrend sich die ,,Sundatheria“ polytom verhielten. Die
AuBengruppe bleibt konstant, was mit der ohnehin hohen morphologischen Ahnlichkeit
der beiden Spezies zusammenhéngt (siche auch Habersetzter et al. 1994; Simmons und
Geisler 1998, Teeling et al. 2005).

Die strikten Analysen 1 und 3 verdeutlichen basierend auf der sekundir abgeleiteten



6 Chiméire Archonta? 238

Dentalmorphologie des dgyptischen Nilflughundes Verzerrungen; die Mehrheitsanalysen
enthiillen meistens als basales Segment der Innengruppe Cynocephalus volans. Dieses
Muster entsprichtden Signalenderdquivalenten Analysen der Hyolaryngealregion. Analyse
4 demonstriert aufgrund der morphologischen Homogenitit der Auengruppenmitglieder
keinerlei Deformationen, zeigt aber interessanterweise kein basales Segment in Form
der Dermoptera, sondern bildet eine neutrale Innengruppe ab, die die Scandentia und
Dermoptera unaufgeldst ldsst und die Tarsiiformes als Schwestergruppe der basalen

Primaten Adapis und Galago definiert.

Analyse 2

Wihrend der strikte Konsensus die Innengruppe als Polytomie darstellt, ist der
Konsensus nach der 50%-Majoritdt-Regel informativer, indem er die Sundatheria
extrahiert. Die Glires ,,fordern”, wenn auch relativ schwach, eine zumindest tentative
Schwestergruppenrelation der Primates und der Sundatheria. Die generell geringe
Auflésung der Innengruppen-Topologie muss auf die hoch-abgeleitete Zahnanatomie
des Siebenschlifers und des Pfeithasen zuriickzufithren sein. Butler (1980, 1985)
konnte zeigen, dass sich die Kaufacetten der basalen Rodentia mit jenen urspriinglicher
Ungulaten und Primaten homologisieren lassen. Van der Meulen und De Bruijn (1982)
differenzierten nach der Ausbildung der M1-2/m1-2 sechs Gliriden-Gruppen unter
Aspekten, die die hohe Abgeleitetheit rezenter Nagetiere erlautern: (1) Muscardinus (,,flat
molar group®), vor allem vegetarisch; (2) Gliravus, Eliomys (,,basined molar group®),
omnivor; (3) Dryomys, Eliomys (,,simple intermediate group®), omnivor; (4) Glirulus
(,,complicated intermediate group®), zwar Omnivorie, aber weniger tierische Kost; (5)
Glis, Glirulus (,,symmetrical group®), vor allem vegetarisch (arboricol) und schliefSlich
(6) Myomimus (,,asymmetrical group*), hauptséchlich vegetarisch (terrestrisch).

Ochotona (Ochotonidae) lisst hypsodonte Zéhne erkennen. Die Zahnformel lautet
2032/1023. Ein eigenes typisches Muster ist innerhalb der Backenzéhne nur bei P2, P3
und p3 zu belegen. Abgesehen vom m3 lassen die restlichen Backenzihne jeweils zwei
schmelzprismenartige Strukturen dokumentieren, die mit einer tiefen und von Zement
erfillten Innensynklinale an den Zihnen des Oberkiefers ausgebildet sind; an den
Unterkieferzéhnen hingegen werden ein Auflen- und ein Innensynklinid betont. Der m3
besteht aus einem ungegliederten Pfeiler. Zu einem bilobaten Pfeiler ist der P2 reduziert
und der P3 nicht vollwertig molarisiert. Der p3 ist durch eine leichte Innenfalte und durch

zwei Aullenfalten gegliedert.
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Summa summarum: Der Grund der partiell unvollkommenen Auflosung liegt zu einem
groflen Teil in der bereits hoch-abgeleiteten Dentalmorphologie der innerhalb der rezenten
Rodentia bzw. Lagomorpha relativ basal lokalisierten Vertreter. Zu beachten ist aber das

Signal der Sundatheria (schwach, jedoch mit Indiziencharakter).

Tarsalmorphologie: orientiert an Hooker (2001)

Anhand von Merkmalen aus der Tarsalregion wurde in Hookers (2001) Arbeit eine neue
osteologische Synapomorphie der Archonta propagiert. Die Superordo umfasst demnach
die Chiroptera, Deccanolestes, Nyctitheriidae, Plesiadapiformes, Dermoptera (inkl.
Mixodectidae), Scandentia and Primates. Eine kladistische Analyse (S. 501) der Tarsalia
ergab die Positionierung der Nyctitheriidae als Schwestergruppe der Plesiadapiformes
,within the superorder Archonta, excluding Chiroptera (bats).* Eine unabhingige, allein auf
dentalen Charakteristika basierende, Analyse lokalisierte das Taxon als Schwestergruppe
zu den restlichen Archonten (wiederum unter Ausschluss der Chiropteren). Die Resultate
seiner kombinierten Dental- und Tarsalanalyse beflirworten nicht die Monophylie der
Volitantia. Hooker (2001, S. 525) ersetzte die Synapomorphie von Novacek und Wyss
(1986: ,,sustentacular facet of the astragalus in distinct medial contact with distal
astragalar facets*) durch sein Merkmal 23B (,,This ist the large distal sustentacular facet
of the navicular facet of the astragalus”). Er interpretierte dieses Merkmal als Indiz fiir
eine evolvierte Erleichterung der FuBligelenk-Mobilitdt. Die distale Ausdehnung der
Sustentacularfacette hielt er fiir eine hochst unwahrscheinliche Homologie zu der dhnlich
positionierten, aber kleineren und ,,functionally different distal astragalar facet of the
terrestrial groups... (S. 526). Ahnlich zu Szalay (1985) hypothetisiert Hooker (2001)
funktionelle Aspekte struktureller Formgebungen. Kritische Anmerkungen wurden
bereits in fritheren Abschnitten gemacht, werden in der Diskussion zum ,,Synopsis‘-
Kapitel aber beziiglich der Form-Funktion-Analysen Szalays intensiviert.

Ein weiterer umstrittener Ansatz Hookers (2001) ist zudem die Verwendung eines
hypothetischen Vorfahren. Bryant (1997, S. 337) kritisierte zurecht: ,,... the use of
one hypothetical ancestor that combines inferences based on outgroup comparison
with those based on other methods of polarizing character transformations to root a
cladogram 1is invalid. Inferences regarding plesiomorphic character states based on
outgroup comparison apply to the outgroup node, whereas inferences based on either the

ontogenetic or paleontological method apply to the ingroup node. These inferences cannot
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be combined into a single hypothetical construct.” Aus diesem Grunde wurde seinem
Hinweis gefolgt, dass ,,the use of actual outgroup taxa is preferable in most instances*.
Mehrere Varianten wurden jedoch analysiert, gemifl dem Ratschlag Simmons (1993, S.
47): ,,By manipulating the assumptions in a series of replicate analyses, it is possible to

identify the most stable elements in resultant phylogenies.*

Analysen I und 3

Ein experimenteller Ansatz war die Einbringung von Didelphis (Didelphidae,
Marsupialia) in die phylogenetische Analyse. Inititiator waren wie oben erwéhnt die
(1) Analysen von Asher et al. (2005) und die (2) Studien von Schmitt und Lemelin
(2002) bzw. Lemelin und Schmitt (2007). Didelphidae entsprechen sicherlich nicht der
AulBlengruppe der Euarchontogliren, konnten aber hinsichtlich der verhaltensbiologischen
Studien beziiglich der Lokomotion eventuell auch eine phylogenetische Signalwirkung
demonstrieren. Analyse 1 gliedert die Innengruppe in die Gliren und die Euarchonten,
was in der Analyse 3 bereits a priori definiert wurde. Gegeniiber der Analyse 3 zeigt sich
A1l insofern iiberlegen, als sie die Scandentia-Reprdsentanten Tupaia und Ptilocercus
(dessen Datensatz von Hooker 2001 iibernommen worden war) als Monophylum auflost,
ansonsten ist anhand der Euarchonten lediglich eine Polytomie dokumentierbar. Um
Relationen zwischen Eutheria-Ordnungen zu untersuchen kann ein Beuteltier durchaus
als ein AuBengruppenvertreter bzw. als ein Gradmesser wirken. Die unvollkommene
Klarung innerhalb der Euarchonten kann an einem #hnlichen Phidnomen wie in der
Besprechung der Dentalmorphologie-Resultate liegen: die morphologische Kluft
zwischen der Glires-Tarsalmorphologie (Rezent-Material!) und der Euarchonten-
Anatomie, so dass sich eine Art ,Neutralisation® einstellt. Bereits anhand der
urspriinglichen Rodentia-Gattung Paramys aus dem Eozén konnen Differenzen eruiert
werden (Szalay 1985): die Trochlea des Astragalus ist beispielsweise gegeniiber den
von Hooker (2001) untersuchten Nyctitheriidae tiefer gestaltet und besitzt eine explizite
grubenartige Bildung. Sie dehnt sich auch nicht auf den Halsbereich aus, sondern
erstreckt sich weit in die proximo-ventrale Region hinein. Die Trochlea artikuliert
mit dem postero-ventralen Fortsatz der Tibia, Szalay (1985) zufolge eine kraftvolle
Verbindung, die eine laterale Bewegung selbst bei extremer, plantar orientierter Flexion
unterbindet - ein Merkmal aller Nagetiere, ob nun terrestrisch oder eher arborikol. Der
Calcaneus dhnelt dem Tuber in der relativen dorso-ventralen Hohe. Die Lingsachse
der Ectalfacette ist aus dorsaler Perspektive nahezu parallel zu derjenigen des Tubers.
Der Processus peronealis und das Sustentaculum sind medio-lateral gesehen néher

aneinander gelagert. Der proximale Part der Sustentacularfacette befindet sich medial
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der Ectalfacette. Proximo-distal gesehen ist der Proc. peronealis gedehnter ausgebildet
und es existiert auch keine Fibularfacette. Gegeniiber der Lingsachse des Knochens
ist die Cuboidfacette leicht nach dorsal geneigt. Der Tuber ist langer strukturiert.
Die Ectalfacette ist approximativ gedehnter ausgebildet. Die Sustentacularfacette
dehnt sich leicht bis iiber die proximale Kante des Sustentaculum hin aus. Hooker
(2001) sah ebenfalls keine Anzeichen einer distalen Sustentacularfacette.

Trotz des rezenten Charakters des selbst untersuchten Ochotona- und Glires-Exemplares
wurde die wichtige Voraussetzung nach Bryant (1997) erfiillt und es konnte Hookers
(2001) Tarsalanalyse, die als Schwestergruppe der Primates die Scandentia definiert

hatte, nicht bestétigt werden.

Analyse 2 und 4

Die einzig selbst untersuchten Taxa in diesen Analysen sind Didelphis und Tupaia.
Im Kontext der Archonta-Hypothese wurde mit Hookers (2001) Datensatz versucht,
wie sich dieser auf die Schwestergruppen-Beziehung der Primaten auswirkt und wie
sich dies zu Hookers eigenen Resultaten verhdlt. Analyse 2 lieferte einen strikten
Konsenus und definierte die Sundatheria als Schwestergruppe zu dem Primaten-Vertreter
Cantius, der das basale Segment der Innengruppe bildet. Hooker (2001, S. 520) aber
hatte in seiner Tarsalanalyse die Scandentia als Schwestergruppe errechnet.

Fledertiere weisen generell aufgrund der hingenden Haltung hoch-abgeleitete
FuBwuzelregionen auf. Vielen scheint beispielsweise eine Sustentacularfacette
und das Sustentaculum des Calcaneus zu fehlen. Simmons (1995) erklirte das
Charakteristikum durch eine Fusion mit der Ectalfacette, wiahrend Novacek (1980)
sie durch eine Riickbildung erklirte. Novacek und Wyss (1986) hatten anhand von
Pteropus einen Astragalus abgebildet, der eine duflerst groBe Sustentacularfacette
prasentierte, die mit der Navicularfacette fusioniert war. Da ndher verwandten Formen
dieses Merkmal fehlt, ist eine Plesiomorphie unwahrscheinlich und Rhinolophus
aufgrund der weniger abgeleiteten Morphologie als basaler positioniert anzusehen.
Bei der Definition von Didelphis als AuBengruppe (Analyse 4) modifiziert sich
das Resultat dahingehend, dass (zumindest nach der 50%-Majoritdt-Regel) Tupaia
und Ptilocercus als Schwestergruppe der Primaten interpretierbar ist.

Wie Sargis (2001) betonte, sieht er Ptilocercus postcranial als funktionsmorphologischen
Ubergang zu den Primaten. Godinot (2007, S. 119) betonte ebenfalls diesen Ansatz (der
sich auch nicht bei der Detektion der Sundatheria dndern wiirde, da sich die Flattermakis
durch ihre hochspezialisierte Lebensweise per se ,,disqualifizieren®; identisch sehen es
Silcox et al. 2007). Godinot (2007) verwies auf Hookers (2001) Studie: ,,... in his analysis
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of the tarsal characters of the archontans, Deccanolestes, and nytitheriids; however, this
author lost this signal by introducing dental characters in the same analysis.*

Eines der am deutlichsten hervortretenden Unterschiede zwischen den von Szalay und
Drawhorn (1980) beschriebenen Astragali von Ptilocercus und den Plesiadapiformes
ist nach Godinot (2007) das Faktum, das letztere einen Corpus konstatieren lassen, der
medial niedriger ausfillt als lateral. Der mediale Grat der Trochlea ist flacher gebildet
und tritt weniger hervor. An Ptilocercus aber ist ein Corpus nachweisbar, der medial
fast ebenso hoch ausfillt wie lateral. Die beiden Seitenflichen der Trochlea &hneln
sich stirker als innerhalb der Plesiadapiformes-Morphologie. Anhand von Ptilocercus
ist ein kontinuierlicher Ubergang von Sustentacularfacette und Navicularfacette zu
beschreiben, wobei mehrere Plesiadapiformes eine klare Separation dokumentieren
lassen. Bei einigen Plesiadapiformes-Arten ist auch der Kopf des Astragalus medio-
lateral verlidngert; bei Ptilocercus und anderen Plesiadapiformes ist er ovoider gestaltet
und weniger elongiert (Szalay und Drawhorn 1980, Bloch und Boyer 2002).

Szalay und Lucas (1996) interpretierten die aus dorsaler Perspektive keilflaichenformige
Trochlea des Astragalus bei Ptilocercus im Rahmen einer Greif- und Sprunghypothese.
Diese Spezies jedoch weist aber kein solches Verhalten auf, und die Annahme eines
solchen Vorfahrens ist wohl auch nicht notwendig. Gebo ef al. (2001) erlduterten die
Morphologie im Sinne einer gesteigerten dorso-flexorischen FuBBpositionierung, was fiir
die Beanspruchung vertikaler Substrate sprechen und zum beobachteten Verhalten besser
passen wiirde (Stafford und Thorington 1998). Sargis (2001) hypothetisiert eher eine
Verbindung der FuB3rotation und der Flexion-Extension-Mobilitdt bzw. des Hallux-Greifens
(wie es auch flir Affen mit einer solchen Trochlea beschrieben wird). Der Variantenreichtum
der Funktionsansétze ist auffallend (siche Diskussion im folgenden Kapitel).

Ptilocercus scheint also relativ primatendhnlich strukturtiert zu sein. Andere
Charakteristika differenzieren die beiden Taxa aber selbstverstindlich: beispielsweise
ein Astragalus mit kleinerer Medialbreite des Corpus, kleinerer kugelférmiger Kopf,
einer vermutlich verldngerten, ventralen Rinne fiir die Sehne des M. flexor fibularis,
etc. (Godinot 2007). Szalay und Drawhorn (1980) zeigten, dass im Vergleich zu frithen
»Archonten® der Processus peronealis reduzierter erscheint. Bei Godinot (2007, Abb.
6 F, J) ist auch erkennbar, dass der Fortsatz weiter proximal platziert ist, etwa auf der
Hohe der posterior positionierten, astragalaren Facette. Die Morphologie dhnelt den
Primaten und weicht von der anderer Sduger oder Plesiadapiformes ab. Sargis (2002b)
zufolge besitzt das calcaneocuboide Gelenk eine kreisformige Drehachse. Basierend
auf dieser Beobachtung folgerte Godinot (2007, S. 119): ,,Because primates typically

have a pivot joint, this provides a tempting Ptilocercus-primate synapomorphy.
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However, we must remember that the calcaneocuboid joint has changed a lot during its
evolutionary history, and therefore, a more detailed analysis of the relevant morphology
is required before homologous stages can be inferred (direct histological evidence might
be necessary).” Dem zweiten Satz muss dringend zugestimmt werden, wobei auch
ein experimenteller Ansatz (siehe auch Lemelin und Schmitt 2007) wiinschenswert
ist. Die erste zitierte Aussage dhnelt eher an eine Kasuistik, die sich der Merkmale
bedient, die subjektiv passend erscheinen. Unbedingt angeraten ist eine kladistische
Analyse und die a posteriori-Definition von Synapomorphien. Dementsprechend
kontrdr sind die Resultate von Bloch ef al. (2007), die anhand von Fossilmaterial und
einer phylognetisch-systematischen Untersuchung die Sundatheria bestitigten und

die Plesiadapiformes ,,unambigously* innerhalb der Euprimaten platzieren.

Summa summarum: Die Reanalyse der Daten Hookers (2001) mit einer modifizierten
AuBlengruppe gemiBl der Weisung Bryants (1997) erbrachte eine Euarchonta-
Polytomie, die Primates-Scandentia-Relation konnte nicht bestdtigt werden. Bei der
Begutachtung des Archonta-Kontextes im Sinne der Integration eines Chiropteren
wurden Signale einer Sundatheria- als auch einer Primates-Scandentia-Schwestergrup-

penbeziehung eruiert. Letztere nur durch Anwendung der 50%-Majoritédt-Regel.

Analyse der Dental-und der Tarsalmorphologie in Bezug aufdie Systematik der Strepsir-
rhini: Orientierung an der Kombination aus Ross et al. (1998) und Hooker (2001)

Ross und Kollegen (1998, S. 226) schrieben: ,,There is little agreement on exactly which
mammals, living or fossil, are the closest relatives of primates. In recent years... leading
some workers to resurrect Gregory’s supraordinal category Archonta to nominalize this
concept... Also, even if the group proves to be a clade, some archontans such as bats
and flying lemurs are known only from extremely derived taxa and reveal little about
their ancestry. Thus, it remains to be determined exactly which “archontan”, if any, is
the closest relative of primates.” Als gesichert darf inzwischen gelten, dass Dermopteren
und Scandentia sehr nahe Verwandte der Primaten sind (u. a. Waddell et al. 1999).
Das in der vorliegenden Arbeit befiirwortete Resultat wird erst im ,,Synopsis*“-Kapitel
diskutiert, daher wurden fiir die Untersuchung der Strepsirrhini-Systematik variierende
AulBlengruppen gewdhlt: (1) Nach der Sundatheria-Hypothese (mit Tupaia glis und
Ptilocercus lowii im Wechsel), (2) nach der Primatomorpha-Hypothese und (3) nach der
Primates-Scandentia-Hypothese. Die Gruppe um Ross (1998) verwendete zudem OTUs,
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wobei die Dentition von Ptilocercus lowii gewdhlt worden war. Leider scheinen partiell
auch ganze Zahnregionen nicht zur Verfligung gestanden zu haben (durch Fragezeichen
gekennzeichnet). Steele (1973) hatte in seiner Studie der dentalen Variabilitdt 43
Merkmale definiert, durch 20 davon hatte er die Separation der Ptilocercinae und der
Tupaiinae begriindet. Thenius (1989) hatte angegeben, dass Ptilocercus sich durch das
Vorkommen von Hypocon und Entostylid und durch das Fehlen von Mesostylid sowie die
Ausbildung der oberen Incisivi eher abgeleitet verhdlt, wihrend der Bau der Primolaren
urspriinglicher wirkt. Butler (1980, S. 197) schrieb zudem: .,...indicates that in several
respects Ptilocercus is more primitive, retaining ancestral characters modified in other
tupaiids: the absence of the mesostyle, the less lingual position of the hypoconulid, the
primitive arrangement of cingula around the protocone, the less reduced m3, and the
two-rooted upper canine...” Als abgeleitet erdrterte er hingegen: “...the conical, buccally
placed paracone, with loss of the transverse paracrista shear and the associated more
longitudinal orientation of the oblique crest; the buccal cingulum of the lower molars; and
reduction of the third premolars.” Daher wurden sowohl Tupaia glis als auch Ptilocercus
lowii integriert (sieche oben).

Zahlreiche Analysen wurden durchgefiihrt, die den diversen Hypothesen der néchsten
Verwandten der Primaten gerecht werden sollten (Scandentia, Dermoptera oder Sundatheria
als Schwestergruppe), um die stdrksten phylogenetischen Signale herauszufiltern. Dieses
Vorgehen betrifft die Analysen 1-4. Aufgrund der hohen Beweislast konstatierten Seiffert
et al. (2003, S. 421) oder Seiffert et al. (2005), dass ,,it is clear that a major dichotomy
exists between a monophyletic Lorisiformes (containing African ‘bushbabies’ and African
and Asian lorises) and a monophyletic (and wholly Malagasy) Lemuriformes, ...” Daher
wird die Topologie der Analyse 5, die die Monophylien der beiden Taxa vorausgesesetzt
hatte, als wichtigste Referenz diskutiert.

Primaten der Cheirogaleidae und der Lorisiformes teilen eine Gemeinsamkeit
beziiglich der Arteria carotis interna. Der grofle mediale Ast, die Arteria pharyngea
ascendens, umlduft die Bulla via des Foramen lacerum um in die Schéidelhohle zu
gelangen. Szalay und Katz (1973) oder Cartmill (1975) beanspruchten fiir dieses
Charakteristikum den Status einer Synapomorphie. Yoder (1997, S. 15) kommentierte
hierzu: ,,Yet the preponderance of genetic data attests that this cannot be true. The
obvious conclusion to be drawn is that the character has evolved in parallel between the
cheirogaleid and lorisiform lineages.” Bereits im Jahre 1992 hatte Yoder die Ontogenie
der Arteria carotis interna von Microcebus murinus (Cheirogaleidae) und von Galago

senegalensis senegalensis (Lorisiformes) vergleichend-morphologisch studiert und war
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zu drei Schlussfolgerungen gelangt: (1) die Hypothese einer Homologie der Arteria
pharyngea ascendens bei Lorisiformes und Cheirogelidac wird stark befiirwortet,
(2) dieses Merkmal kann - was seinen Wert als Synapomorphie angeht - weder
unterstiitzt noch falsifiziert werden, und (3) es wurde ein neues Charakteristikum der
Cheirogaleidae und Lorisiformes identifiziert (Plexus vascularis extracranialis).

Wie Yoder et al. (1996) korrekt betonten, konzentrierte sich die phylogenetische Debatte
(bzw. tut es noch) vor allem auf zwei Gruppen, die ritselhaften Daubentoniidae und die
Cheirogaleidae. Allen fiinf Analysen zufolge ist eine deutliche Néhe der Daubentoniidae
und der Indriidae festzuhalten. Die Analysen 1-4 sehen die Cheirogaleidae als nédchste
Verwandte der Lorisiformes und selbst unter der Schwestergruppen-Bedingung
der Lemuriformes und Lorisiformes (Analyse 5) bilden die Cheirogaleidae (was
zweifellos den ,,Uberhang® der dentalen Merkmale reflektiert) das basale Segment der
Lemuriformes. Die Basicranialanatomie und die dentocranialen Merkmale sprechen
fiir eine Einbeziehung der Cheirogaleidae in die afro-asiatischen Lorisiformes (siche
oben: Szalay und Katz 1973, Tattersall und Schwartz 1974, Schwartz und Tattersall
1985; Cartmill 1975). Die Analysen 1-4 entsprechen insofern auch den Ergebnissen von
Schwartz und Tattersall (1975) hinsichtlich der Ndhe von Daubentonia und Indriidae und
bestitigen die Resultate dementsprechend. Interessanterweise haben Pastorini et al. (2003)
bei der molekulargenetischen Untersuchung der Phylogeografie rezenter Lemuriformes
Indriidae und Daubentoniidae als nacheinander segementierende Taxa definiert, wihrend
Roos et al. (2004) zwar ebenfalls Daubentonia als basalen Lemuriformen erkannten, aber
die Indriidae als Schwestergruppe der Lemuridae dokumentierten. Yoder et al. (1996)
haben in ihrer Kombination aus molekularen und morphologischen Daten ebenfalls ein
basales Fingertier und nachfolgende Indriartige innerhalb der Lemuriformes lokalisiert.
Karanth et al. (2005) erforschten die Phylogenie der ausgestorbenen Riesenlemuren
unter Einbringung von aDNA-Daten. Kontrir zu Analyse 5 definieren sie innerhalb der
Lemuriformen Daubentonia als Basis und prasentieren die Lemuridae als Schwestergruppe
der Indriidae. Masters et al. (2006) stiitzten sich ebenso auf basale Daubentoniidae,
dann folgten ihnen die Lepilemuridae und intern bildeten sie die Cheirogaleidae als die
Schwestergruppe zum Lemuridae-Indriidae-Monophylum ab.

Angesichts der sekundér hochabgeleiteten Dentalmorphologie von Daubentonia sind
Homologieaussagen hochst zweifelhaft - und zu einem groB3en Teil auch iiberhaupt nicht
moglich (zur Homologiediskussion siehe auch Schwartz 1980). Ein dhnliches Problem
wurde bereits beim Aullengruppenvertreter Glis in einem fritheren Kapitel angesprochen.
Der auf der Analyse 5 basierende Vorschlag einer Strepsirrhini-Phylogenie kann nur als

Provisorium verstanden werden (wie natiirlich jede Hypothese), zumal ontogenetisches
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Material zur Hyolaryngealregion nur fiir Lorisiformes studiert werden konnte (siche
Kapitel 3) und daher nicht integriert worden war. Daher sollte die prédsentierte
Strepsirrhini-Phylogenie als Torso verstanden werden und vor allem als Anreiz, dquiva-
lente ontogenetische Lemuriformes-Stadien zu studieren. Eine Diskussion en detail wire
verfriiht. Die immanent wichtige Bedeutung einer auf diversen anatomischen
Subegionen basierenden phylogenetisch-systematischen Analyse wird im folgen-

den Kapitel erortert.

6.3 Zusammenfassung

Der Grund der partiell unvollkommenen Auflésung im Rahmen der Dentalmorphologie-
Analysen liegt zu einem grofen Teil in der bereits hoch-abgeleiteten Dentalmorphologie
der innerhalb der rezenten Rodentia bzw. Lagomorpha relativ basal lokalisierten
Vertreter. Zu beachten ist aber das Signal der Sundatheria (schwach, jedoch mit

Indiziencharakter).
Die Reanalyse der Daten Hookers (2001) mit einer modifizierten Aulengruppe gemaf

der Weisung Bryants (1997) erbrachte eine Euarchonta-Polytomie, die Primates-
Scandentia-Relation konnte nicht bestitigt werden. Bei der Begutachtung des Archonta-
Kontextes im Sinne der Integration eines Chiropteren wurden Signale einer Sundatheria-
als auch einer Primates-Scandentia-Schwestergruppenbeziehung eruiert. Letztere nur via
50%-Majoritit-Regel.

Die prisentierte Strepsirrhini-Phylogenie sollte als Torso verstanden werden und vor
allem als Anreiz, dquivalente ontogenetische Lemuriformes und Lorisiformes-Stadien
zu studieren. Die Bedeutung einer auf diversen anatomischen Regionen basierenden

phylogenetisch-systematischen Analyse wird im folgenden Kapitel erortert.
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7. Synopsis der kladistischen Analysen der ontogenetischen und
osteologischen Daten

7.1 Einfithrung: Die Bedeutung einer (quasi-)totalen Evidenz und die Form-
Funktion-Thematik

Zu Beginn des neuen Milleniums war eine Debatte entfacht worden, die unerwartet am
wissenschaftstheoretischen Selbstverstindnis der Kladisten riihrte: Naylor und Adams
(2001) publizierten eine Arbeit, die sich mit der Reanalyse des Datensatzes von O’Leary
und Geisler (1999) befasste. Diese hatten eine phylogenetische Analyse zur Cetacea-
Problematik verdffentlicht, die auf dem Studium cranialer, dentaler und postcranialer
Informationen beruhte sowie Daten des Weichgewebes beinhaltete. O’Leary und
Geisler (1999) belegten eine Monophylie der Cetacea, Mesonychia, Artiodactyla und
Perissodactyla, wobei Mesonychia und Cetacea als Schwestergruppen fungierten.
Ahnlich hatten bereits Van Valen (1966) oder Prothero et al. (1988) aufgrund eines
paldontologischen Ansatzes argumentiert. Beim Ausschluss der Fossilien hingegen
ergab sich ein den Resultaten der Molekularbiologie dhnelndes phylogenetisches Signal.
O’Leary und Geisler (1999) sahen darin die Unterlegenheit kladistischer Analysen, die
lediglich rezentes Material verwenden. Exakt an diesem Punkt hakten Naylor und Adams
(2001) nach und reanalysierten die im Appendix von O’Leary und Geisler (1999) nach
anatomischen Regionen eingeordneten Datenmatrizen. Thre Konsensus-Methodologie

wird in der nachfolgenden Diskussion von besonderer Bedeutung sein.

Der Form-Funktion-Zusammenhang ist besonders durch die Interpretation des
Form-Funktion-Komplexes (Bock und von Wahlert 1965) nach Szalay (2000) und
ihre bedenkenlose Anwendung auf Fossilien einer Diskussion wiirdig. Ist ein anderer
Ansatz, etwa nach Dullemeijer (1974, S. 63f: ,,The comparative method, including the
experimental one, has undoubtedly the advantage of its empirical character...”), generell
effizienter bzw. konnen narrative Elemente die Anspriiche zeitgemédBer Morphologie

erfullen?
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7.2 Material und Methoden

Untersucht wurden fiinf Arten anhand von Skelettmaterial und histologischen
Schnittserien. Die exakte Anzahl und Herkunft des ontogenetischen Materials wurden
bereits im 3. Kapitel beschrieben. Tabelle 16 listet die an den naturhistorischen Museen
kladistisch bearbeiteten Spezies auf. Fiir die Erstellung der Datenmatrix und die a
posteriori-Dokumentation der TL-, CI- und RC-Werte wurde MacClade ® 4.06
(Maddison und Maddison 2003) und fiir die Errechnung der Kladogramme die PAUP
® -Version 4.0b10, jeweils in der Macintosh-Version (OS X), verwendet. TL-, CI- und
RC-Werte wurden unter Beriicksichtigung informativer Merkmale nur fiir ausgesuchte
Analysen angegeben. Die Erfassung dental- und tarsalmorphologischer Merkmale
orientierte sich an den Arbeiten von Hooker (2001) und Asher et al. (2005). Diese
wurden fiir den hier vorliegenden Kontext adaptiert, was partiell leichte Modifizierungen
beinhaltete (Gesamtzahl der Merkmale: 263). Durch die Anwendung der Option ,, Tracing
characters” konnten mit MacClade potentielle Grundplanmerkmale gefiltert werden.
Sdmtliche Merkmale wurden weder geordnet noch gewertet. Folgende phylogenetisch-
systematische Analysen (heuristische und ,,erschopfende” Suchoption; auf ACCTRAN
und DELTRAN-Modifizierungen wurde bei den essentiellen Analysen aufgrund der An-
zahl der Taxa verzichtet) wurden unter Beriicksichtigung der Konsensus-Kladogramme
nach der 50%-Majoritdt-Regel und nach der Strikten Konsensus-Regel durchge-
fiihrt.

»lotal evidence“-Anndherung (Kombination der Dental- und Tarsalmorphologie

sowie der Hyolaryngealmerkmale):

Al. Euarchonta-Repriasentanten (Cynocephalus, Galago und Tupaia) mit dem
AuBlengruppenvertreter Glis (Rodentia). Aufgrund der geeigneteren ontogenetischen
Aquivalenz des Zungenbein- und Kehlkopfapparates wurde fiir Galago - und nicht
fiir Loris - die Deskription der Schwestergruppen-Problematik als auch die sich
anschlieBende Interpretation konsequent fortgefiihrt;

A2. Euarchonta-Représentanten (Cynocephalus, Galago und Tupaia) mit dem Auf3en-
gruppenvertreter Rousettus (Chiroptera);

A3. Euarchonta-Représentanten (Cynocephalus, Tarsius und Tupaia) mit dem Auflen-
gruppenvertreter Glis (Rodentia);

A4. Euarchonta-Représentanten (Cynocephalus, Tarsius und Tupaia) mit dem Auflen-

gruppenvertreter Rousettus (Chiroptera);
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AS. Siehe A1, aber die dentalmorphologischen Charakteristika wurden nicht beriick-
sichtigt;
A6. Siehe A2, aber die dentalmorphologischen Charakteristika wurden nicht beriicksich-
tigt;
A7. Siehe A1, aber die Merkmale der Tarsalmorphologie wurden nicht beriicksichtigt;
AS8. Siehe A2, aber die Merkmale der Tarsalmorphologie wurden nicht beriicksichtigt;
A9. Siehe A2, aber die fehlenden Tarsalmerkmale fiir Rousettus wurden durch
die Rhinolophus-Merkmale Hookers (2001) kompensiert.

Die entsprechenden Datenmatrices wurden in den elektronischen Appendix integriert.
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7.3 Resultate

»lotal  evidence“-Anndherung  (Kombination der Dental- und  Tarsal-
morphologie sowie der  Hyolaryngealmerkmale). Die 50%-Majoritét-
Regel ist hier eindeutig und daher mit dem Kladogramm nach der Strikten
Konsensus-Methodik in ihrer Aussage identisch (Abb. 7.1-7.9):

Al. Euarchonta-Reprisentanten (Cynocephalus, Galago und Tupaia) mit dem Aullen-

gruppenvertreter Glis (Rodentia).

Bewertung des Kladogramms: TL=213; CI=0,93 und RC=0,35 und unter Eingrenzung
der informativen Merkmale TL=39; CI=0,62 und RC=0,23.

Der Lorisiformes-Vertreter und  Primates-Reprdsentant  Galago  geht auf
dieselbe Dichotomie (= auf denselben Vorfahren) zuriick wie die Schwester-

gruppe aus Tupaia (Scandentia) und Cynocephalus (Dermoptera).

Grundplanmerkmale (aufreiner Strukturforschung basierende) der Innengruppe Euarchon-
ta:

7(1), 15(1), 16(1), 19(1), 22(3), 27(0), 44(2), 55(0), 56(0), 61(2), 71(0), 76(0), 77(0),
87(2), 97(3), 103(1), 107(0), 111(0), 113(1), 115(1), 116(0), 120(0), 122(1), 123(0),
124(0), 125(0), 126(1), 130(0), 138(1) und 141(0).

Grundplanmerkmale der Sundatheria (= Dermoptera + Scandentia):
13(2), 14(2), 17(0), 62(0), 83(2), 98(1) und 132(4).

Merkmale des Dermopteren-Repriasentanten Cynocephalus:
4(2), 9(1), 34(1), 48(1), 58(0), 65(1), 66(1), 73(1), 84(2), 85(2), 86(3), 90(2), 96(1),
103(2), 107(1), 112(1), 122(0), 135(1) und 143(1).

Merkmale des Primaten-Reprisentanten Galago:
23(0), 39(6), 58(1), 81(0), 82(3), 83(6), 84(7), 85(3), 86(2), 90(1), 99(1), 112(0), 114(1),
132(2), 136(1), 139(0), 144(0), 145(1), 147(1), 148(1), 149(1) und 150(1).

Merkmale des Scandentia-Repréasentanten Tupaia:
4(3),7(2),38(1),56(2),78(1), 81(2), 84(5), 109(1), 111(3), 113(0), 115(3), 126(0), 128(1),
131(0), 133(0), 139(1), 142(3), 144(1), 145(0), 147(0), 148(0), 149(0) und 150(0).
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A2. Euarchonta-Repriasentanten (Cynocephalus, Galago und Tupaia) mit dem
AuBengruppenvertreter Rousettus (Chiroptera).

Bewertung des Kladogramms: TL=165; CI=0,95 und RC=0,45 und unter Eingrenzung
der informativen Merkmale TL=28; CI=0,89 und RC=0,45.

Der Lorisiformes-Vertreter und Primates-Reprédsentant Galago bildet mit Tupaia
glis (Scandentia) ein Monophylum und dieses ist als Schwestergruppe zu

den Dermopteren (Cynocephalus) zu interpretieren.

A3. Euarchonta-Représentanten (Cynocephalus, Tarsius und Tupaia) mit dem AufBen-

gruppenvertreter Glis (Rodentia).

Bewertung des Kladogramms: TL=216; CI=0,91 und RC=0,33.
Der Primates-Représentant Tarsius bancanus bildet mit Tupaia (Scandentia) ein Mono-
phylum und dieses ist als Schwestergruppe zu den Dermopteren (Cynocephalus) zu in-

terpretieren.

A4. Euarchonta-Reprisentanten (Cynocephalus, Tarsius und Tupaia) mit dem Aulen-

gruppenvertreter Rousettus (Chiroptera).

Bewertung des Kladogramms: TL=177; CI=0,92 und RC=0,38.
Der Primates-Représentant Zarsius bildet mit Tupaia (Scandentia) ein Monophylum
und dieses ist als Schwestergruppe zu den Dermopteren (Cynocephalus volans)

Zu interpretieren.

A5.SieheAl,aberdie dentalmorphologischen Charakteristika wurden nicht berticksichtigt.

Bewertung des Kladogramms: TL=160; CI=0,93 und RC=0,33.
Der Lorisiformes-Vertreter und Primates-Représentant Galago  bildet mit
dem Dermopteren (Cynocephalus) ein Monophylum und dieses ist als

Schwestergruppe zu Tupaia (Scandentia) zu interpretieren.

A6.Siehe A2, aber die dentalmorphologischen Charakteristika wurden nicht berticksichtigt.

Bewertung des Kladogramms: TL=127; CI=0,97 und RC=0,62.

Der Lorisiformes-Vertreter und Primates-Reprisentant Galago bildet mit Tupaia
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(Scandentia) ein Monophylum und dieses ist als Schwestergruppe zu

den Dermopteren (Cynocephalus) zu interpretieren.

A7. Siehe A1, aber die Merkmale der Tarsalmorphologie wurden nicht beriicksichtigt.

Bewertung des Kladogramms: TL=180; CI=0,92 und RC=0,31.
Der Lorisiformes-Vertreter und Primates-Reprisentant Galago bildet mit
Tupaia (Scandentia) ein Monophylum und dieses ist als Schwestergruppe zu

den Dermopteren (Cynocephalus) zu interpretieren.

A8. Siehe A2, aber die Merkmale der Tarsalmorphologie wurden nicht beriicksichtigt.

Bewertung des Kladogramms: TL=143; CI=0,94 und RC=0,47.
Der Lorisiformes-Vertreter und Primates-Reprisentant Galago bildet mit
Tupaia (Scandentia) ein Monophylum und dieses ist als Schwestergruppe zu

den Dermopteren (Cynocephalus) zu interpretieren.

A9. Siehe A2, aber die fehlenden Tarsalmerkmale fiir Rouseftus wurden durch
die Rhinolophus-Merkmale Hookers (2001) kompensiert.

Bewertung des Kladogramms: TL=182; CI=0,93 und RC=0,40.
Der Lorisiformes-Vertreter und Primates-Représentant Galago bildet mit
Tupaia (Scandentia) ein Monophylum wund dieses ist als Schwestergruppe

zu den Dermopteren (Cynocephalus) zu interpretieren.
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Glis

Galago

b
Cynocep

Tupaia

Abb. 7.1. Analyse 1. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=213; CI=0,93 und RC=0,35.

Cy

Galago

Tupaia

Abb. 7.2. Analyse 2. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=165; CI=0,95 und RC=0,45.
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Glis

Cy

Tarsius

Tupaia

Abb. 7.3. Analyse 3. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=216; CI=0,91 und RC=0,33.

Cynocephalus

Tupaia

Abb. 7.4. Analyse 4. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=177; CI=0,21 und RC=0,38.
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Glis

Tupaia

Galago

Abb. 7.5. Analyse 5. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel

errechnet. TL=160; CI=0,93 und RC=0,33.

Cynocephalus

Tupaia

Abb. 7.6. Analyse 6. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel

errechnet. TL=127; CI=0,97 und RC=0,62.
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Glis

Cy

Tupaia

Abb. 7.7. Analyse 7. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=180; CI=0,92 und RC=0,31.

Cynocephalus

Abb. 7.8. Analyse 8. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=143; CI=0,94 und RC=0.,47.
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Rousettus/Rhinolophus

Cynocephalus

Galago

Tupaia

Abb. 7.9. Analyse 9. Ein Kladogramm wurde nach der Strikten Konsensus-Regel
errechnet. TL=182; CI=0,93 und RC=0,40.
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7.4 Diskussion

7.4.1 Diskussion zur ,total evidence“~-Anniherung: Kombination der Dental- und

Tarsalmorphologie sowie der Hyolaryngealmerkmale

Das Primérziel der Analysen war die Erorterung der Frage nach dem potentiellen
Einfluss der AuBBengruppe auf die Innengruppe ,,Euarchonta® und die Auswirkung auf
diese. Abbildung 1.4 (S. 9) demonstrierte die potentiell moglichen Schwestergruppen-
Beziehungen der Primaten. Die unterschiedlichen phylogenetischen Konstellationen
beeinflussen konsequent den (hypothetischen) Grundplan der Primates.

Unter Beibehaltung aller summierten Merkmale ergibt sich fiir die Analysen 1-4
und die Analyse 9 folgendes Phdnomen: Die Innengruppen-Topologie demonstriert
eine hochgradige Dependenz von der gewéhlten AuBengruppe. Wird, entsprechend
den Ergebnissen einer Reihe molekularbiologischer Studien (z. B. Murphy et al.
2001a,b; Arnason et al. 2002, Douady et al. 2002, Van den Busche und Hoofer 2004,
Nishihara et al. 2006), die die Lagomorpha und Rodentia als Schwestergruppe der
Euarchonta detektierten, ein Glires-Reprisentant gewdhlt - im vorliegenden Falle
Glis - dann wird das Taxon ,,Sundatheria®“ (= Dermoptera + Scandentia) ermittelt.
Dies impliziert eine Schwestergruppenbeziehung (Abbildung 7.1) der Primates
und der Sundatheria. Das Resultat wird jedoch nur befiirwortet, wenn eine ,,totale
Evidenz* hergestellt wurde: Die Kombination der Hyolaryngeal- und Tarsalmerkmale
befiirwortete die Primatomorpha-Hypothese, wihrend die Summation der Hyolaryngeal-
und Dentalcharakteristika das Primates-Scandentia-Monophylum bestétigte.

Eine andere Ausgangshypothese, geprdgt von einem Teil der morphologischen Arbeiten
und einem noch kleineren Teil molekularer Studien, geht von der Superordo Archonta aus
(u. a. Novacek und Wyss 1986, Thewissen und Babcock 1993, McNiff und Allard 1998,
Mickoleit 2004). Dementsprechend wurde in den Analysen 2, 4, 6, 8 und 9 der basale
Représentant Rousettus (Pteropodidae) als Aullengruppenvertreter gewertet. In Analyse
9 wurden Hookers (2001) Tarsalmerkmale von Rhinolophus (Hipposideridae; ebenfalls
ein relativ basal geltendes Fledertier) integriert (aufgrund eines Materialmangels), um das
Ausmal potentieller Topologie-Modifizierungen zu untersuchen, die aber nicht eintraten.
Die lange Beibehaltung der Archonta-Uberordnung kann aus morphologischer Sicht
nicht irritieren, da auch im hyolaryngealen Bereich von Cynocephalus und Rousettus
erstaunliche Ahnlichkeiten im Bau diagnostizierbar sind (siehe 3. Kapitel). Bei sémtlichen
Varianten bildete der Dermopteren-Vertreter daher das basale Segment der Innengruppe,

und die iibrigen Taxa resultieren in einem Primates-Scandentia-Monophylum.
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Die zwischen O’Leary et al. (2003) und Naylor und Adams (2001) ausgefochtene Debatte
erinnert thematisch stark an den Disput zwischen Kluge (1998) und Miyamoto und Fitch

1995), wobei letztere die jeweilige Partitionierung der Daten wihlten und die (nach Kluge
1998, S. 151) ,,consensus classification* befiirworteten, die aus folgenden fiinf Elementen
besteht: (1) Partitionierung der Daten, (2) Begriindung dieser durch die jeweilige Annahme
eines bestimmten Prozesses, (3) das Gewichten von Merkmalen a priori, (4) die Bildung
eines Konsensus aus ,,optimalen und ,,beinahe optimalen“ Hypothesen, was eine
taxonomische Kongruenz herbeifiihren soll und schlieBlich die (5) Konsensus-Klassifika-
tion, die ein MaB fiir die ,,Wahrheit* der gefundenen Kompromisse sein soll.

Das Einteilen der Daten, egal ob molekularer oder morphologischer Natur, muss als
willkiirlich betrachtet werden. De Queiroz et al. (1995, S. 659-660) Idee, dass ,,to qualify
as a distinct class of evidence, characters in a data set must, in a statistical sense, be
more similar to each other than they are to characters in other sets with respect to some
property that affects phylogeny estimation by the given method”, kann, wie Kluge (1998)
korrekt betonte, nicht angenommen werden: Differente Klassen von Merkmalen kdnnen
im kladistischen Sinngebdude lediglich als ,,homolog” oder ,,nicht homolog™ akzeptiert
werden. Zusétzlich erkldrten Miyamoto und Fitch (1995), dass ihre separaten Klassen
als unabhingig voneinander zu gelten haben. Was ist aber dann mit epigenetischen
Phinomenen? Wie sollen synergistische Effekte ausgeschlossen werden? Ahnlich
problematisch sahen O’Leary et al. (2003) die Erklirungen von Naylor und Adams
(2001) hinsichtlich der angeblichen Inkongruenz aufgrund der Einbeziehung dentaler
Daten. Eine ihrer Argumentationsketten war, dass die ,,evolutiondre Plastizitit” der
Sdugetierzdhne in einem stiarkeren Malle vorhanden sei als gedacht. Naylor und Adams
(2001) beriefen sich auf die Arbeit von Luo et al. (2001), die herausgefunden hatte, das
der tribosphenische Molar bei frithen Sdugern mehrere Male unabhingig voneinander
entstanden ist. Ein Blick auf die Datenmatrix von Luo et al. (2001) l4sst erkennen, dass
etwa ein Drittel der Datenmatrix, mit der dieses Resultat zustande gekommen war, auf
der Dentalmorphologie basierte. O’Leary et al. (2003, S. 861) insistierten zurecht: ,,It
was illogical for Naylor and Adams (2001) to endorse the final result of Luo ez al. (2001),
where dental data served as synapomorphies at critical nodes, and to argue simultaneously
that the fundamental phylogenetic usefulness of dental data should be questioned.” Auch
die Verallgemeinerungen der beiden und ihre Ubertragung ontogenetischer Studien
von anderen Taxa auf die von ihnen untersuchten ist spekulativ. O’Leary et al. (2003)
belegten darauf hin, an was fiir eine Zeit diese Methodologie erinnert: Sie verwiesen
auf das Denken von Systematikern des 19. Jahrhunderts, wie Cuvier oder Blainville,

die in autoritirer Weise die Hervorhebung bestimmter Merkmale betonten. Im 20.



7 Chimére Archonta? 260

Jahrhundert dnderte sich das auf manchen Gebieten der Verwandtschaftsforschung
kaum, wenn etwa Simmons (1945) oder Mayr (1969) Verallgemeinerungen evolutionérer
Prozesse mit evolutiondrer Taxonomie vermengten (siche auch Cain 1959). O’Leary et
al. (2003, S. 861) bleiben aber selbst etwas im Nebuldsen, wenn sie schreiben: ,,Without
insights into some yet undiscovered law of nature, there is no particular reason to think
that a functional, developmental, or ecological explanation for homoplasy is a better
explanation of covariation than is synapomorphy. Simply proposing such generalities
does not condemn characters to being phylogenetically uninformative.” Sie hitten nur
auf die fiinf Jahre zuvor erschienene Publikation von Sanchez-Villagra und Williams
(1998) verweisen miissen. Durch die Messung des Konsistenz-Index wurden innerhalb
der Theria Homoplasie-Grade fiir Cranium, Dentition und Postcranium ermittelt. Es
konnten zwischen 41 Datensétzen, die auf diesen drei anatomischen Regionen basierten,
keine signifikanten Unterschiede erkannt werden. Homoplasie-Differenzen innerhalb von
Datensitzen, die zwei oder drei verschiedenen Datentypen entsprachen, waren statistisch
nicht signifikant. Der Homoplasie-Grad beruhend auf einer gewissen anatomischen
Region mag mit der betrachteten taxonomischen Ebene der Taxa einhergehen. Gebiss,
Cranium und Postcranium werden nicht als ,,Klassen* aufgefasst, aber natiirlich kdnnen
fiir jeden Bereich spezifische Signale im Zusammenhang mit einer kompletten Analyse
lokalisiert werden (S. 113): ,,These findings suggest that dental, cranial, and postcranial
characters can be equally prone to homoplasy and none should be automatically dismissed,
disregarded, or systematically weighted in phylogenetic analyses.*

Obwohl Godinot (2007) diese Arbeit zitierte, schrieb er eine Seite spiter (S. 87),
bezogen auf die Analyse von Simmons (1993): , The fact that different anatomical
systems give different results suggests that some of these phylogenetic signals must
be wrong.“ AufBlerdem interpretierte er ,total evidence“-Analysen dahingehend, dass
je mehr Merkmale verwendet werden, entsprechend schwécher die darauf basierenden
phylogenetischen Signale werden. ,,Symptomatisch” bezog er sich auf Szalay (S. 88):
»In conclusion, these cladistic analyses are unsatisfactory because in the search for
»objectivity®, they refuse to weight heavily characters that we know have high systematic
significance (Szalay et al. 1987). Der Sinn eines a priori-Gewichtens von Merkmalen
wurde bereits zu einem fritheren Zeitpunkt angesprochen.

Bezogen auf die Erdrterung optimaler und beinahe optimaler Hypothesen fiir einen
Konsensus blieben Miyamoto und Fitch (1995) die Antwort schuldig, nach welchen
Kriterien sie letztlich entscheiden - was den Eindruck aufkommen lésst, dass es keine gibt
(Kluge und Wolf 1993). Abgesehen davon gibt es auch keinen erkennbaren Mehrwert
an Erkldrungspotential (Miyamoto 1985, Kluge 1989, Kluge 1998). Miyamoto und
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Fitch (1995, S. 67) erklarten zudem noch: ,,... the different evolutionary and biological
properties of data sets make it more likely that the agreement among their topologies is the
result of the true species phylogeny.” Wie kann dies sein, wenn empirisch belegt ist, dass
kombinierte Analysen aussagekriftiger sind (u. a. Novacek 1994, Gatesy 1998, 2002)?

Wie sehr sich das Integrieren bzw. Exkludieren von Merkmalen bemerkbar machen
kann, hat sich vor allem anhand der durchgefiihrten Euarchontoglires-Analysen
verdeutlicht. Das separate Analysieren von Merkmalsportionen und darauf basierende

Konsensuskladogramme konnen de facto nicht die aurea mediocritas bilden.

,Our long friendship has been a constant source of inspiration for me. Bock is the
foremost living champion of what may be considered a Darwinian approach to the analysis
of evolutionary history.” Frederick Szalay (2000, S. 17) schrieb dies in seiner Danksagung
in einer seiner zahlreichen methodologischen Verdffentlichungen. Bock (1990) zufolge
waren die Morphologen duflerst langsam in der Realisierung der Umsetzung basaler
Darwinistischer Prinzipien im Sinne eines Nachvollziehens der Merkmalsevolution
anhand anatomischer Merkmale und ihrer Interaktion mit externen Faktoren. Die
Definition und Ausiibung der Okomorphologie (ein Amalgam aus Ethologie, Okologie
und deskriptiver sowie funktioneller Morphologie) war eine seiner Intentionen. Die
Hauptziele sah er in der (1) Erfassung adaptiver Muster von morphologischen Merkmalen
und einem Vergleich innerhalb von Taxa und Gemeinschaften; (2) der Erklarung der
Naturgeschichte der Merkmale sowie der Organismengruppen; (3) das Verstdndnis
der Zusammensetzung evolutiondrer Gemeinschaften und der Diversitdt innerhalb
taxonomischer Gruppen und letztlich der Beitrag zur Evolutionstheorie, gekoppelt mit
den Themen Adaptation, Makroevolution und der Evolution der Okosysteme. Bock
(1990) betonte auch die notwendige Zusammenarbeit von Morphologen im Laboratorium
(befasst mit deskriptiven und funktionellen Studien) und Okologen als auch Ethologen
im Feld. 1965 hatten Bock und von Wahlert diverse theoretische Konzepte verfasst,
beispielsweise die Differenzierung der Funktion und der biologischen Rolle, um ein
in ihren Augen notwendiges, mentales Riistzeug zu bewerkstelligen. Bock (1990, S.
262) betonte immer wieder die Wichtigkeit des empirischen, experimentellen Ansatzes
(,,...depend absolutely on field observations of organisms in their normal environment
in addition to the pertinent background laboratory work of descriptive and functional
morphology,...”) und die Differenzierung der evolutiondren Morphologie (,,... is a
far more inclusive subject...”) von den morphologisch fundierten phylogenetischen
Analysen.

Aus diesem Kontext heraus gestaltete Szalay (mit Lucas 1993, mit Drawhorn 1996, 2000,
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2007) eine ,,Darwinian evolutionary explanation®, die unter anderem darin gipfelte, den
Kladismus als ein soziales Konstrukt (,,a Kuhnian paradigm‘) zu kennzeichnen und das
Offensichtliche zu iibersehen: seine eigene Uberholtheit. Die anhand von Fossilien nicht
eindeutig nachvollziehbare Priifung adaptiver Muster morphologischer Charakteristika
wurde von ihm wegrationalisiert und durch Narration ersetzt. Die bereits im 3. Kapitel
erwahnten Warnungen von Starck (1965) vor einer voreiligen funktionellen Interpretation
morphologischer Merkmale wurde durch erzihlerische Elemente ersetzt.

Auch Cartmill (1990) setzte sich gegen diese riickldufigen Tendenzen ein und sah eine
Zersetzung der theoretischen Einheit der Primatologie und Paldoanthropologie. Er warnte
ebenfalls vor narrativen, historischen Versuchen, um adaptive Phdnomene zu konstatieren.
Szalay (2007, S. 468) kommentierte: ,,I (and others) completely reject such ahistorical
theoretical assumptions about the nature of science.” Henke und Rothe (1994) und Henke
(2007) machten auf die grundlegenden Gedanken Washburns (1951) und ihre Essenz
fiir eine moglicht Spekulationen vermeidende wissenschaftliche Herangehensweise

besonders aufmerksam.

Hinsichtlich der notwendigen Unterscheidung von Form und Funktion ist Lemelin
und Schmitt (2007) ein essentieller Beitrag gegliickt. Mehrere Verhaltensstudien zeigten
starke Ahnlichkeiten zwischen Caluromys, Marmosa und Cheirogaleiden in Bezug auf
den Gebrauch der Extremititen beim Ergreifen von Nahrungsobjekten und arborikolen,
diinnen Substraten. Die Studien von Charles-Dominique et al. (1981) an Marmosa,
an Microcebus von Martin (1972) oder der Vergleich von Mirza mit Caluromys durch
Lemelin (1999) demonstrieren auf evidente Weise die ethologischen Konvergenzen von
ausgewahlten Marsupialia-Vertretern und Primaten. Arnold (1983), Emerson und Arnold
(1983) und Wainwright (1994) haben auf die wichtige Vernetzung morphologischer,
ethologischer und okologischer Komponenten in Form von Verhaltensstudien
hingewiesen. Nur dadurch kann ein kausaler Zusammenhang von Morphologie und
Verhalten belegt werden.

Kay warnte im Jahre 1984 vor der Annahme, dass beispielsweise die Beobachtung
einer aus dem Os petrosum bestehenden Bulla, als auch dass der GroBteil der Primates
arborikol ist, kausal zusammenhédngen muss. Lauder (1996) argumentierte dhnlich, wenn
er schrieb (S. 56): ,,... in our desire to draw conclusions about biological design and to
support theoretical views of how organisms are built, we have been to willing to make
assumptions about the relationship between structure and mechanical function.” Lemelin
und Schmitt (2007, S. 352) kommentierten dazu: ,In other words, in order to better

understand the relationship between a morphological trait (or complex of traits) and its
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mechanical function, we have to rely on experimental methods and techniques.” Durch die
Ausfiihrung eines Experimentes ergeben sich drei Moglichkeiten: (1) Die Vermutungen
bestitigen die Verbindung von morphologischem Merkmal und der zugesprochenen
mechanischen Funktion, (2) die aus der Anatomie geschlossenen Funktionen treffen
grob zu (terrestrisches Verhalten bestétigt sich beispielsweise, aber ein wichtiger Muskel
wirkt anders als gedacht; siehe Larson und Stern 1989) und schlieBlich (3) werden die
hypothetisierten Form-Funktion-Beziehungen widerlegt (Demes et al. 2001, Lieberman
et al. 2004). Ohne die Durchfiihrung eines Experimentes ergibt sich vor allem eines: ein
hohes Maf3 an Spekulationsmoglichkeiten.

7.5 Zusammenfassung

Sargis (2007) hatte in seiner Reanalyse der Beardschen Primatomorpha-Hypothese
neun postcraniale Grundplanmerkmale der Euarchonta definiert. Hinzugefiigt
werden konnen folgende strukturelle Eigenschaften der Hyolaryngealregion
(bezogen auf spétfetale Organismen und A1; Abb. 71-76 in den Appendices):

Cranialer Aspekt:

. Hyothyreoidverbindung: vorhanden und bilateralsymmetrisch;

. Thyreoidale Seitenlamellen gleich lang;

. Rundlich-ovale Gestalt der Cartilago cricoidea;

. Distanziert positionierte medio-dorsale Partien der Aryknorpel;

. Haubenférmige Grundform der Cartilago cricoidea;

. Kaum oder keine Verdeckung der cricoidalen Ringdffnung durch die Aryknorpel;
. Aryknorpel in der dorsalen Hilfte des Ringknorpels positioniert;

0O I N AW N =

. Corpus ossis hyoidei wird nicht von der ventralen Spitze der Cartilago thyreoidea
verdeckt;

9. Keine Definition der Hypohyalia.

Caudaler Aspekt:
10. Ringdffnung der Cartilago cricoidea erstreckt sich {iber einen GroBteil des Knorpels;
11. Kein partielles Erkennen der oberen Horner des Schildknorpels;

12. Keine dellenartige Formation der Dorsalflache der Cartilago cricoidea vorhanden;
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Von rechts:

13. Ca. vertikaler Verlauf des dorsalen Randes zum oberen Horn der Cartilago
thyreoidea;

14. Verhiltnis der Liange der Cartilago cricoidea zur Cartilago thyreoidea (mehr als
70%);

15. Cornua befinden sich approx. auf einer Hohe.

Von links:
16. Kein Foramen thyreoideum (man beachte aber die nach Starck und Schneider 1960

konstatierte intraspezifische Variabilitét bei Sdugern).

Ventraler Aspekt:

17. Elemente der Aryknorpel nicht erkennbar;

18. Nur caudal definierbare Ventralregion der Cartilago thyreoidea;

19. Dorsale Basis der Offnung der Cartilago crioidea sichtbar;

20. Rechts und links gleichartiger Verlauf der Cornua hyalia;

21. Keine Erkennbarkeit (oder kein Vorhandensein), ob die cranio-median orientierten
Fortsdtze und die Proc. cart. musc. arytenoidei approximativ einen rechten Winkel
zueinander bilden;

22. Leicht nach caudal gebogene Biegung des Corpus ossis hyoidei;

23. Nicht erkennbare/vorhandene Konkavitét der cranialen Enden der Cartilago thyreo-

idea;

24. Interarytenoidknorpel nicht vorhanden.

Dorsaler Aspekt:
25. Nicht erkennbare Offnung der Cartilago cricoidea;
26. Cartilago cricoidea approx. rechteckig/cuboid mit evtl. cranialer Zuspitzung;

27. Cornua der Cartilago thyreoidea bedecken teilweise die Cartilago cricoidea.

Myologie:

29. M. thyreoarytenoideus separiert sich in Pars medialis und Pars lateralis.
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Beziiglich der Sundatheria konnen  folgende  Grundplanmerkmale  do-
kumentiert werden: Sie konnen zu den 12 Charakteristika der Postcranial-
morphologie nach Sargis (2007) addiert werden (Abb. 77-78):

Cranialer Aspekt:
1. Thyreoidale Seitenlamellen zeigen keine Verschmilerung (weder rechts noch links);
2. Keine dorsale, kielartige Struktur der Cartilago cricoidea;

Caudaler Aspekt:

3. Mediane Dorsalpartien der Cartilagines arytenoideae nicht sichtbar/vorhanden;

Von rechts:
4. Winkel des Cornu branchiale I im Verhiltnis zur Horizontalen betragt 11-20°;

5. Form des Cornu superius ist lang und prominent;

Dorsaler Aspekt:
6. An der dorsalen Basis der Cartilago cricoidea ist kaum oder keine Kielstruktur zu
finden.
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8. Szenario des Primatenursprungs

Restimmierend schrieb Sargis (2007, S. 66): ,,Insofar as Primatomorpha is concerned,
it is not supported wether bats are included in the analysis or not, so there is more
evidence for either Volitantia or the Dermoptera-Scandentia clade than there is for
Primatomorpha. Hence, Primatomorpha likely represents an unnatural grouping..., and
it must be rejected based on these analyses.” Die hier dargelegten Studien widersprechen
einer klaren Ablehnung des Primatomorpha-Gedankens, da dieser beispielsweise in der
Hyolaryngealphylogenie (4. Kapitel, AS) befiirwortet wird. Doch durch die kombinierte
Untersuchung anderer anatomischer Regionen kann die Sundatheria-Hypothese bestdtigt
werden.

Die Resultate implizieren eine Rekonstruktion des ancestralen Euarchonten in Form
eines kleinen (in etwa 20-30 g Korpergewicht), arborikolen Tieres dhnlich dem basalen
Scandentia-Vertreter Ptilocercus lowii, das vor allem insektivor lebte (selbst unter der
Annahme einer Chiropteren-Aullengruppe wire ein Primates-Scandentia-Monophylum
wahrscheinlich, das auch dann fiir Ptilocercus als ein geeignetes Modell sprechen
wiirde). Bloch ef al. (2007) fiigten hinzu, dass auch die Postcranialmorphologie von
micromomyiden Plesiadapiformes wichtige Referenzpunkte liefert. In der spéten
Kreidezeit und im frithen Tertidr fand eine Angiospermen-Radiation statt, die eine
Steigerung an Friichten, Samen und einen wohl korrelierten Anstieg an Sadugetier-
Taxa mit sich brachte (Eriksson et al. 2000, Tiffney 2004): eine Vielfalt an moglichen
Nahrungsangeboten wie Filichten, Samen, Baumexudaten oder Bliiten prisentierte
sich frithen Euarchonten (Sussman und Raven 1978). Folgt man der Separierung der
Ordo Primates in Euprimates (Hofstetter 1977) und den ,,Stammgruppenvertretern®
Plesiadapiformes (Silcox et al. 2007, Silcox 2007), so scheint die Radiation dieser frithen
Primaten aufgrund der adaptiven Moglichkeiten klar aufgezeigt werden zu konnen.
Selbst die frithesten Vertreter konnen von anderen insektivor lebenden Taxa anhand
der niedrigkronigen Molaren und der Betonung der bunodonten Hocker, sowie den
breiten Talonidbasins zur erhdhten Ausbeute des unbelaubten Materials, unterschieden
werden (Szalay 1968). Die Entwicklung von Greifmechanismen an den Vorder- und
Hinterextremititen hat das Leben in den terminalen Asten und Zweigen vereinfacht.
Kontriar zu den Plesiadapiformes besallen die ersten Euprimaten konvergente Orbitae
mit einer VergroBBerung relativ zur Schiadelldnge und einer gesteigerten Frontalstellung.
Ebenfalls scheinen Charakteristika aufzutauchen, die mit dem Springen in Verbindung
gebracht werden konnen (Cartmill 1992, Ni ef al. 2004, Ross und Kirk 2007).

Bloch et al. (2007) verneinen eine hypothetische Korrelation zwischen dieser
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Lokomotionsform und dem Beginn des visuell orientierten Jagens sensu Cartmill
(1992), da Strait (2001) beispielsweise das herbivore und omnivore Verhalten selbst
kleinster frither Euprimaten aufzeigen konnte und sie einen Indizienmangel fiir einen
Ubergang zu einer verstirkten Insektivorie und einem effektiveren Jagdverhalten
zu dokumentieren glauben. Eine andere Hypothese betont die modifizierte
Lokomotionsform hin zum ,,grasp-leaping” im diinnen Geist (Szalay und Dagosto
1980). Bloch und Boyer (2002) fanden in Carpolestes simpsoni ein Exemplar, das
sowohl konvergente Orbitae als auch Sprungmerkmale vermissen, aber einen Nagel
auf dem abgesetzten Hallux erkennen lieB. Diese Konstellation spricht fiir die potentiell
unabhéngige Erwerbung des Greifens von den {ibrigen Verhaltensmustern ,,springen‘
und ,,visuell gesteuertes Jagen“. Kirk et al. (2003) analysierten Plesiadapis und
konnten die Spezialisierung auf eine an im diinnen Geést angepasste Lokomotionsform
nicht belegen, fiir andere, eher plesiomorphe Plesiadapiformes wie Nannodectes
beispielsweise, konnte dies hingegen belegt werden (Bloch und Boyer 2003).

Bloch et al. (2007, S. 1164) bevorzugen daher ein Modell, das eine Sequenz an
erworbenen Charakteritika via einer ,.diffusen Koevolution®“ beschreibt: Eine zentrale
Rolle wird hierbei also der bereits erwdhnten Angiospermien-Radiation zugeteilt
(Sussman und Raven 1978, Tiffney 2004) und nicht der ,,... coordinated evolution of
grasping and leaping features for grasp-leaping... or of grasping and visual traits for
visual predation...”“. Additiv sehen sie in den Plesiadapiformes eine {iberaus diverse und
arborikole Gruppe, die die ersten zehn Millionen Jahre der Primatenevolution bilden soll.
Vor 62 Millionen Jahren sollen aus diesem Taxon heraus, basierend auf einer Abspaltung
und damit die Schwestergruppe zu den Plesiadapoidea bildend, die Euprimates entstanden
sein.

Der élteste Euarchont bzw. Primat ist das Genus Purgatorius, das aus dem frithesten
Paldozin oder der spiten Kreide stammt (Lofgren 1995). Im Gegensatz zu statistischen
Methoden (Tavaré et al. 2002) setzen Bloch et al. (2007) den Primatenursprung 7-25
und kontrdr zu molekularen Schitzungen (Springer et al. 2003) 15-27 Millionen Jahre
spéter an. Den Ursprung der Euprimateformes datieren sie bis auf mindestens das frithe
Paldozén, der dlteste Euprimat ist der spatpaldozéne Altiatlasius, was eine Herkunft der
Gruppe bis in vor das frithe Eozén hinein bedeuten wiirde. Im Gegensatz zu Beard (1998),
der Asien als eindeutigen Ursprung der Euprimates sieht, lassen Bloch ef al. (2007) die

Frage offen: Afrika, Asien oder Nordamerika.

Mag Ptilocercus lowii auch durch die hier prisentierten Ergebnisse und durch eine

Reihe weiterer Arbeiten (Sargis 2002 a-d, 2007) als das geeignetste Rezentmodell
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fiir den Primatenursprung fungieren (Abb. 8.1), so ist der Einwand von Lemelin und
Schmitt (2007, S. 366) - sicherlich etwas humorvoll {iberspitzt - zweifellos angebracht:
,»Arguing that tree shrews are better models for primate origins solely because they are
more closely related to primates negates the use of convergence as a tool to understand
adaptation. If this reasoning were to be applied to the problem of whale origins, then an
artiodactyl, such as a cow, would be the best model to understand the origins of cetacean
swimming... Instead, the study of the kinematics and hydrodynamics of swimming in
mammals unrelated to whales has led to a much better understanding of the problem of
whale origins... The same rationale was used throughout this chapter in addressing the
problem of primate origins.” Erst durch experimentelles Studieren der Lokomotion von
Ptilocercus kdnnen spekulative Aussagen - also ein pures Ablesen der Funktion aus der

Anatomie heraus - vermieden werden.

Molekularbiologische und paldontologische Forschungsrichtungen sind essentielle Pfei-
ler der Mammalogie bzw. Primatologie. Die Bedeutung der vergleichenden Morphologie
und das Studium von rezentem Material aber sind fiir die Grundplanrekonstruktion nicht
ersetzbar, vor allem im Hinblick auf Strukturen, deren Beriicksichtigung im Fossilreport
hochst unwahrscheinlich ist (Knorpel). Wie sonst konnten morphologische Details - z. B.
die Abwesenheit des Foramen thyreoideum - fiir den Grundplan unserer eigenen Ordnung

rekonstruiert werden (g.e.d.)?
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GLIRES

Primates

Dermoptera

SUNDATHERIA

Scandentia

Abb. 8.1. Sundatheria und das Ursprungsmodell der Primates: Ptilocercus lowii.
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9. Zusammenfassung und Conclusio

Die definierten 150 Merkmale der Hyolaryngealregion stellen auf reiner Struktur-
forschung basierende Charakteristika dar und wurden in Form von PAUP-Analysen
kladistisch bearbeitet. Strikte Konsensus-Kladogramme wurden mit der heuristischen
und ,,erschopfenden® Suchoption nach dem Parsimonie-Prinzip berechnet.

Innerhalb der Chiropteren ist sowohl ein phylogenetisches als auch ein adaptives
Signal konstatierbar: Die Innengruppe stellte die Molossidae in polytomer Form dar und
als ein klares Monophylum kristallisierten sich die Phyllostomidae heraus. Aufgrund
der differenten Echolotpeilung werden beide Signalformen befiirwortet. Fundamental
ist auch fiir die weitere Interpretation der Kladogramme bzw. flir die Lesrichtung der
Merkmalsevolution die Definition von Sprague (1943), der in Rousettus eine - auch im
Vergleich zu anderen Eutheria - konservative Morphologie der Hyolaryngealregion sieht.

Innerhalb der modellierten Rodentia-Repridsentanten ist ein phylogenetisches
Signal detektierbar: Die Gliridae weisen eine morphologische Nihe auf, ebenso
wie die ,,mouse-related rodents (nach Huchon et al. 2002) Anomalurops und
Castor, die ein Monophylum bilden. Intermedidr befindet sich Ctenodactylus
(,,Ctenohystrica®). Aufgrund der unterschiedlichen Lebensweise des Bibers und
des echten Dornschwanzhornchens ldsst sich schwerlich ein adaptives Signal
belegen. Fraglich ist partiell die Aquivalenz der ontogenetischen Stadien.

Weitere Analysen dienten nicht der Reanimation des Volitantia-Konzeptes, sondern
hauptsichlich zur Eruierung des morphologischen Ahnlichkeitsgrades des Rousettus-
und des Cynocephalus-Exemplares. Deutlich erkennbar ist ihre Néhe dadurch, dass sie
jeweils das basale Segment der Innengruppe bilden. Diese Ahnlichkeit wird aber als auf
Symplesiomorphien basierend, der konsequenten Fortfiihrung der Argumentationskette
Spragues (1943) zufolge, interpretiert. Unter anderem aufgrund der molekularen
Resultate wird eine nahe Verwandtschaft der Chiropteren und Dermopteren gemaf3 der
Faktenlage ausgeschlossen.

Eine andere Analyse demonstrierte (angeblich) die hohe Taxon-Abhéngigkeit in der
Frage nach der Schwestergruppe der Primaten: Bei derselben Auflengruppe (Glis) entstand
in der Analyse mit dem Primatentaxon Loris das Taxon ,,Sundatheria®, bei der Integration
von Galago entstand das Monophylum ,,Primatomorpha®. Die Analysen wiesen die
Kluft innerhalb der Lorisiformes, die den vorliegenden Daten nach keine Schwester-
gruppenbeziehung eingehen, nach - allerdings nur auf den ersten Blick.

Essentiell ist die bereits von Washburn (1951) oder Starck (1965) geforderte Vor-

sicht hinsichtlich der Uberinterpretation morphologischer Strukturen beziiglich ihrer
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Funktion. Dies hitte sich vor allem in der Inkongruenz der Lorisidae-Galagidae-
Adaptation nach Rasmussen und Nekaris (1998) und der potentiell als plesiomorph
einzustufenden Galago-Morphologie zeigen lassen konnen, wiirde dieser Vergleich
nicht a priori gegen die Hennigsche Forderung nach einem dquivalenten Zeithorizont
verstoB3en. Aber auch die myologischen Daten von Galago demidoff sprechen nicht fiir
eine Ableitung des Larynxkomplexes. Allerdings scheinen extreme Spezialisierungen
und deutlich abgeleitete Morphologien tentativ zu korrelieren (siche Analyse betreffend
Phyllostomidae und Molossidae).

Die Reanalyse der Tarsalmorpholgie nach Hooker (2001) mit einer modifizierten
AuBengruppe gemdl der Weisung Bryants (1997) erbrachte eine Euarchonta-
Polytomie, die Primates-Scandentia-Relation konnte nicht bestétigt werden.
Bei der Begutachtung des Archonta-Kontextes im Sinne der Integration eines
Chiropteren wurden Signale einer Sundatheria- als auch einer Primates-Scandentia-
Schwestergruppenbeziehung eruiert. Letztere nur durch 50%-Majoritit-Regel.

Die kladistische Analyse zur Strepsirrhini-Phylogenie basierend auf dental- und
tarsalmorphologischen Daten kann nur als Provisorium verstanden werden, zumal nur
inaddquates ontogenetisches Material zur Hyolaryngealregion fiir Lorisiformes studiert
werden konnte (siehe Kapitel 3) und daher nicht integriert worden war. Ergo sollte das
préasentierte Strepsirrhini-Kladogramm als Torso verstanden werden und vor allem als

Anreiz, dquivalente ontogenetische Lemuriformes-Stadien zu studieren.

SchlieBlich wurde die immanent wichtige Funktion des ,total evidence*-
Ansatzes diskutiert. Fiir die Sundatheria konnten sechs und fiir die Euarchonta
27 Grundplanmerkmale detektiert werden. Mit Sicherheit ist die ontogenetische
Studie aufgrund des Materials defizitdr - dies mag aber als zusétzliche Motivation
fiir eine Fortfithrung der Hyolaryngealforschung gewertet werden.

Beziiglich der Form-Funktion-Thematik sollte der Weisung von Grande und Rieppel
(1994, S. 245) gefolgt werden: ,,Structural complexity is an inherently tricky concept as are
natural selection and selection pressure. To hypothetisize evolutionary transformation of
functional morphological complexes in terms of “plausability” with respect to “selection
pressures”, “biological roles”, and “adaptive values” (Bock and von Wahlert 1965) is
a futile exercise, in our opinion. It is our view that any hypothesis of transformation
remains empirically empty if not constrained by arigorous phylogenetic framework. It
is imperative that functional morphologists map functional complexes on a pre-existing

cladogram to study their transformation.” Diese Aussage soll nicht den Wert der Arbeit
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von Bock und von Wahlert (1965) mindern, sondern die Modifizierung der Methodologie

und ihre narrative Anwendung auf paldontologische Inhalte (Szalay 2000) kritisieren.
Einer der beriihmtesten Sidtze Gadamers - Sein, das verstanden werden

kann, ist Sprache - sollte in der phylogenetisch-systematischen Forsch-

ung nicht mit Narration verwechselt werden.

Die hier provokativ als ,,Chimére* titulierte Superordo Archonta wurde im vorliegen-
den Kontext als Vehikel verwendet, um eine Einbeziehung der Chiropteren zu
ermoglichen: Der Hyolaryngealkomplex bedarf natiirlich besonders in dieser Ordnung
einer wesentlich intensiveren Erforschung - dies gilt aber auch fiir unsere eigene Ordo.
Die resultierten Datenmatrices bilden ein Fundament, in dem sich (werden geeignetere
ontogenetische Stadien integriert, so dass ein Aquivalenzoptimum erreicht werden kann)
zusitzliche Studien integrieren lassen, um diese 7erra incognita intensiver erschliefen zu

konnen.
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ABBILDUNGEN ZUR HYOLARYNGEALMORPHOLOGIE



Abbildung aus Copyrightgriinden nicht verwendet.

Abb. 1. Orientierungspunkte zur Verdeutlichung der betrachteten Perspektiven des
Hyolaryngealkomplexes anhand eines Galago-Repriasentanten. Modifiziert nach
www.wildlife-art.nl/.../Looten_gerard/galago.jpg.
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Abb. 2. Terminologie der Hyolaryngealregion. Cranialer und caudaler (links oben),
ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (unten) Aspekt. Alle Mo-
dellgroBen sind im 3. Kapitel aufgefiihrt.
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Abb. 3. Hyolaryngealregion von Moschus (Artiodactyla). Cranialer und caudaler
(links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (unten)
Aspekt.



Abb. 4. Moschus moschiferus (Moschidae, 39 mm-Stadium), Hyolaryngealregion.
Transversalschnitte 148-2 (oben) und 152-2 (jeweils 40 p). 1 Cartilago thyreoidea;
2 Cartilago cricoidea; 3 Trachealknorpel; 4 Cartilago arytenoidea; 5 M. transversus
arytenoideus; 6 M. cricoarytenoideus lateralis. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 5. Moschus moschiferus (Moschidae, 39 mm-Stadium), Hyolaryngealre-
gion. Transversalschnitte 158-2 (oben) und 183-2 (jeweils 40 p). 1 Cartilago
thyreoidea; 2 M. cricothyreoideus; 3 Cartilago cricoidea; 4 M. cricoarytenoide-
us lateralis; 5 Cartilago arytenoidea; 6 Proc. Santorini; 7 Cornu hyale; 8 Cornu
branchiale I; 9 Epiglottis. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 6. Moschus moschiferus (70 mm-Stadium; Moschidae), Hyolaryngealregion.
Transversalschnitte 340 (oben) und 356 (jeweils 30 p). 1 Cornu hyale; 2 Cornu
branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 M. thyreoarytenoideus; 5 M. cricothyreoide-
us; 6 Epiglottis; 7 Cartilago cricoidea; 8 Trachealknorpel; 9 Cartilago arytenoidea.
Massstab: 1,0 mm.



Abb. 7. Moschus moschiferus (70 mm-Stadium; Moschidae), Hyolaryngealregion.
Transversalschnitte 380 (oben) und 390 (jeweils 30 p). 1 Cartilago cuneiformis (Wris-
bergscher Knorpel); 2 M. arytenoideus transversus; 3 Cartilago arytenoidea; 4 Cartila-
go thyreoidea; 5 M. cricothyreoideus; 6 Cartilago cricoidea; 7 erste Trachealknorpel;
8 M. cricoarytenoideus lateralis; 9 M. cricoarytenoideus lateralis. Massstab: 1,0 mm.
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Abb. 8. Hyolaryngealregion von Chaerephon (Chiroptera). Cranialer und cau-
daler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker
(unten) Aspekt.



Abb.9. Chaerephonpumila(Molossidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnit-
te 22-5-1 (oben) und 25-4-2 (jeweils 10 p). 1 Cornu branchiale I; 2 M. cricothyre-
oideus; 5 Epiglottis; 6 M. cricoarytenoideus, Portio externa; 7 M. cricoarytenoide-
us. Portio interna; 8 Cartilago cricoidea; 9 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis;
10 M. thyreoarytenoideus; 11 M. arytenoideus transversus. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 10. Chaerephon pumila (Molossidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 27-4-3 (oben) und 29-1-2 (jeweils 10 p). 1 Cartilago thyreoidea; 2 M.
cricothyreoideus, Portio externa; 3 M. cricothyreoideus, Portio interna; 4 Carti-
lago cricoidea; 5 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 6 M. cricoarytenoideus
lateralis; 7 Cartilago arytenoidea, 8 M. arytenoideus transversus; 8 Cartilago cri-
coidea; 9 M. cricoarytenoideus posterior. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 11. Hyolaryngealregion von Micronycteris (Chiroptera). Cranialer und
caudaler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und
linker (unten) Aspekt.



Abb. 12. Micronycteris minuta (Phyllostomidae), Hyolaryngealregion.
Transversalschnitte 17-4-5 (oben) und 19-1-4 (jeweils 10 p). 1 Cornu bran-
chiale I; 2 M. cricothyreoideus; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Cartilago cricoidea;
5 M. cricothyreoideus, Portio interna; 6 M. cricothyreoideus, Portio interna;
7 M. cricothyreoideus; 8 M. cricoarytenoideus lateralis; 9 Cartilago aryte-
noidea; 10 M. thyreoarytenoideus; 11 Proc. Santorini. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 13. Micronycteris minuta (Phyllostomidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 19-5-4 (oben) und 20-5-3 (jeweils 10 p). 1 Cartilago thyreoidea; 2 Fo-
ramen thyreoideum; 3 M. cricothyreoideus, Portio externa; 4 M. cricothyreoideus,
Portio interna; 5 Cartilago cricoidea; 6 erster Trachealknorpel; 7 M. cricoarytenoideus
lateralis; 8 Cartilago arytenoidea; 9 M. arytenoideus transversus; 10 M. cricoaryteno-
ideus posterior; 11 Cartilago interarytenoidea (wurde im 3D-Modell nicht beriicksich-
tigt). Massstab: 1,0 mm.
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Abb. 14. Hyolaryngealregion von Molossops (Chiroptera). Cranialer und cau-
daler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker
(unten) Aspekt.



Abb. 15. Molossops temminckii (Molossidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 15-1-3 (oben) und 15-5-4 (jeweils 10 p). 1 Cornu branchiale I; 2 Car-
tilago thyreoidea; 3 M. cricothyreoideus, Portio externa; 4 M. cricothyreoideus,
Portio interna; 5 Cartilago cricoidea; 6 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 7 M.
thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 8 Cartilago arytenoidea; 9 M. cricoarytenoideus
lateralis; 10 M. arytenoideus transversus; 11 Cartilago interarytenoi-
dea (wurde im 3D-Modell nicht beriicksichtigt). Massstab: 0,5 mm.



Abb. 16. Molossops temminckii (Molossidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 16-2-5 (oben) und 16-6-1 (jeweils 10 p). 1 M. cricoarytenoideus
posterior; 2 Cartilago thyreoidea; 3 M. cricothyreoideus, Portio externa; 4 M.
cricothyreoideus, Portio interna; 5 Cartilago cricoidea; 6 erster Trachealknorpel.
Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 17. Hyolaryngealregion von Rousettus (Chiroptera). Cranialer und cau-
daler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker
(unten) Aspekt.



Abb. 18. Rousettus aegyptiacus (Pteropodidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 29-2-4 (oben) und 30-1-3 (jeweils 10 p). 1 Cornu hyale; 2 Corpus os-
sis hyoidei; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Cornu branchiale 1. Massstab: 0,25 mm.



Abb. 19. Rousettus aegyptiacus (Pteropodidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnit-
te 30-4-1 (oben) und 31-4-2 (jeweils 10 p). 1 Cornu hyale; 2 Cornu branchiale I; 3 Carti-
lago thyreoidea; 4 Cartilago cricoidea; 5 erster Trachealknorpel; 6 M. cricothyreoideus;
7 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 8 Epiglottis. Massstab: 0,25 mm.



Abb. 20. Rousettus aegyptiacus (Pteropodidae), Hyolaryngealregion. Trans-
versalschnitte 32-2-4 (oben) und 33-2-4 (jeweils 10 p). 1 Cornu hyale; 2 Cornu
branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Cartilago cricoidea; 5 erster Tracheal-
knorpel; 6 M. cricothyreoideus; 7 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 8§ M.
thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 9 Plica vocalis; 10 Plica aryepliglottica; 11
M. cricoarytenoideus lateralis; 12 Cartilago arytenoidea. Massstab: 0,25 mm.



Abb. 21. Rousettus aegyptiacus (Pteropodidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 34-3-5 (oben) und 34-4-4 (jeweils 10 p). 1 Cornu branchiale I; 2 Carti-
lago thyreoidea; 3 M. cricoarytenoideus posterior; 4 Cartilago cricoidea;
5 Cartilago arytenoidea; 6 M. arytenoideus transversus. Massstab: 0,25 mm.
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Abb. 22. Hyolaryngealregion von Tonatia (Chiroptera). Cranialer und cauda-
ler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker
(unten) Aspekt.



Abb. 23. Tonatia bidens (Phyllostomidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 34-1-1 (oben) und 38-1-1 (jeweils 10 p). 1 Cornu branchiale I; 2
Cartilago thyreoidea; 3 Epiglottis; 4 M. cricothyreoideus, Portio externa; 5 M.
cricothyreoideus, Portio interna; 6 M. cricoarytenoideus lateralis; 7 Cartilago
cricoidea; 8 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 9 M. thyreoarytenoideus,
Pars lateralis. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 24. Tonatia bidens (Phyllostomidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 40-1-1 (oben) und 41-2-4 (jeweils 10 p). 1 Cartilago thyreoidea; 2 M.
cricothyreoideus, Portio externa; 3 M. cricothyreoideus, Portio interna; 4 Carti-
lago cricoidea; 5 M. cricoarytenoideus lateralis; 6 Cartilago arytenoidea; 7 M.
transversus arytenoideus; 8 Trachealknorpel; 9 M. cricoarytenoideus posterior.
Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 25. Hyolaryngealregion von Cynocephalus (Dermoptera). Cranialer und
caudaler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und
linker (unten) Aspekt.



Abb. 26. Cynocephalus volans (45 mm-Stadium), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 77-2-2 (oben) und 82-2-2 (jeweils 15 p). 1 Cornu hyale; 2 Cornu branchi-
ale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 M. cricothyreoideus; 5 Cartilago cricoidea; 6 erster
Trachealknorpel; 7 M. cricothyreoideus, Pars recta; 8 M. cricothyreoideus, Pars
obliqua; 9 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 10 M. thyreoarytenoideus, Pars
lateralis. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 27. Cynocephalus volans (45 mm-Stadium), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 86-1-3 (oben) und 88-2-2 (jeweils 15 p). 1 Cornu hyale; 2 Cornu branchiale
I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 M. cricothyreoideus; 5 Cartilago cricoidea; 6 erster Tra-
chealknorpel; 7 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 8 M. thyreoarytenoideus, Pars
lateralis; 9 M. cricoarytenoideus lateralis; 10 Cartilago arytenoidea. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 28. Cynocephalus volans (45 mm-Stadium), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 91-1-3 (oben) und 92-1-3 (jeweils 15 p). 1 Cartilago arytenoidea; 2 Car-
tilago cricoidea I; 3 M. cricoarytenoideus posterior; 4 Cartilago thyreoidea; 5 Cor-
nu branchiale I; 6 Cornu hyale; 7 M. arytenoideus transversus. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 29. Cynocephalus volans (63 mm-Stadium; Cynocephalidae), Hyolaryngeal-
region. Sagittalschnitte 52-1 (oben) und 61-1 (jeweils 40 ). 1 Os hyoideum; 2 Car-
tilago thyreoidea; 3 Cartilago cricoidea; 4 M. cricothyreoideus; 5 Trachealknorpel;
6 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 7 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis;
8 M. cricoarytenoideus posterior. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 30. Cynocephalus volans (63 mm-Stadium; Cynocephalidae), Hyolarynge-
alregion. Sagittalschnitte 68-1 (oben) und 75-1 (jeweils 40 p). 1 Cartilago aryte-
noidea; 2 Cartilago cricoidea; 3 M. cricoarytenoideus posterior; 4 M. cricothyre-
oideus; 5 Cartilago thyreoidea; 6 Os hyoideum; 7 M. arytenoideus transversus; 8
M. cricoarytenoideus lateralis; 9 M. thyreoarytenoideus. Massstab: 1,0 mm.
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Abb. 31. Hyolaryngealregion von Galago (Primates). Cranialer und caudaler
(links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (un-
ten) Aspekt.



Abb. 32. Galago demidoff (Galagidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitt
30-4-3 (oben) und 31-1-4 (unten) mit jeweils 15 p Schnittdicke. 1 Corpus ossis
hyoideum, 2 Zungenbeinhdrner, 3 Beginn der Cartilago thyreoidea. Massstab:
0,5 mm.



Abb. 33. Galago demidoff (Galagidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitt
31-3-1 (oben) und 32-2-2 mit jeweils 15 p Schnittdicke. 1 Cornu hyale; 2 Cornu
branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Epiglottis; 5 Knorpeliges Intermedidrele-
ment. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 34. Galago demidoff (Galagidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitt 32-4-2 (oben) und 33-3-3 mit jeweils 15 p Schnittdicke. 1 Cornu
hyale; 2 Cornu branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Ligamentum thyreohy-
oideum laterale; 5 Epiglottis; 6 Cartilago thyreoidea; 7 Plicae aryepiglotticae;
8 Cartilago cricoidea. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 35. Galago demidoff (Galagidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitt
34-4-2 (oben) und 36-1-1 mit jeweils 15 p Schnittdicke. 1 Cornu branchiale I; 2
Cartilago thyreoidea; 3 M. thyreoarytenoideus, Pars superior; 4 M. thyreoarytenoi-
deus, Pars inferior; 5 Cartilago cricoidea; 6 M. cricothyreoideus, Pars externa; 7 M.
cricothyreoideus, Pars interna; 8 M. cricoarytenoideus lateralis; 9 Cartilago cuneifor-
mes (Wrisbergscher Knorpel); 10 Cartilago arytenoidea. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 36. Galago demidoff(Galagidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitt
37-2-3 (oben) und 37-4-1 mit jeweils 15 p Schnittdicke. 1 Cornu branchiale I;
2 Cartilago thyreoidea; 3 Cartilago arytenoidea; 4 M. cricoarytenoideus late-
ralis; 5 Cartilago cricoidea; 6 erste Cartilago trachealis; 7 M. cricothyreoideus
(= M. thyreotrachealis?); 8 M. arytenoideus transversus. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 37. Hyolaryngealregion -Vo.n.“Loris (Primates). Cranialer und caudaler
(links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (un-
ten) Aspekt. Man beachte: Die Thyreoidspangen wurden ebenfalls modelliert.



Abb. 38. Loris sp. (Lorisidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnit-
te 118-2-2 (oben) und 122-2-1 (jeweils 10 p). 1 Cartilago thyreoi-
dea; 2 Cartilago arytenoidea; 3 Cornu branchiale I; 4 M. cricoarytenoi-
deus lateralis; 5 M. cricoarytenoideus posterior. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 39. Loris sp. (Lorisidae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitte 124-
1-1 (oben) und 126-2-2 (jeweils 10 p). 1 Cartilago thyreoidea; 2 Cartilago
arytenoidea; 3 M. cricoarytenoideus lateralis; 4 M. cricothyreoideus; 5 Carti-
lago cricoidea. Massstab: 1,0 mm.
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Abb. 40. Hyolaryngealregion von Tarsius (Primates). Cranialer und caudaler
(links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (un-
ten) Aspekt.



Abb. 41. Tarsius bancanus (fetal; Tarsiidae), Hyolaryngealregion. Trans-
versalschnitte 50-2-1 (oben) und 53-1-1 (jeweils 40 p). 1 Cornu branchiale
I; 2 Foramen thyreoideum; 3 M. cricothyreoideus, Portio externa (Pars ob-
liqua); 4 M. cricothyreoideus, Portio externa (Pars recta); 5 M. cricothyre-
oideus, Portio interna; 6 Cartilago cricoidea; 7 Cartilago thyreoidea; 8 M.
arytenoideus transversus; 9 Cartilago arytenoidea; 10 M. thyreoarytenoideus,
Pars lateralis; 11 M. cricoarytenoideus lateralis. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 42. Tarsius bancanus (fetal; Tarsiidae), Hyolaryngealregion. Trans-
versalschnitte 55-1-1 (oben) und 57-1 (jeweils 40 p). 1 Cornu branchiale
I; 2 Cartilago thyreoidea; 3 Cartilago cricoidea; 4 Cartilago trachealis;
5 M. thyreoarytenoideus; 6 Proc. Santorini; 7 Plicae aryepiglotti-
cae; 8 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 9 M. thyreoarytenoide-
us, Pars lateralis; 10 Cornu hyale; 11 Epiglottis; Massstab: 1,0 mm.



Abb. 43. Tarsius bancanus (fetal; Tarsiidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 61-2-1 (oben) und 63-1-1 (jeweils 40 p). 1 Cornu branchiale I;

2 Cornu hyale; 3 Cornu thyreoidea; 4 Epiglottis; 5 Os hyoideum; Massstab:
1,0 mm.



Abb. 44. Tarsius bancanus (fetal; Tarsiidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 64-1-1 (oben) und 65-1-1 (jeweils 40 p). 1 Os hyoideum; 2 Carti-
lago thyreoidea; 3 Epiglottis. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 45. Tarsius bancanus (59 mm-Stadium), Hyolaryngealregi-
on. Sagittalschnitte 138 (oben) und 180 (jeweils 20 p). 1 Corpus os-
sis hyoidei; 2 Cartilago thyreoidea; 3 Recessus laryngis; 4 M. thy-
reoarytenoideus, Pars medialis; 5 M. cricothyreoideus; 6 Cartilago
cricoidea; 7 Trachealknorpel; 8 Glandula thyroidea; 9 M. cricoarytenoide-
us posterior; 10 Cartilago arytenoidea; 11 M. cricoarytenoideus lateralis;
12 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 13 Trachea; 14 M. arytenoideus
transversus; 15 Cartilago cuneiformis; 16 Epiglottis. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 46. Tarsius bancanus (59 mm-Stadium), Hyolaryngealregion. Sa-
gittalschnitte 202 (oben) und 212 (jeweils 20 p). 1 Corpus ossis hyo-
idei; 2 Cartilago thyreoidea; 3 M. cricothyreoideus, man beachte die
unterschiedlichen Faserverldufe der Parsrectaals auch der Pars obliqua; 4 Carti-
lago cricoidea; 5 Glandula thyroidea; 6 M. cricoarytenoideus posterior; 7 M. cri-
coarytenoideus lateralis; 8 Cartilago arytenoidea; 9 M. arytenoideus transversus;
10M.thyreoarytenoideus, Parslateralis; 11 Recessuslaryngis. Massstab: 1,0mm.
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Abb. 47. Hyolaryngealregion von Anomalurops (Rodentia). Cranialer und
caudaler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und
linker (unten) Aspekt.



Abb. 48. Anomalurops beecrofti (Anomaluridae), Hyolaryngealregi-
on. Transversalschnitte 109-2-2 (oben) und 112-1-3 (jeweils 14 p). 1
Cornu hyale; 2 Cornu branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 M. crico-
thyreoideus; 5 Cartilago cricoidea; 6 M. thyreoarytenoideus; 7 Epi-
glottis; 8 erster Trachealknorpel; 9 M. thyreoarytenoideus, Pars voca-
lis; 10 M. thyreoarytenoideus, Pars ventricularis. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 49. Anomalurops beecrofti (Anomaluridae), Hyolaryngealregi-
on. Transversalschnitte 116-2-2 (oben) und 119-2-2 (jeweils 14 p).
1 Cartilago thyreoidea; 2 Foramen thyreoideum; 3 M. cricothyreoideus;
4 Cartilago cricoidea; 5 Trachealknorpel; 6 M. cricoarytenoi-
deus lateralis; 7 M. thyreoarytenoideus; 8 Cartilago arytenoi-
dea; 9 M. cricoarytenoideus posterior; 10 M. transversus aryte-
noideus; 11 Offnungen der Cartilago thyreoidea. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 50. Hyolaryngealregion von Castor (Rodentia). Cranialer und caudaler
(links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (un-
ten) Aspekt.



Abb. 51. Castor canadiensis (Castoridae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 38-3-4 (oben) und 41-1-1 (jeweils 10 ). 1 Cornu hyale; 2 Corpus
ossis hyoidei; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Cornu branchiale I; 5 Cartilago cri-
coidea; 6 Trachealknorpelelement; 7 M. cricothyreoideus; 8 Basibranchiale I.
Massstab: 0,5 mm.



Abb. 52. Castor canadiensis (Castoridae), Hyolaryngealregion. Trans-
versalschnitte 44-1-3 (oben) und 46-3-4 (jeweils 10 p). 1 Cornu hyale;
2 Cornu branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Foramen thyreoideum;
5 Cartilago cricoidea; 6 Trachealknorpelelement; 7 M. cricoarytenoideus la-
teralis; 8 M. thyreoartenoideus; 9 Cartilago arytenoidea; 10 M. cricoaryteno-
ideus posterior; 11 M. arytenoideus transversus. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 53. Hyolaryngealregion von Ctenodactylus (Rodentia). Cranialer und
caudaler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und
linker (unten) Aspekt.



Abb. 54. Ctenodactylus sp. (Ctenodactylidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 92-1-3 (oben) und 97-1-3 (jeweils 10 ). 1 Cornu hyale; 2 Cornu bran-
chiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Epiglottis; 5 M. cricothyreoideus; 6 Cartilago
cricoidea; 7 M. thyreoarytenoideus; 8 Plica aryepiglottica. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 55. Ctenodactylus sp. (Ctenodactylidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 101-3-3 (oben) und 103-3-3 (jeweils 10 p). 1 Cornu hyale; 2 Car-
tilago thyreoidea; 3 M. cricothyreoideus; 4 Cartilago thyreoidea; 5 Tracheal-
knorpel; 6 M. cricoarytenoideus lateralis; 7 M. thyreoarytenoideus; 8 Cartilago
arytenoidea; 9 Proc. Santorini; 10 Foramen thyreoideum. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 56. Ctenodactylus sp. (Ctenodactylidae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 106-2-1 (oben)und 108-3-3 (jeweils 10 p). 1 Cornu hyale; 2 Cartilago
thyreoidea; 3 Cartilago cricoidea; 4 Trachealknorpel; 5 Cartilago arytenoidea;
6 M. transversus arytenoideus; 7 M. cricoarytenoideus posterior. Massstab:
0,5 mm.
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Abb. 57. Hyolaryngealregion von Eliomys (Rodentia). Cranialer und cauda-
ler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker
(unten) Aspekt.



Abb. 58. Eliomys sp. (Gliridae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitte
27-3-3 (oben) und 28-1-5 (jeweils 10 p). 1 Cornu branchiale I; 2 M. thyreoa-
rytenoideus, Pars ventricularis; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Plica vocalis; 5 M.
thyreoarytenoideus, Pars ventricularis, Pars medialis; 6 Plica aryepiglottica;
7 Cartilago cricoidea; 8 M. thyreoarytenoideus, Pars vocalis; 9 M. thyreoaryte-
noideus, Pars ventricularis, Pars lateralis, Portio interna; 10 M. thyreoaryteno-
ideus, Pars ventricularis, Pars lateralis, Portio externa. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 59. Eliomys sp. (Gliridae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitte
29-2-3 (oben) und 30-3-1 (jeweils 10 p). 1 Cornu branchiale I; 2 Foramen
thyreoideum; 3 M. thyreoarytenoideus; 4 M. cricoarytenoideus lateralis;
5 M. cricothyreoideus, Portio interna; 6 M. cricothyreoideus, Portio externa;
7 Cartilago cricoidea; 8 Cartilago arytenoidea; 9 M. arytenoideus transversus;
10 M. cricoarytenoideus posterior. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 60. Hyolaryngealregion von Glis (Rodentia). Cranialer und caudaler
(links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker (un-
ten) Aspekt. Blaue Regionen zeigen heterogene Knorpelstrukturen an.



Abb. 61. Glis glis (Gliridae), Hyolaryngealregion. Transver-
salschnitte 139-3-2 (oben) und 147-1-1 (jeweils 15 p). 1 Cerato-
hyale; 2 Hypohyale; 3 Basibranchiale I; 4 Cartilago thyreoidea;
5 Cornu branchiale I; 6 Cornu hyale. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 62. Glis glis (Gliridae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitte 154-3-1
(oben) und 162-2-1 (jeweils 15 p). 1 Cornu branchiale I; 2 Cartilago thyre-
oidea; 3 M. cricothyreoideus; 4 Cartilago cricoidea; 5 M. cricoarytenoideus
lateralis; 6 M. thyreoarytenoideus; 7 Plica vocalis; 8 M. cricothyreoideus, Por-
tio interna; 9 M. cricothyreoideus, Portio externa; 10 erster Trachealknorpel;
11 M. cricoarytenoideus posterior; 12 M. arytenoideus transversus; 13 Carti-
lago interarytenoidea; 14 Cartilago arytenoidea. Massstab: 1,0 mm.



Abb. 63. Glis glis (Gliridae), Hyolaryngealregion. Transversalschnitte 167-
3-2 (oben) und 168-2-1 (jeweils 15 p). 1 Cartilago thyreoidea; 2 M. cricoa-
rytenoideus posterior; 3 Cartilago cricoidea; 4 Einbuchtung der Cartilago
cricoidea; 5 Durchbruch der Cartilago cricoidea. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 64. Hyolaryngealregion von Tupaia (Scandentia). Cranialer und cauda-
ler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und linker
(unten) Aspekt.



Abb. 65. Tupaia sp. (Tupaiidae), Jenaer Exemplar: Hyolaryngealregion. Trans-
versalschnitte 56-3-3 (oben) und 60-2-2 (jeweils 15 p). 1 Ubergang zum Cornu
hyale; 2 Beginn des Cornu branchiale I; 3 Cartilago thyreoidea; 4 Cornu hyale;
5 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 6 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 7
Cartilago cricidea; 8 M. cricothyreoideus; 9 Epiglottis. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 66. Tupaia sp. (Tupaiidae), Jenaer Exemplar: Hyolaryngealregion.
Transversalschnitte 61-1-3 (oben) und 63-1-1 (jeweils 15 p). 1 Cornu bran-
chiale I; 2 Cartilago thyreoidea; 3 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis;
4 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis; 5 Cartilago cricoidea; 6 Trache-
alknorpel; 7 M. cricothyreoideus; 8 M. cricoarytenoideus lateralis; 9 Plica
vocalis; 10 Plica aryepiglottica;11 M. cricoarytenoideus lateralis; 12 M.
cricothyreoideus, Pars externa; 13 M. cricothyreoideus, Pars interna; 14 ers-
ter Trachealknorpel; 15 Cartilago arytenoidea. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 67. Tupaia sp. (Tupaiidae), Jenaer Exemplar: Hyolaryngealregion.
Transversalschnitte 64-4-2 (oben) und 66-1-1 (jeweils 15 p). 1 M. aryteno-
ideus transversus; 2 Cartilago arytenoidea; 3 M. cricoarytenoideus posteri-
or; 4 Cartilago thyreoidea; 5 Cartilago cricoidea. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 68. Hyolaryngealregion von Crocidura (Soricomorpha). Cranialer und
caudaler (links oben), ventraler und dorsaler (rechts oben) sowie rechter und
linker (unten) Aspekt.



Abb. 69. Crocidura russula (Soricidae), Hyolaryngealregion. Sagittalschnit-
te 24-2-5 (oben) und 25-1-5 (jeweils 10 p). 1 M. cricoarytenoideus posterior;
2 Cartilago cricoidea; 3 Trachealknorpel; 4 M. cricothyreoideus; 5 M. cricoa-
rytenoideus lateralis; 6 M. thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 7 Cartilago thy-
reoidea; 8 Os hyoideum; 9 M. arytenoideus transversus; 10 Cartilago aryte-
noidea; 11 M. thyreoarytenoideus, Pars medialis. Massstab: 0,5 mm.



Abb. 70. Crocidura russula (Soricidae), Hyolaryngealregion. Sa-
gittalschnitte 28-1-4 (oben) und 29-1-5 (jeweils 10 p). 1 Cartilago
arytenoidea; 2 M. cricoarytenoideus posterior; 3 Cartilago thyreo-
idea; 4 M. cricothyreoideus; 5 M. cricoarytenoideus lateralis; 6 M.
thyreoarytenoideus, Pars lateralis; 7 Os hyoideum. Massstab: 0,5 mm.
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Abb. 71. Potentielle Grundplanmerkmale der Euarchonta (cranialer Aspekt: Auswahl).
Fiir die folgenden Abbildungen gilt: oben (Cynocephalus), Mitte (Galago), unten
(Tupaia 44,0 mm-Stadium; gelegentlich additive Abbildung des dlteren Stadiums).
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Abb. 72. Potentielle Grundplanmerkmale (Auswahl) der Euarchonta (cauda-
ler Aspekt).
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Abb. 73. Potentielle Grundplanmerkmale der Euarchonta (von rechts:
Auswahl).
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Abb. 74. Euarchonta-Modelle von links.
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Abb. 75. Potentielle Grundplanmerkmale der Euarchonta (ventraler Aspekt).
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Abb. 76. Potentielle Grundplanmerkmale der Euarchonta (dorsaler Aspekt).
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Abb. 77. Potentielle Grundplanmerkmale der Sundatheria (jeweils cranialer
und caudaler Aspekt).
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Abb. 78. Potentielle Grundplanmerkmale der Sundatheria (rechter und dorsa-
ler Aspekt).



Chimaére Archonta?

ABBILDUNGEN ZUR DENTALMORPHOLOGIE
(AUSWAHL AN SEMISCHEMATISCHEN ZEICHNUNGEN)
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Abb. 79. Darstellung eines generalisierten, oberen Molaren des tribospheni-
schen Typus. Kein Massstab. Modifiziert nach Meng und Wyss (2001).



Die Dentalterminologie zur semischematischen Zeichnung eines generalisierten,
oberen tribosphenischen Molaren:

Cec Centrocrista
Ecf Ectoflexus
Hyp Hypoconus
Mel Metaconulus
Met Metaconus
Mtl Metastyl
_Pal Paraconulus
_Par Paraconus
Pcg Pracingulum
Pem Priametacrista*

Pml | Primetaconulus-Crista
Poc | Postparaconulus-Crista
Pol | Postmetaconulus-Crista

Pom Postmetacrista
Ppc Priparacrista

P Pri lus-Cri
Pro Protoconus

Prp Pripotocrista

Psc Postprotocrista
Pst Parastyl

Ptc Postparacrista
_Tal Talon

Trb Trigonbasin

*Um eine Vereinheitlichung mit der angelséchsischen Literatur zu erleichtern wird bei
der Abkiirzung ein ,,e* statt eines ,,a* verwendet
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Abb. 80. Darstellung eines unteren, tribosphenischen Molaren in generali-
sierter Erscheinungsform. Kein Massstab. Modifiziert nach Meng und Wyss
(2001).



Die Dentalterminologie zur semischematischen Zeichnung eines generalisierten,
unteren tribosphenischen Molaren:

crdo Cristid obliqua
encd Entocristid
entd Entoconid
hyfd Hypoflexid
hyld Hypoconulid
hypd Hypoconid
mesd Mesoconid
metd Metaconid
_pard Paraconid
pegd Préacingulid
prod Protoconid
talp | 1 ‘=
_tald Talonidbasin
trdb Trigonidbasin



PRIMATES




Lorisiformes

Craniallidnge: 5,7 cm. Alle wei-
teren Messwerte sind im elek-
tronischen Appendix zu finden.
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Abb. 81. Loris tardigradus (Lorisiformes), Molares superiores. Zeichnungen: oc-
clusale Perspektive (oben, ca. 6fache GroBe); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 82. Loris tardigradus (Lorisiformes), Prdmolares superiores. Zeichnungen:
occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache Grofie); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 83. Loris tardigradus (Lorisiformes), Caninus und I'1 des Oberkiefers. Zeichnun-
gen: occlusalePerspektive (oben, ca. 6fache Grofe); Aufsicht vonschrag-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 84. Loris tardigradus (Lorisiformes), Molares inferiores. Zeichnungen: oc-
clusale Perspektive (oben, ca. 6fache Grofle); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 85. Loris tardigradus (Lorisiformes), Pradmolares inferiores. Zeichnungen: oc-
clusale Perspektive (oben, ca. 6fache Grofle); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).



buccal

L distal

mesia] =— distal

Abb. 86. Loris tardigradus (Lorisiformes), Caninus und Incisivi des Unterkiefers.
Zeichnungen: occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache GroBe); Aufsicht von schrig-
lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten).



DERMOPTERA




Cynocephalidae
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Abb.87.Cynocephalusvariegatus(Cynocephalidae), Molaressuperiores. Zeichnungen:
occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache GroBe); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 88. Cynocephalus variegatus (Cynocephalidae), Pradmolares superiores. Zeich-
nungen: occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache GroBie); Aufsicht von schriag-lingual
(Mitte); buccale Perspektive (unten).
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Abb. 89. Cynocephalus variegatus (Cynocephalidae), Incisivi des Oberkiefers.
Zeichnungen: occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache GroBe); Aufsicht von schrig-
lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten).
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Abb. 90. Cynocephalusvariegatus (Cynocephalidae), Molaresinferiores. Zeichnungen:
occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache Grof3e); Aufsicht von schriag-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb.91. Cynocephalus variegatus (Cynocephalidae), Primolares inferiores. Zeichnun-
gen:occlusalePerspektive (oben,ca. 6fache GroBe); Aufsichtvon schriag-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 92. Cynocephalus variegatus (Cynocephalidae), Caninus und Incisivi des
Unterkiefers. Zeichnungen: occlusale Perspektive (oben, ca. 6fache Grofie); Aufsicht
von schrig-lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten).



CHIROPTERA




Archaeonycteridae
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Abb. 93. Archaeonycteris revilliodi (Archaeonycteridae), Molares superio-
res (bruchstiickhaft). Zeichnungen (ca. 25fache GrofBle): occlusale Perspekti-
ve (oben); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten).
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Abb. 94. Archaeonycteris revilliodi (Archaeonycteridae), Molares inferiores (m2
bruchstiickhaft). Zeichnungen (ca. 25fache Grof3e): occlusale Perspektive (oben ); Auf-
sicht von schriag-lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten: man beachte das buccale
Cingulum).
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Abb. 95. Archaeonycteris revilliodi (Archaeonycteridae), Pramolares infe-
riores und Caninus (p3 bruchstiickhaft). Zeichnungen (ca. 25fache GroBe):
occlusale Perspektive (oben); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte); bucca-
le Perspektive (unten: man beachte das buccale Cingulum der Prdmolares).
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Abb. 96. Palaeochiropteryx tupaiodon (Palaeochiropterygidae), Molares
inferiores (m1 bruchstiickhaft). Zeichnungen (ca. 25fache Grof3e): occlusale
Perspektive.



Rhinolophidae
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Abb. 97. Rhinolophus blasii (Rhinolophidae), Molares superiores. Zeichnungen: oc-
clusale Perspektive (oben, ca. 25fache Grofe); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 98. Rhinolophus blasii (Rhinolophidae), Prdmolares superiores. Zeichnungen:
occlusale Perspektive (oben, ca. 25fache Grofle); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 99. Rhinolophus blasii (Rhinolophidae). Caninuns und Incisivus des Ober-
kiefers. Zeichnungen: occlusale Perspektive (oben, ca. 25fache Grofe); Aufsicht von
schriag-lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten).
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Abb. 100. Rhinolophus blasii (Rhinolophidae), Molares inferiores. Zeichnungen: oc-
clusale Perspektive (oben, ca. 25fache GrofBe); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 101. Rhinolophus blasii (Rhinolophidae), Pramolares inferiores. Zeichnungen:
occlusale Perspektive (oben, ca. 25fache Grof3e); Aufsicht von schrig-lingual (Mitte);
buccale Perspektive (unten).
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Abb. 102. Rhinolophus blasii (Rhinolophidae), Caninus und I ncisivi des Unter-
kiefers. Zeichnungen: occlusale Perspektive (oben, ca. 25fache Grof3e); Aufsicht von
schriag-lingual (Mitte); buccale Perspektive (unten).



Chimaére Archonta?

ABBILDUNGEN ZUR TARSALMORPHOLOGIE
(AUSWAHL AN SEMISCHEMATISCHEN ZEICHNUNGEN)
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Abb. 103. Terminologie des Astragalus (anhand von Galago). Dorsaler (oben) und
ventraler (unten) Aspekt. Hohe: ca. 0,7 cm.
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Abb. 104. Terminologie des Calcaneus (anhand von Ochotona). Dorsaler (oben) und
ventraler (unten) Aspekt. Hohe: 0,7 cm.



Abb. 105. Gemessene Distanzen (modifiziert nach Hooker 2001). Kein Mass-
stab. Dunkelgraue Elemente: A Dorsaler Aspekt des Astragalus; B Astragalus von
rechts; C Distaler Aspekt des Astragalus. Hellgraue Elemente: D Distaler Aspekt
des Calcaneus; E Dorsaler Aspekt des Calcaneus; F Medialer Aspekt des Calcaneus.
Distanzen: a Proximale Weite des Corpus astragali; b Laterale Linge des Corpus
astragali; ¢ Liangsachse des Caput astragali; d Kurzachse des Caput astragali; e
Winkelbildung der ideellen Lingsachse des Caput astragali zwischen der distalen
Kante der Ectalfacette und dem ventralsten Punkt der Sustentacularfacette; f dor-
so-ventrale Ausdehnung des distalen plantaren Tuberkulum; h Minimum-Weite
des Tuber calcanei; j Minimum-Hohe des Tuber calcanei; k Winkelbildung der
Ectalfacette mit der Langsachse des Calcaneus; | Maximale Linge des Calcane-
us parallel zur Liangsachse; m proximodistale Linge des Processus peronealis;
n Laterale Protuberanz des Processus peronealis zur Kante der Cuboidfacette;
o Distanz vom proximalen Ende zur maximalen Ausstiilpung des Processus pe-
ronealis; p Winkel zwischen der Cuboidfacette zur Lingsachse des Calcaneus.



Abb. 106. Dorsaler Aspekt der Astragali. Kein Massstab. a Didelphis (Didelphi-
dae); b Glis (Gliridae); ¢ Ochotona (Ochotonidae); d Avahi (Indriidae); e Dauben-
tonia (Daubentoniidae); f Galago (Galagidae); g Nycticebus (Lorisidae); h Lemur
(Lemuridae); i Lepilemur (Lepilemuridae).



Abb. 107. Ventraler Aspekt der Astragali. Kein Massstab. a Didelphis (Didelphi-
dae); b Glis (Gliridae); ¢ Ochotona (Ochotonidae); d Avahi (Indriidae); e Dauben-
tonia (Daubentoniidae); f Galago (Galagidae); g Nycticebus (Lorisidae); h Lemur
(Lemuridae); i Lepilemur (Lepilemuridae).



Abb. 108. Dorsaler Aspekt der Calcanei. Kein Massstab. a Didelphis (Didelphi-
dae); b Glis (Gliridae); ¢ Ochotona (Ochotonidae); d Avahi (Indriidae); e Dauben-
tonia (Daubentoniidae); f Galago (Galagidae); g Nycticebus (Lorisidae); h Lemur
(Lemuridae); i Lepilemur (Lepilemuridae).



Abb. 109. Ventraler Aspekt der Calcanei. Kein Massstab. a Didelphis (Didelphi-
dae); b Glis (Gliridae); ¢ Ochotona (Ochotonidae); d Avahi (Indriidae); e Dauben-
tonia (Daubentoniidae); f Galago (Galagidae); g Nycticebus (Lorisidae); h Lemur
(Lemuridae); i Lepilemur (Lepilemuridae).



