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Ergebnisse der Molekularbiologic zur Klassifikation der
Siiugetiere (Mammalia) und zu den verwandtschaftlichen
Bezichungen der Siiugetiere untereinander.

Ein Wissenschaftsbericht

Erich TueNus

Dicser Beitrag gibt einen Uberblick tiber dic neuesten molekularbiologischen Befun-
de iiber Proto-, Meta- und Eutheria mit den einzelnen Hauptstimmen, besonders der
molckularen Befunde fiir Ameridelphia und Australidelphia innerhalb des Marsupia-
lia und von vier Grofigruppen von Plazenta-Siugetieren: Xenarthra, Laurasiatheria,
Euarchonta + Glires und Afrotheria. Die molekularen Befunde unterstiitzen stark
die Monophylic der nérdlichen Hemisphirengruppe (Boreocutheria mit Laurasiathe-
ria und Euarchonta + Glires). In der siidlichen Hemisphiirengruppe (Afrotheria und
Xenarthra) sind die Afrotheria monophyletisch. Innerhalb der Afrotheria werden die
Stimme Tethytheria (Proboscidea + Sirenia) und Paenungulata (Proboscidea + Sire-
nia + Hyracoidea) von den molckularen Befunden bestiitigt. Der Name fiir die neu-
en (Sub)stimme Afrosoricida fiir Chrysochloroidea und Tenrecoidea (WADDEL & al.
1999) ist vorbelegt von den Zalambdodonta (GivL 1884). Die Xenarthra sind ein friiher
monophyletischer Zweig von Plazenta-Siugeticren. Dies stimmt mit dem Epitheria-
Konzept iibercin (McKenna 1975). Die molekularen Befunde fiir die Uberordnung
Cetartiodactyla (Cetacea + Artiodactyla) bestiitigen die vorgeschlagenen Beziehun-
gen der ncuesten paliontologischen Befunde fiir dic nahe Verwandtschaft zwischen
Walen und Artiodactyla, aber nicht die engen Bezichungen zwischen Hippopotamidae
und Walen.

Tuenius E., 2007: Results of molecular biology for the classification mammals
(Mammalia) and for family relations within the mammals. A scientific report.
This contribution reviews the newest molecularbiological data for the Proto-, Meta-
and Eutheria with several supertrees, particularly the molecular evidence for Ameri-
dclphia and Australidelphia within the Marsupialia and four major clades of placental
mammals: Xenarthra, Laurasiatheria, Euarchonta + Glires and Afrotheria. Molecular
evidence strongly supports a monophyly of the northern hemisphere group (Boreoeu-
theria with Laurasiatheria and Euarchonta + Glires). In the southern hemisphere group
(Afrotheria and Xenarthra) the Afrotheria are monophyletic. Within the Afrotheria the
clades Tethytheria (Proboscidea + Sirenia) and Paenungulata (Proboscidea + Sirenia +
Hyracoidea) are confirmed by molecular evidence. The name for the new (sub-)clade
Afrosoricida for Chrysochloroidea and Tenrecoidea (WADDELL & al. 1999) is preoc-
cupied by the Zalambdodonta GiL1. (1884). The Xenarthra are an early monophyletic
branch of placental mammals. This is consistent with the Epitheria-Conception (McK-
ENNA 1975). The molecular evidence for the superorder Cetartiodactyla (Cetacea +
Artiodactyla) confirms the suggested relationships from the newest palacontological
cvidence for closc affinities between whales and artiodactyls, but not the close relation-
ships between Hippopotamidae and cetaceans.
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Einleitung

Dic in den letzten Jahren durch Molekularbiologen an Hand molekularer Daten (mito-
chondriale und nukleare DNA- und RNA-Scquenzen ete.) gewonnenen Erkenntnisse und
ihre Bedeutung fiir die Beurteilung der verwandtschaftlichen Bezichungen innerhalb der
Siugeticre sollen hier in kurz gefasster Form fiir cinen weiteren Leserkreis dargestellt
werden. Dicse sclbstverstindlich nur an rezenten Arten gewonnenen Daten sind als Be-
funde von Interpretationen im Zusammenhang mit nur fossil nachgewicsenen Formen
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zu unterscheiden. Dies betrifft auch die Schiitzung des jeweiligen Zeitpunktes der Tren-
nung von zwei Arten und damit letztlich von zwei sogenannten Schwestergruppen (,,sis-
ter taxa“). Letzterer, nimlich der Zeitpunkt ist erst auf Grund altersdatierter Fossilfun-
de als einzigen realhistorischen Belegen flir die Evolution und unter der Voraussetzung
ciner konstanten Evolutionsgeschwindigkeit mit Hilfe einer molekularen Uhr (,,molccu-
lar clock*) méglich. Dies sind in der Regel Interpretationen, die mit entsprechender Vor-
sicht zu verwerten sind.

Dies gilt auch fiir die in jungster Zeit an Hand fast aller rezenten Sdugeticrarten
(4.510 von 4.545) gewonnenen Daten iiber den jeweiligen Zeitpunkt der Trennung
der rezenten GroB3gruppen der Sidugetiere durch BiNinpA-EmonDs & al. (2007). Dem-
nach hat das Aussterbeereignis an der Kreide-Tertidrgrenze keinen Einfluss auf dic
Evolution bzw. auf Radiationen der Sdugetiere. Die Abspaltung der Monotremata
wird mit 166 Millionen Jahren angenommen, die Trennung von Marsupialia und Pla-
centalia mit 148 Millionen Jahren datiert. Weiters wiren fast alle rezenten Placen-
talia-Ordnungen bereits vor 85 Millionen Jahren entstanden. Eine Aufspaltung von
Micro- und Megachiroptera sei bereits zur Oberkreidezeit vor ca. 70 Millionen Jah-
ren erfolgt.

Zur Grofigliederung der Siugetiere

Innerhalb der rezenten Sdugetiere werden nach morphologisch-anatomischen Kriterien
drei GroB3gruppen (Monotremata, Marsupialia und Placentalia) unterschieden, die ur-
spriinglich als aufeinanderfolgende Entwicklungsstufen angesehen wurden, was auch in
der Namensgebung Prototheria (fiir die Monotremata), Metatheria (fiir die Beuteltiere)
und Eutheria (fiir die Placentalia) zum Ausdruck kommt. Eutheria und Placentalia wer-
den hier mit McKENNA & BELL (1997) als synonym angesehen.

Die Prototheria (Monotremata)

Dic Monotremata oder Eierleger bilden auch nach molekularbiologischen Daten die
Schwestergruppe der Theria (Marsupialia und Placentalia). Letztere sind ihrerseits
Schwestergruppen und zugleich die Kronengruppen der Siugetiere. Die stammesge-
schichtliche Herkunft der Eierleger (Schnabeltier und Schnabel- oder Ameisenigel der
australischen Region) ist bis heute ungeklirt, ihre Entstehung erfolgte jedoch lingst vor
jener der Theria. Wic Fossilfunde belegen, waren Angehdrige der Prototheria zur Krei-
dezeit bzw. dltesten Tertidrzeit auf der Stidhemisphire (Siidamerika, Madagaskar und
Australien) weitverbreitet. Der Erwerb der drei Gehdrknéchelchen erfolgte unabhiingig
von jenen bei den Theria (MartiN & Luo 2005).

Einzelne molekularbiologische Daten lassen Eierleger und Beuteltiere als Schwester-
gruppen erscheinen, was die von W. K. GrREGory (1947) vertretene Palimpsesttheorie mit
der GroBeinheit Marsupionta bestiitigen wiirde, andererseits dic Monotremata genetisch
vollig von den Theria getrennt sind (Musser & Archir 1998), worauf bereits oben hinge-
wicsen wurde. Manche Paldontologen verbinden die Eierleger mit den nur fossil bekann-
ten und im Alttertiéir ausgestorbenen Multituberculaten (WisLe & Horson 1993), andere
wicderum sehen in den Monotrematen Angehdrige der Australosphenida, die unabhiingig
von den Boreosphenida (Marsupialia und Placentalia) der nordlichen Hemisphiire tribos-
phenische Molaren erworben haben (Luo, CiriLLl & Kigtan-Jaworowska 2001). Damit
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ist aufgezeigt, dass dic stammesgeschichtliche Herkunft der Eierleger -- wic bereits oben
crwithnt — auch gegenwiirtig unterschicdlich beurteilt wird.

Die Mectatheria (Marsupialia)

Nun zu den Beuteltieren (Marsupialia). Sie bilden nach molckularbiologischen Daten dic
Schwestergruppe der Placentalia und bestiitigen damit insofern dic Fossildokumenta-
tion, indem dic jeweils &ltesten Angehdrigen beider Gruppen aus der dlteren Kreidezeit
(Barreme, vor 123-130 Millionen Jahren nachgewiesen werden konnten: Sinodelphys als
Beuteltier mit der Zahnformel 4144/4143, Eomaia als Placentalicr mit der Zahnformel
5153/4153 (Luo & al. 2003, Kemp 2005). Einzelne Autoren, wie etwa Luo & al. (2003),
trennen dic Begriffe Metatheria und Marsupialia, indem letzterer nur fiir die rezenten
Vertreter verwendet wird.

Sowoh! dic Beutel- als auch die Placentaticre lassen sich auf Eupantotheria aus der jiin-
geren Jurazeit zuriickfithren. Mit dem Nachweis von Beuteltieren aus der élteren Kreide-
zcit von Asien vor etwa 130 Millionen Jahren ist zugleich der verbreitungsgeschichtliche
Aspekt angesprochen, der von molekularbiologischer Seite her iiberhaupt nicht beurteilt
werden kann, andererseits wiederum in Zusammenhang mit der jeweiligen paldogeogra-
phischen Situation zu sehen ist.

Wesentlich ist, dass molekularbiologische Befunde die vom US-Palidontologen F.S. Sza-
LAY (1982) durch morphologische Kriterien begriindete Trennung der Beuteltiere in zwei
GroBgruppen, ndmlich die Ameridelphia und die Australidelphia, bestiitigten (SPRINGER
& al. 1997). Bemerkenswert ist, dass letztere nicht nur die Beuteltiere der australischen
Region umfasst, sondern auch die siidamerikanischen Microbiotheriiden mit der rezen-
ten Chiloe-Beutelratte (Dromiciops gliroides = ,,australis*‘) Chiles als einzig iiberleben-
de Art. Die Chiloe-Beutelratte ist das Schwestertaxon der (australischen) Diprotodontia
(ADbb. 1) und gilt zugleich als ,,lebendes Fossil* (Tienius 2000).

Die heutige disjunkte, also nicht zusammenhingende Verbreitung der Australidelphia
erklédrt sich aus der einstigen paldogeographischen Situation. Siidamerika war noch zur
Kreide- und zur iilteren Tertiéirzeit iiber die damals noch nicht vereiste Antarktis, landfest
mit Australien verbunden, was indirekt durch Fossilfunde von Beuteltieren (Antarctod-
olops und Eurydolops) aus dem Eozéin der West-Antarktis bestitigt wird.

Als Ameridelphia werden die neuweltlichen Beutelratten (Didelphidae), die Spitzmaus-
opossums (Caenolestidae) und die nur fossil aus Siidamerika bekannten Borhyaenomor-
pha (= Sparassodonta) zusammengefasst.

In Asien entstanden, verbreiteten sich beutelrattenartige Formen iiber Nordamerika nach
Siidamerika bzw. dic australische Region, um erst in erdgeschichtlich jiingster Zeit durch
dic Beutelratte Didelphis virginiana wieder nach Nordamerika iiber die nunmehrige
Panamabriicke cinzuwandern. In Europa sind dic Beutelratten im Mittelmiozin ausge-
storben,

Zu den Australidelphia ist zu sagen, dass nach molekularbiologischen Daten den Nasen-
beutlern (Peramelemorphia) eine Sonderstellung zukommt, indem sie als ,,outgroup*
denrestlichen australischen Beutlern (einschlicB8lich Dromiciops) gegeniibergestellt wer-
den. Eine zweite Gruppe unter den Australidelphia bilden dic Dasyuromorpha mit den
Raubbeutlern (Dasyuridae), dem Beutelwolf (Thylacinus), dem Amecisenbeutler (Myr-
miecobius) und dem Beutelmull (Notoryctes), dic durch Konvergenzerscheinungen zu
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Abb. la. Die verwandtschaftlichen Beziehungen der Beuteltiere (Marsupialia) untereinander —
nach morphologischen Kriterien, Diagramm zum besseren Vergleich umgezeichnet nach Tuenius
(1988). — The phylogenetic relationships within the Marsupialia — based on morphological criteria,
diagram redrawn for greater clarity after Thenius (1988).

placentalen Sdugetieren gekennzeichnet sind. Der ausgerottete Beutelwolf (Thylacinus
cynocephalus) wurde einst von Paldontologen als Angehoriger der siidamerikanischen
Borhyaeniden (z. B. Prothylacinus) angesehen.

Dic iibrigen als Diprotodontia zusammengefassten australischen Beuteltiere erlebten zur
Tertidirzeit in der Isolation Australiens eine Radiation mit einer Formenfiille, die gegen-
wiirtig von Kletterbeutlern (Phalangeridae) tiber Bilchbeutler (Burramyidae), Gleitbeut-
ler (Acrobatidae und Petauridae), Honig-(Tarsipedidae) und Ringbeutlern (Pscudochei-
ridac) bis zu den Koalas und Wombats und zu den Kénguruhartigen (Macropodidac und
Hypsiprymnodontidae reicht (vgl. MacponaLb 2004). Die aufgrund cinzelner Synapo-
morphien angenommene nihere Verwandtschaft zwischen Beutelbiir (Phascolarctos ci-
nereus) als Angehoriger der Phascolarctidae und den Wombats (Gattungen Vombatus und
Lasiorhinus) als Vertreter der Vombatidae erscheint durch molekularbeiologische Daten
gesichert (SerINGER & al. 1997). Von den ausgestorbenen Australidelphia seien hier nur
dic Palorchestiden mit Palorchestes, Diprotodontiden mit Diprotodon und Euowenia so-
wic dic Thylacoleoniden mit Thylacoleo als Grofiformen genannt.
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Abb. 1b. Die verwandtschaftlichen Bezichungen der Beuteltiere (Marsupialia) untereinander —auf
Grund molekularbiologischer Befunde nach Seringer & al. (1997) vereinfacht umgezeichnet. Be-
achte unterschiedliche Stellung der Microbiotheriidae (Microbioheria) und der Perameloidea (=
Pcramelemorphia). — The phylogenetic relationships within the Marsupialia — redrawn and simpli-
ficd based on molecular biological evidence simplified after SpriNGER & AL. (1977). Note the diffe-
ring positions of the Microbiotheriidae (Microbioheria) and Peramcloidea (= Peramelemorphia).

Durch molekularbiologische Daten wurden zwei fiir den Systematiker wesentliche mor-
phologische Probleme geldst. So haben sich dic Diprotodontie (im Unterkiefergebiss)
und dic Syndactylic (der 2. und 3. Zehe) als zwei Mal unabhiingig voneinander erworbe-
ne Merkmale erwicsen. Die Diprotodontie entstand sowohl bei den siidamerikanischen
Paucituberculata (= Caenolestidae) als auch bei den australischen Diprotodontia. Die
Syndactylie der Nasenbeutler und der Diprotodontia ist gleichfalls unabhéingig vonein-
ander erworben worden. Bemerkenswert erscheint, dass cine Anlage zu ciner derartigen
Syndactylic auch bei siidamerikanischen Beutelratten (z. B. Caluromys) zu beobachten
ist, sodass bei Beuteltieren bei diesem Merkmal anscheinend von ciner Art Priidisposi-
tion gesprochen werden kann.
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Die Eutheria (Placentalia)

Damit wollen wir uns den Placentalia (= Eutheria) zuwenden. Wie bereits vorweggenom-
men, entstanden Beutel- und Placentatiere als Schwestergruppen vermutlich zur iiltesten
Kreidezeit. Fiir die Grofigliederung der Eutheria hat die Molekularbiologic wesentlich
zu neuen Erkenntnissen beigetragen. Sie hat einerseits althergebrachte Vorstellungen in
Frage gestellt, andererseits aber auch einige bestitigt.

Nach molekularbiologischen Daten lassen sich die rezenten Placentalia in vier Haupt-
gruppen gliedern (Mureity & al. 2001, ScaLLy & al. 2002, SprINGER & al. 2004) (Abb. 2):
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Artiodactyla | s Carnivora K]
© 4
Perissodactyla| 3 Pholidota £
c K]
Hyracoidea > Perissodactyla | 8
3
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ADbb. 2. Die systematische Grofigliederung der Siugetiere mit besonderer Beriicksichtigung der
Eutheria (= Placentalia). Links nach morphologischen Befunden, rechts auf Grund molekularbio-
logischer Daten nach SprINGER & al. (2004). Aus Fejrar & Masor (2005). — The systematic clas-
sification of mammals with special consideration of the Eutheria (= Placentalia). Left based on
morphological data, right based on molecular biological data after SerinGer & al. (2004). From
Fryrar & MaJor (2005).

1. Xenarthra (Gilirteltiere, Faultiere und Ameisenfresser)

2. Afrotheria (Proboscidea, Sirenia, Hyracoidea, Tubulidentata, Macroscelidea und
Afrosoricida)

3. Laurasiatheria (Eulipotyphla, Chiroptera, Carnivora, Pholidota, Cetartiodactyla und
Perissodactyla) und

4. Euarchonta (Dermoptera, Primates und Scandentia) und Glires (Lagomorpha und
Rodentia)
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Laurasiatheria und Euarchonta werden als monophyletische Einheit Boreocutheria zu-
sammengefalt. Den Xenarthra kommt durch ihire frithe Abspaltung cine gewisse Sonder-
stellung innerhalb der Placentalia zu, was bereits McKinNA (1975) zum Ausdruck brach-
te, indem cr ihnen dice restlichen Eutheria als Epitheria gegeniiberstellte. Allerdings wird
dic frithe, bereits vor der Abspaltung der Afrotheria erfolgte Trennung nicht allgemein
anerkannt (Mureny & al. 2001, SerinGir & al. 2004). Die Monophylic der rezenten Xe-
narthra wird somit auch von der Molckularbiologic bestiitigt (vgl. VAN Duk & al. 1999),
was auf Grund der unterschiedlichen Lebensformen unter den Xenarthren (als Fremd-
gelenker) nicht selbstverstiandlich erscheint. Es sind heute fast durchwegs Bewohner der
Neotropis. Fiir Eurotamandua aus dem Mittel-Eozén von Messel (BRD) lisst sich die von
G. Storcii (1981) ausgesprochene Deutung als Angehoriger der Ameisenfresser (Myrme-
cophagidae) nicht mehr aufrecht erhalten.

Giirtel- und (Boden-)Faultiere haben im Kiinozoikum Grofiformen entwickelt, von denen
ctliche (z. B. Paramylodon als Giirteltier, Glyptotherium als Faultier) im jiingsten Kéino-
zoikum auch nach Nordamerika gelangten, wo sie noch im Jung-Pleistozéin existierten.
Bemerkenswert ist, dass die rezenten (Baum-) Faultiere sich unabhingig voneinander aus
zwei Gruppen entwickelt haben (Bradypus = Bradypodidae, Choloepus = Megalonychi-
dae), was durch molekularbiologische Daten bestitigt wurde.

Als Afrotheria werden von den Molekularbiologen einige Siugetiergruppen zusammen-
gefasst, die als Ergebnis einer frithen Radiation in Afrika anzusehen sind. Damit ist die
Zugehorigkeit von verschiedenen, urspriinglich als Insektenfresser (Insectivora) klassi-
fizierten Sdugetieren zu dieser heute als Eulipotyphla (s.u.) bezeichneten Sdugetiergrup-
pe ausgeschlossen. Es sind einerseits die von den Molekularbiologen (s. StanHorE & al.
1998) als Afrosoricida bezeichneten Tenreks (Tenrecidae) und Goldmulle (Chrysochlori-
dae). Beide hat bereits Th. GiLL (1884) aufgrund der Backenzahnmorphologie (V-Muster)
als Zalambdodonta bezeichnet, so dass dadurch der Begriff Afrosoricida priaokkupiert
ist und demgemé&B nach den Regeln der zoologischen Nomenklatur einzuziehen ist. Fiir
die eigentlichen Insektenfresser (Eulipotyphla) ist hingegen die Dilambdodontie (W-
Muster) der Backenzihne charakteristisch. Beim Schlitzriiler (Solenodon) aus Haiti ist
das zalambdodonte Zahnmuster allerdings durch Vereinfachung aus dem urspriinglich
dilambdodonten hervorgegangen. Solenodon paradoxus ist ein Angehériger der Sorico-
morphen unter den Eulipotyphla.

Dic Riisselspringer, eine kleine Gruppe afrikanischer Kleinsiduger, wurden einst gleich-
falls als Angehorige der Insektenfresser klassifiziert, doch trennte sie E. HAECKEL 1866
— zusammen mit den Spitzhornchen (Scandentia) — als Menotyphla von den iibrigen In-
sektenfressern (= Lipotyphla) ab, was wicderum nicht nur wegen der geographischen
Verbreitung von Riisselspringern und Spitzhdrnchen problematisch erschien. Mit der
Abtrennung als cigene Ordnung Macroscelidea wurde zwar ihrer Eigenstindigkeit Rech-
nung getragen, doch waren damit die verwandtschaftlichen Beziehungen zu den iibri-
gen Siugeticren nicht gekldrt. Die Macrosceliden waren im Jungtertiir Afrikas arten-
reich vertreten und entwickelten mit den Myohyraciden richtige Pflanzenfresser (z. B.
Myohyrax, Mylomygale), die urspriinglich als Angchorige der Schliefer (Hyracoidea)
angeschen wurden.

Dic Schlicefer selbst sind nach molekularbiologischen Befunden Verwandte der Seckiihe
(Sirenia) und Riisscltiere (Proboscidea), dic ihrerseits von McKinna (1975) als Tethy-
theria bezeichnet wurden. Damit hat sich dic von G.G. Simrson (1945) als Pacnungula-
ta (als notwendiger Ersatz fiir den Begriff Subungulata, der sich auf Nagetiere bezogen
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hatte) zusammengefasste Sdugetiergruppe als natiirliche Einheit bestiitigt. Allerdings
haben McKenna & BEeLL (1997) dafiir den Namen Uranotheria eingefiihrt, da G.G. Sim-
PSON auch noch die ausgestorbenen Desmostylia und Embrithopoda mit einbezogen hat-
te. Die in jiingerer Zeit von M.S. Fiscuigr (1986) wieder vertretene Ansicht, dic niichsten
Verwandten der Schliefer seien die Unpaarhufer (Perissodactyla) hat sich demnach nicht
bestiitigt. Die gegenwirtig nur durch wenige Arten, die drei Gattungen zugeordnet wer-
den, vertretenen Hyracoidea waren im Jungtertidr nicht nur in Afrika, sondern auch in
weiten Teilen Eurasiens, verschiedentlich sogar mit Grof3formen, heimisch. Im Alttertiiir
Afrikas waren Schliefer mangels echter Huftiere neben den Riisseltieren dic dominanten
mittelgroBen Pflanzenfresser, die verschiedene Lebensriume bewohnten. Aus dem Jung-
Eozin ist mit Antilohyrax ein antilopenhafter ,,browser* (Blattfresser) mit sclenodonten
Backenzihnen nachgewiesen worden.

Mit den Riisseltieren (Proboscidea) ist eine zur Tertidrzeit artenreich verbreitete Siu-
getiergruppe genannt, die mit den Mastodonten (z. B. Gomphotherium, Anancus) und
Elefanten (z. B. Primelephas, Loxodonta) sowie den Dinotherien (z. B. Dinotherium)
und den Stegodonten (z. B. Stegodon) nicht nur in Eurasien und Afrika, sondern mit der
erstgenannten Gruppe auch in Nordamerika heimisch war. Mit den Mammuten haben
sie auf der Nordhemisphére zunichst Warmsteppen (Mammuthus [Archidiskodon) me-
ridionalis), dann kiihlere Steppen (M. trogontherii und M. columbi) und schliellich mit
dem Wollhaarmammut (M. primigenius) im Jung-Pleistozin auch die kalte Mammut-
steppe — zusammen mit dem Wollnashorn, Rentieren und Moschusochsen — erfolgreich
besiedelt. Neueste molekularbiologische Befunde bestitigen das Schwestergruppenver-
haltnis zwischen Mammuthus und Elephas (Krause& al. 2006).

Die als Schwestergruppe der Proboscidea geltenden Seekiihe (Sirenia) waren bereits zur
Tertidrzeit als Warmwasserformen im Indischen Ozean und in der Karibik verbreitet.
Bereits BLaINVILLE erkannte 1816 die ndhere Verwandtschaft mit den Riisseltieren. Inte-
ressant ist, dass durch DomMNING (2001) mit Pezosiren eine Seekuh aus dem Mittel-Eoziin
Jamaikas mit quadrupeden Gliedmafen beschrieben wurde, der noch eine Fortbewegung
an Land moglich war. Mit Hydrodamalis gigas, der Steller’schen Seekuh der Beringsee
ist cine Kaltwasserform genannt, die bereits in historischer Zeit (1768), nur wenige Jahr-
zehnte nach ihrer Entdeckung, ausgerottet wurde. Sie wird von jungtertidiren Metaxy-
therien der Tethys abgeleitet.

Mit dem Erdferkel (Orycteropus afer) Afrikas ist der einzige lebende Vertreter der Tu-
bulidentata (R6hrenzihner) genannt, der meist als Abkommling von Urhuftieren (Con-
dylarthra) angesehen wurde, auch wenn anatomische Befunde eher fiir eine Herkunft
von alterttimlichen placentalen Sdugeticren sprachen (Tuewissen 1985). Letzteres wurde
nun durch molekularbiologische Daten bestitigt und womit auch der Zusammenhang mit
ciner alten Radiation afrikanischer Sdugetiere gegeben erscheint.

Damit wollen wir uns den Euarchonta zuwenden. Als Archonta fasste der US-Paliontolo-
ge W, K. Gregory (1910) die Ordnungen Menotyphla (s. 0.), Dermoptera, Chiroptera und
Primates zusammen, ein Begriff, der letztlich auf den von C. LINNE (1758) cingefiihrten
Namen Primates (fiir Affen, Riesengleiter und Fledertiere) zuriickgeht. Die Bezeichnung
Euarchonta ist notwendig geworden, da die Fledertiere (Chiroptera) ausgeklammert wur-
den. D. h., die Euarchonta umfassen die Scandentia, Primates und Dermoptera, womit
Ubereinstimmung zwischen Morphologen und Molekularbiologen besteht.

Allerdings war die systematische Stellung der Spitzhornchen oder ,tree shrews* (Scan-
dentia) lange Zeit umstritten. Zunichst als Inscktenfresser (Menotyphla innerhalb der
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Insectivora), dann als Subprimaten und damit als Angehdrige der Primaten klassifiziert,
werden sie heute als Vertreter ciner cigenen Ordnung klassifiziert. Sic sind keine nithe-
ren Verwandten der Riisselspringer, dic bereits als Angehdérige der Afrotheria erwiihnt
wurden. Die iufierlich an Eichhornchen (Nagetiere) erinnernden Bewohner tropischer
Regenwiilder Asiens sind gegenwiirtig mit insgesamt sechs Gattungen (z. B. Tupaia, Pti-
locercus) vertreten. Mit Eodendrogale sind Spitzhdrnchen bereits aus dem Mittel-Eoziin
Ost-Asicns nachgewiesen.

Demgegeniiber sind die Primaten (Halbaffen, Affen und Menschen) auch gegenwiirtig
artenreich vertreten. Sie zihlen zusammen mit dem Spitzhdrnchen und Riesengleitern
(Dermoptera) zu ciner frithen Radiation der placentalen Siugeticre auf der Nordhemi-
sphiire. Mit Purgatorius aus dem Alt-Paleoziin Nordamerikas sind Primaten erstmalig
fossil dokumentiert, auch wenn Purgatorius verschiedentlich den Plesiadapiformes zu-
geordnet wird, die als Schwestergruppe der {ibrigen (Eu-)Primaten gilt. Die rezenten
Primaten werden meist in Halbaffen und Affen gegliedert, was nicht den tatséichlichen
verwandtschaftlichen Bezichungen entspricht, da die als Halbaffen bezeichneten Ko-
boldmakis (Gattung Tarsius) Siidostasicns als Tarsiiformes nicht den eigentlichen Halb-
affen (Strepsirhini mit den Lemuren, Galagos und Loris), sondern als Angehdrige der
Haplorhini (Tarsier und Affen) den Affen néiher stehen. Dies wird auch durch molekular-
biologische Daten bestitigt (Purvis 1995).

Unter den Halbaffen haben die Lemuriformes auf Madagaskar in der langen Isolation
durch eine Radiation eine Arten- und Formenfiille erreicht, die von den Mausmakis (Mi-
crocebus) bis zu den Indris (Indri) reicht. Im Quartir lebten noch etliche Grofformen
(z. B. Megaladapis) die praktisch erst im Holozin ausgerottet wurden. Problematisch
bleibt allerdings der Zeitpunkt der Besiedlung Madagaskars als [nsel durch die Lemuren.
Besonders interessant ist das Fingertier oder Aye-Aye (Daubentonia madagascariensis),
das morphologisch vollig aus dem Rahmen der Lemuren fiillt und daher urspriinglich
auch als Nagetier klassifiziert wurde. Diese Art wird von manchen Taxonomen als Ver-
treter einer eigenen Unterordnung (Daubentoniiformes) angesehen, withrend es nach mo-
lekularbiologischen Befunden ,,lediglich* die Schwestergruppe der Familie der Indriiden
(Avahi, Propithecus und Indri) bildet (Purvis 1995). Das Fingerticr besitzt ein richtiges
Nagegebiss aus gliriformen Schneideziihnen, mit denen es Hilzer aufbeif3t, um mit dem
diinnen, stark verlingerten Mittelfinger Insektenlarven aus dem Holz herauszuangeln.
Das Fingertier nimmt damit 6kologisch dic Rolle der in Madagaskar nicht existierenden
Spechte ein.

Galagos und Loris haben sich nach Fossilfunden bereits im Jung-Eozén getrennt. Sie sind
heute in der Paldotropis (Afrika und Siidasien) verbreitet.

Unter den Haplorhini sind die mit nur fiinf Arten der Gattung (Zarsius) in Stidasien (cin-
schlieBlich der Philippinen) heimischen Koboldmakis (Tarsiiformes) und die artenreiche
Gruppe der Affen (Anthropoidea) mit den Neuwelt- oder Breitnasenaffen (Platyrrhini)
und den Altwelt- oder Schmalnasenaffen (Catarrhini) zu unterscheiden. Nach morpho-
logischen Kriterien bilden letztere Schwestergruppen, was auch molckularbiologische
Daten bestiitigen (Purvis 1995).

Unter den Breitnasenaffen nimmt der Springtamarin (Callimico goeldiiy moleckularbio-
logisch cine gewisse Sonderstellung unter den Kralleniiffchen (Callitrichidac mit Cal-
lithrix, Saguinus und anderen Gattungen) cin, iihnlich den Nachtaffen (Gattung Aotus)
innerhalb der Kapuzineraffen (Cebidac), dic im Mioziin Siidamerikas cine Radiation cr-
lebten, dic nicht nur zur Entstehung der Kapuzineraffen (Gattung Cebus), sondern auch
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der Brillaffen (Alouatta) und der hochspezialisierten Klammerschwanzaffen (Ateles,
Lagothrix und Brachyteles) fithrte. Als erdgeschichtlich éltester Cebide gilt Chilecebus
aus dem Alt-Miozén von Chile.

Branisella aus dem Jung-Oligozin Argentiniens ist der élteste Angehorige der Platyrr-
hinen. Er zeigt im Gebiss Ahnlichkeiten mit Proteopithecus aus dem Alttertiiir Afrikas.
Damit ist das Problem der Herkunft der Breitnasenaffen aufgezeigt. Sind es Nachkom-
men cozédner Primaten aus Nordamerika oder gehen Breit- und Schmalnasenaffen auf
cine gemeinsame Wurzel im Eoziin Afrikas zuriick? Fossile Platyrrhini sind aus Afrika
unbekannt, die oben erwihnten morphologischen Ahnlichkeiten deuten auf gemeinsa-
me Vorfahren in Afrika hin, was auch durch das molekularbiologische Schwestergrup-
penverhiltnis bestitigt wird. Im Eoziin war der Siidatlantik noch wesentlich schmiiler,
sodass die Moglichkeit einer Immigration der Vorfahren der Breitnasenaffen (per Drift
auf Bauminseln fiir Kleintiere) direkt aus Afrika nicht auszuschlicBen ist, was tibrigens
auch fiir die Caviomorpha als Nagetiere anzunehmen ist (s. u.).

Unter den Schmalnasenaffen sind im Alttertidir Afrika neben primitiven Formen (z. B.
Parapithecus, Oligopithecus, Proteopithecus) zuniichst Angehérige urspriinglicher Ho-
minoidea (z. B. Aegyptopithecus, Propliopithecus) vertreten. Aus ihnen haben sich im
Miozén aus Formen aus der Verwandtschaft von Limnopithecus, Proconsul, Dryopithe-
cus und Graecopithecus einerseits die echten Menschenaffen (Pongidae mit Pongo) und
die Hominidae (mit Gorilla, Pan und den Menschen) entwickelt. andrerseits sind aber
auch die Gibbons (Hylobatidae mit Hylobates) aus ihnen hervorgegangen, was z.T. mit
der Ausbreitung nach Eurasien erfolgte.

Die Hundsaffen (Cercopithecoidea) waren im Mioziin noch sehr selten (z. B. Victoriapit-
hecus, Prohylobates). Ihre heutige Artenfiille entstand erst im jiingeren Miozéin — gleich-
falls in Zusammenhang mit der Ausbreitung nach Eurasien — zuniéichst mit Formen wie
Mesopithecus und Dolichopithecus. Unter den heutigen Pavianen kommt dem Dschela-
da (Theropithecus gelada) Athiopiens morphologisch eine Sonderstellung zu, die mole-
kularbiologisch als ,sister group” zu den tibrigen Pavianen bewertet wird. Verwandte
von Theropithecus (,,Simopithecus®, ,,Omopithecus*)waren im Plio-Pleistoziin in ganz
Afrika und Siidasien verbreitet. Mit der Zunahme der Cercopitheciden wie etwa Cerco-
pithecus, Macaca, Papio und Cercocebus und der Colobidae mit Colobus, Pygathrix,
Presbytis und Nasalis wurden Menschenaffen seltener.

Was den Zeitpunkt der Trennung von Menschenaffen (Pan-Gruppe) und Vormenschen
(z. B. Australopithecus) und damit den Zeitpunkt ihrer Aufspaltung betrifft, so standen
urspriinglich die Vorstellungen der Palidontologen mit etwa 15 Millionen Jahren jenen der
Molckularbiologen mit 2—3 Millionen Jahren gegeniiber. Heute rechnet man hingegen mit
ctwa 67 Millionen Jahren (vgl. Sahielantivopus, Ardipithecus, Orrorin).

Die Riesengleiter (Dermoptera) sind gegenwiirtig mit nur zwei Arten der Gattung Cyno-
cephalus (= ,,Galeopithecus*) auf die tropischen Regenwiilder Siidostasiens (einschlief3-
lich Philippinen) beschriinkt. Mit einzelnen Merkmalen an Primaten erinnernd, was auch
in der Bezeichnung Flattermakis bzw. ,,flying lemurs® zum Ausdruck kommt, besitzen
sic neben einer Reihe altertiimlicher Merkmale auch duBerst hochspezialisierte Eigen-
heiten (z. B. Flughiute, Molarisierung des P!, Kammgebiss im Unterkicfer), die ciner-
seits ihre Eigenstiindigkeit bestiitigen, andrerseits aber auch zeigen, dass sie nicht als
Vorliufermodell der Fledertiere in Betracht kommen. Fossilfunde aus dem iltesten Ter-
tiir Nordamerikas (z. B. Plagiomene, Planetetherium) belegen nicht nur ihr hohes erd-
geschichtliches Alter, sondern auch ihre cinstige weitere Verbreitung,
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Als Glires hat C. Linng (1758) die Nageticre und die Hasenartigen zusammengefasst.
Angehorige beider Gruppen besitzen gliriforme, d. h. wurzcellose, stiindig nachwachsen-
de Schneideziihne. Allerdings sind es bei den Nagetieren nur jeweils zwei Incisiven im
Ober- und Unterkiefer, bei den Hasenartigen hingegen vier im Ober- und zwei im Unter-
kicfer. Den auch sonst vorhandenen Unterschieden wurde durch die Bezeichnung Simpli-
cidentata und Duplicidentata innerhalb der Glires Rechnung getragen. Aber erst mit der
Aufwertung der Hasenartigen als eigene Ordnung Lagomorpha durch J. W. GipLey (1912)
(neben den Rodentia) wurde ihre Eigenstiindigkeit betont. Einzelne morphologische Ge-
meinsamkeiten von Rodentia und Lagomorpha (z. B. Rhinarium, nasopalatinaler Duc-
tus) sind nicht zwingend Hinweise auf niihere verwandtschaftliche Beziehungen, sondern
kénnten auch funktionell durch die gliriformen Schneideziihne bedingt sein. Etliche mo-
Ickularbiologische Daten sprechen fiir ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen Lago-
morpha und Rodentia, manche dagegen (ArcuisaLp & al. 2001, Asuer & al. 2005).

Nach den Fossilfunden sind Lagomorpha und Rodentia sehr alte Gruppen, die einerseits
mit Mimotona und Gomphos, andrerseits mit Sinomylus und Trilophomys bereits im jiin-
geren Paleozéin Asiens deutlich voneinander getrennt waren (AsHER & al. 2005). Dies
wird auch durch Unterschiede im postcranialen Skelett bestiitigt. Gliriforme Schneide-
ziihne sind iibrigens mehrfach unabhiingig voneinander unter den Sdugetieren entstanden
(z. B. Daubentonia als Primate, Sinclairella als Apatotheria, Catopsalis und Taeniolabis
als Multituberculata, Stylinodon als Tacniodonta).

Unter den Nagetieren wird die stammesgeschichtliche Herkunft der Caviomorpha Siid-
amerikas seit langem diskutiert, wovon bereits oben in Zusammenhang mit den Breitna-
senaffen die Rede war. Die iiltesten Angehorigen der Caviomorpha sind aus dem éltesten
Oligoziin (Tinguirirican) Siidamerikas bekannt geworden (Wyss & al. 1993). Etliche Syn-
apomorphien (z. B. Fetalmembranen, Darmtrakt, Sacculus urethralis des Penis, Arterien-
verlauf im Schédel; vgl. Tienius 1979) bei neu- und altweltlichen Hystricomorphen be-
stitigen die gemeinsame Wurzelgruppe. D.h., dass die Herkunft der stidamerikanischen
Caviomorphen (als Angehorige der Hystricognatha) von afrikanischen Nagetieren gesi-
chert ist, was iibrigens auch durch gemeinsame Endoparasiten bestitigt wird. Allerdings
ist nicht eindeutig geklirt, ob lediglich eine einmalige Immigration (durch Baumflofie
tiber den Siidatlantik von Afrika her) erfolgte. Die von manchen Molekularbiologen fiir
das Meerschweinchen (Cavia porcellus) vertretene Sonderstellung beruht auf der frithen
Trennung von hystricomorphen und myomorphen Nagetieren und der mangelnden Be-
riicksichtigung anderer Rodentia. Jedenfalls erlebten die Caviomorphen zur Tertidrzeit
in Sitdamerika eine Radiation, die u.a. zu richtigen Riesenformen (z. B. Eumegamys,
Phoberomys) fithrte, als Angehérige ciner Gruppe, von der bis heute nur das Pakarana
(Dinomys branickii) iiberlebte.

Weitere Grof3gruppen unter den Nagetieren bilden die Hornchenartigen (Sciuromorpha),
die praktisch mit den Protrogomorpha (z. B. Paramys) bereits aus dem Jung-Paleozin
aus Nordamerika und Europa nachgewicsen sind, und dic Miiuseartigen (Myomorpha).
Letztere bilden gegenwiirtig mit den Muroidea dic artenrcichste Gruppe unter den Na-
getieren iiberhaupt.

Damit wollen wir uns der letzten GroBgruppe unter den Placentalia, den Laurasiathe-
ria, zuwenden. Wice bereits oben erwiihnt, werden unter diesem Begriff von Molekular-
biologen die Eulipotyphla, Chiroptera, Pholidota, Carnivora, Cetartiodactyla und dic
Perissodactyla zusammengefasst.
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Zunichst zu den von Molekularbiologen als Eulipotyphla bezeichneten Siéugeticren. Es
sind durchwegs Angehorige der Insektenfresser (,,Insectivora®), einer, wic sich gezeigt
hat, heterogenen Gruppe. Bereits E. HaeckeL (1866) trennte die Spitzhdrnchen (Scan-
dentia) und die Riisselspringer (Macroscelidea) als Menotyphla ab. Da seither auch dic
Tenreks und die Goldmulle als ,,Afrosoricida™ (= Zalambdodonta) abgetrennt wurden,
war ein neuer Name (= Eulipotyphla WabpeLL & al. 1999) notwendig geworden. Damit ist
der Kern der Insektenfresser, nimlich die Igelartigen (Erinaceomorpha) sowic dic Spitz-
mausartigen und die Maulwiirfe (Soricomorpha einschlieBlich Solenodon) gemeint, wo-
durch die nach morphologisch-anatomischen Befunden gewonnenen Erkenntnisse durch
die Molekularbiologie bestitigt wurden.

Die iltesten Angehorigen der Erinaceomorpha sind aus dem Paleozin Nordamerikas
(Litolestes) bekannt. Die altertiimlichen Haar- oder Rattenigel waren im Jungtertiiir Eu-
rasiens und Nordamerikas (z. B. Galerix, Lanthanotherium, Deinogalerix) weit verbrei-
tet. Gegenwiirtig sind sie lediglich mit drei Gattungen (Echinosorex, Hylomys und Po-
dogymnura) auf ein Schrumpfareal, nimlich Siidostasien (samt Philippinen) beschriinkt.
Angehorige der Stacheligel treten mit Amphechinus erstmalig im jingeren Alttertidr auf
der nérdlichen Hemisphiire auf.

Die Soricomorpha waren bereits im Mittel-Eoziin mit Domnina (= ,,Protosorex*) in
Nordamerika heimisch, Maulwurfsverwandte kennt man seit dem Jung-Eoziin (Eotal-
pa). Die Schlitzriiller (Solenodon) der grofien Antillen sind nach molekularbiologischen
Befunden Angehorige der Soricomorphen, obwohl sie einst wegen ihres (sekundiir) za-
lambdodonten Backenzahngebisses verschiedentlich als Vertreter der Zalambdodonta
klassifiziert worden waren. Unter den Maulwurfsartigen (Talpidae) sind die Ohrenspitz-
mausmaulwiirfe (Uropsilinae) mit Uropsilus soricipes die urspriinglichsten Formen. Ge-
genwirtig auf Siidchina und Burma (Myanmar) beschrinkt, waren sie im Jungtertiir
auch in Nordamerika (Mystipterus) heimisch. Sie werden nach molekularbiologischen
Daten den iibrigen Talpiden als Schwestergruppe gegeniibergestellt (SuinOHARA & al.
2003).

Als Vorfahren der Eulipotyphla gelten die Proteutheria (= Leptictida) der Ober-Kreide-
zeit (z. B. Kennalestes), die vereinzelt ,,Beuteltiermerkmale (z. B. Beutelknochen) auf-
weisen.

Sind die Fledertiere (Chiroptera) mit den Fledermiusen (Microchiroptera) und den Flug-
hunden (Megachiroptera) eine monophyletische Gruppe oder haben sich die Flughunde
unabhiingig von den Fledermiusen entwickelt? (s. JoNEs & GENowAY 1970, PETTIGREW &
al. 1989). Nach molekularbiologischen Daten bilden die Flughunde eine monophyleti-
sche Gruppe, die sich aus Microchiropteren entwickelt hat (Jones & al. 2002). Als crd-
geschichtlich dlteste Fossilform gilt Archacopteropus aus dem Oligozin Italiens. Dem-
gegeniiber sind fossile Fledermiuse mit Archaconycteris und Icaronycteris berceits aus
dem Alt-Eoziin von Europa bzw. von Nordamerika nachgewiesen. Als voll flugfiihige
Fledermiuse waren sie bereits damals weitgehend spezialisiert und sie orientierten sich
auch schon nach dem Echolotprinzip, allerdings gibt es keine morphologischen Hinweise
auf Nutzung von hochfrequenten Ultraschall (HaserseTzER 1998). Intermediiire Stadien
von Vorliufern der Chiropteren fehlen nach wie vor, so dass die stammesgeschichtliche
Herkunft und die Entstehung der Flederticre ungeklirt ist. Jedenfalls sind es nach mole-
kularbiologischen Daten keine Angehérige der Euarchonta.

Dic Schuppentiere (Pholidota: Gattung Manis) bilden gegenwirtig eine artenarme Grup-
pe hochspezialisierter Sidugetiere der Paliotropis, die zugleich etliche primitive Merk-
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mals besitzen, die sic als Angehorige ciner alten placentalen Siiugetiergruppe ausweisen.
Dies wird bestiitigt durch die erdgeschichtlich dltesten Angehdrigen (Fomanis) aus dem
Mittel-Eoziin Europas. Sie unterscheiden sich kaum von den heutigen Schuppentieren.
Einst wurden dic Pholidota mit den Xenarthra und dem Erdferkel (Tubulidentata) als
»Edentata® (= Zahnarme) zusammengefasst. Die gemeinsamen Merkmale der ,,Edenta-
ten® stehen mit der gleichen Erndhrungs- und Lebensweise in Zusammenhang und wur-
den unabhiingig voneinander erworben. Nach molekularbiologischen Befunden bilden
die Schuppenticre die Schwestergruppe der Raubtiere und werden mit diesen als Ferae
zusammengefasst, cine Bezeichnung die bereits C. Linng (1758) fiir Raubtiere verwen-
dete,

Fiir dic Raubticre (Carnivora) erscheint cinc Monophylie gesichert, auch wenn eine friithe
Trennung in zumindest zwei Hauptgruppen erfolgte: Die Caniformia und die Feliformia.
Die Caniformia werden auf Angehorige der Miacidae des Jung-Paleoziins, die Feliformia
auf Viverravidae des Alt-Paleoziins zuriickgefiihrt, sodass die Trennung bereits inner-
halb der Creodonta (Urraubtiere) erfolgte (Kemp 2005), sofern man nicht Viverravidae
und Miacidae von den Creodonta trennt und mit den Carnivora als Carnivoramorpha zu-
sammenfasst (FeirarR & MAJOR 2005, RosE & ArcHIBALD 2005).

Die Caniformia umfassen die Marderartigen (Mustelidac), Waschbirenartige oder Klein-
biiren (Procyonidae einschlielich Ailuridae), Grofibéren (Ursidace), die Robben (Pinni-
pedia) und die Hundeartigen (Canidae). Ersterc werden als Arctoidea den Caniden gegen-
tibergestellt. Als Feliformia oder Ailuroidea werden die Schleichkatzen (Viverridae und
Herpestidae), die Katzenartigen (Felidae) und die Hyédnen (Hyaenidae) klassifiziert.

Die Robben (Pinnipedia) sind Abkdmmlinge der Arctoidea. Ihre stammesgeschichtliche
Herkunft war ebenso wie ihre Monophylie lange Zeit umstritten. Innerhalb der Arctoi-
dea bilden die birenartigen Raubtiere dic Ahnenformen der Robben mit den Otarioidea
(Ohrenrobben) und den Phocoidea (Hundsrobben), wobei die Zugehérigkeit der Wal-
rosse (Odobenidae) diskutiert wird (vgl. Wyss & FLynn 1993). Mit Enaliarctos aus dem
Alt-Mioziin Kaliforniens sind die iltesten Robben und zugleich Ubergangsformen zwi-
schen jungoligoziinen Ursiden (z. B. Cephalogale, Pachycynodon) und Otariiden nach-
gewiesen. Damit ist auch die einstige Vorstellung der Zoologen von der Abstammung
der Robben von Hundeartigen nicht mehr aktuell. Radiationen fiihrten zur Entstehung
der Ohrenrobben und der Walrosse im nordpazifischen Raum.

Dic Herkunft der Hundsrobben ist nicht so eindeutig durch Fossilfunde belegt. Verschied-
entlich wurden und werden Musteliden (z. B. Potamotherium und Semantor aus dem
Mioziin Eurasiens) als primitive Phociden angesehen. Angehdrige beider Gattungen sind
als hochspezialisierte Fischotter zu klassifizieren, deren Ahnlichkeiten mit Hundsrobben
als Konvergenz- bzw. Parallelerscheinungen zu werten sind. Die iltesten Hundsrobben
sind aus dem Mittelmiozén des (Para-) Tethysbercichs bekannt (z. B. Monotherium, Mio-
phoca, Phocanella), die “bereits™ als Angehorige der Mdnchsrobben (Monachinae) zu
klassifizicren sind. Radiationen fiihrten zur Entstchung der Seehunde (Phocinae), der
Siidrobben (Lobodontinae) bzw. See-Elefanten (Mirounga).

Innerhalb der Feliformia ist es mehrfach unabhiingig voneinander zur Entstehung von Si-
belzahnkatzen (v, B. Nimravidae mit Eusmilus und Hoplophoneus im Eo-Oligoziin, San-
sanosmilus und Barbourofelis im Mioziin; Felidac mit Machairodus, Homotheriunt und
Smilodon im Mioziin bzw. Plio-Pleistoziin) gekommen. Neuerdings werden Sansanos-
milus und Barbourofelis als eigene Familic (Barbourofelidac) abgetrennt (Morro & al.
2004). Dic ,,echten” Katzen (Felidae) erscheinen mit Proailurus erst im Oligoziin. Unter
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den rezenten Feliden nimmt der Gepard (Acinonyx jubatus) eine Sonderstellung ¢in, was
durch molekularbiologische Daten bestiitigt wird (BiNINDA-EMoNDs & al. 1999),

Die Hydnen (Hyaenidae) bilden nach Ansicht von Molekularbiologen dic Schwestergrup-
pe der Katzenartigen, wihrend Paldontologen sie als Abkdmmlinge von Schleichkatzen
(Herpestiden) betrachten mit Herpestides bzw. Plioviverrops aus dem Mioziin Afrikas
und Europas als Stammformen.

Die Schleichkatzen sind mit Stenoplesictis seit dem Alt-Oligoziin (? Jung-Eoziin) nachge-
wiesen. Eine Radiation in Madagaskar fiihrte zur Entstehung zahlreicher Gattungen, von
denen die Frettkatze (Cryptoprocta ferox) durch katzenidhnliche Eigenschaften cine Son-
derstellung einnimmt, was insofern durch molekularbiologische Daten bestiitigt wird,
indem Cryptoprocta, zusammen mit Eupleres und Fossa, den tibrigen madagassischen
Schleichkatzen als ,,sister group® gegeniibergestellt wird (BININDA-EMONDS & al. 1999),
Aber auch in Afrika und Asien entwickelten die Schleichkatzen eine grof3c Arten- und
Formenfiille. Nandinia binotata, der afrikanische Pardelroller, zihlt morphologisch zu
den urspriinglichsten rezenten Schleichkatzen und wird den iibrigen Feliformia als , sister
group* (Nandiniidae) gegeniibergestellt (Barycka 2007). Auch Prionodon gilt als primi-
tiver Angehdriger der Feliformia.

Unter den Arctoidea sind die Marderartigen (Mustelidae) und die Waschbiirartigen oder
Kleinbédren (Procyonidae) untereinander niher verwandt, wobei dem Katzenbiir oder
kleinen Panda (Adilurus filgens) nicht nur wegen seiner altweltlichen Verbreitung cine
Sonderstellung zukommt, die verschiedentlich zur Abtrennung als eigene Familie (Ai-
luridae) gefiihrt hat, was auch molekularbiologisch untermauert werden kann. Mit For-
men wie Pseudobassaris aus dem Jung-Eozédn und mit Amphictis und Bavarictis aus dem
Oligozin Europas sind Procyoniden bereits im Alt-Tertiéir der Alten Welt nachgewiesen.
Unter den rezenten Kleinbdren zdhlen die Katzenfretts (Gattung Bassariscus) zu den
urspriinglichsten Angehdorigen. Sie haben sich seit dem Mittel-Miozin kaum veriindert.
Ihre Vorldufer (Probassariscus) sind — wie bereits erwihnt - aus dem Jung-Eoziin Nord-
amerikas bekannt.

Dic Marderartigen (Mustelidae) treten mit den éltesten Formen (z. B. Plesictis) im Alt-
Oligoziin auf, Sie haben sich im Mioziin in mehrere Stimme aufgespalten und sind auch
gegenwirtig noch artenreich vertreten. Bemerkenswert erscheint, dass Honigdachse (£o-
mellivora) und Stinktiere (z. B. Miomephitis und Promephitis) im Mioziin auch in Europa
heimisch waren.

Nach den Serologen und Molekularbiologen ist der Bambusbir oder groBe Panda (Ailu-
ropoda melanoleuca) zweifellos ein Angehoriger der GroBbiren (Ursidae). Durch sei-
nen frithen Eigenweg weicht er in vielen Merkmalen und im Verhalten von den tibrigen
GroB3biren ab, weshalb er verschiedentlich als Angehdriger einer eigenen Familie (Ailu-
ropodidae) klassifiziert wird (vgl. Kitcnener 2000). Die iibrigen GroBbiren lassen sich
in zwei Gruppen (Ursinae mit Ursus und Tremarctinae mit Tremarctos) gliedern. Der
Eisbir (Ursus [Thalarctos] maritimus) ist nach molekularbiologischen Daten ¢in erdge-
schichtlich junger Abkommling der Braunbirengruppe (TaLsoT & SciieLbs 1996), womit
dic Auffassung von TheNIUS (1953) bestiitigt wurde. Der jungeiszeitliche Hohlenbiir wird
neuerdings molekularbiologisch in mehrere Arten gegliedert (RaBinir & al. 2004).

Der frithe Eigenweg der Hundeartigen (Canidae) und ihre Entstehung in Nordamerika ist
druch Procynodictis und Prohesperocyon aus dem Eozin sowie Hesperocyon und Cyno-
desmus aus dem Oligoziin belegt. Unter den rezenten Caniden kommt dem afrikanischen
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Loffelhund (Orocyon megalotis) eine Sonderstellung zu. Urocyon unter den Fuchsartigen
und Nyeterentes unter den Wolfsartigen bilden dic urspiinglichsten rezenten Gattungen.
Die stidamerikanischen Pampasfiichse sind keine echten Fiichse, sondern Angehdorige
der Wolfsartigen.

Als niichste Gruppe ist die von den Molckularbiologen als Cetartiodactyla bezeichnete
Gruppe zu besprechen. Der Begriff stiitzt sich auf molckularbiologische Daten, wonach
Wale (Cetacea) und Paarhufer (Artiodactyla) cine monophyletische Gruppe bilden, was
auf den ersten Blick tiberraschend erscheint. Allerdings haben Anatomen und Morpholo-
gen schon frithzeitig auf gewisse Gemeinsamkeiten zwischen Walen und altertiimlichen
Paarhufern hingewiesen (vgl. Tienius 1969). Nun haben Fossilfunde aus dem iilteren
und mittleren Eoziin von Pakistan in jlingster Zeit gezeigt, dass dic iltesten Wale (z. B.
Pakicetus, Ambulocetus, Rodhocetus) quadrupede, wohl amphibisch lebende Kiistenbe-
wohner waren, dic im Bau der HintergliedmaBen (v. a. Tarsalgelenk) primitiven Paar-
hufern, wic sie mit Diacodexis bzw. Gujaratia aus dem Alt-Eoziin lingst bekannt wa-
ren, weitgehend entsprechen (TuewisseN & Fisn 1997, GinGiricnt & al. 2001, THEWISSEN
& al. 2001). Schidel und Gebiss entsprechen jedoch jenen der iibrigen eozéinen Urwale
(Archacoceti), weshalb dic Ubercinstimmung im GliedmaBenskelett auch als funktionell
bedingt nicht auszuschlieBen wiire und dic stammesgeschichtliche Herkunft von Meso-
nychia (= ,,Condylarthra®) nicht ganz von der Hand zu weisen wiire. In diese Richtung
ginge auch die von THewisseN & al. (2007) vorgeschlagene Losung, wonach Angehorige
der ausgestorbenen Raoellidae (z. B. Indohyus) aus dem Eoziin Indiens als Schwester-
gruppe der Cetacea und beide zusammen mit den Artiodactyla als solche der Mesony-
chidae (Mesonychia) angesehen werden konnen.

Im Ubrigen stchen unter den rezenten Paarhufern die Flusspferde (Hippopotamidae) den
Walen molekularbiologisch am nichsten, was nicht nur morphologisch problematisch
erscheint. Die Hippopotamiden sind eine erdgeschichtlich junge Gruppe, deren iltes-
te Formen mit Kenyapotamus aus den Mittel-Mioziin Afrikas nachgewiesen sind. Thre
stammesgeschichtliche Herkunft wird diskutiert, indem die Flusspferde einerseits von
Tayassuiden, also Schweineartigen (Suina), andererseits von jungtertidren Anthracother-
iiden (z. B. Merycopotamus) abgeleitet werden. Anthracotherien sind mit Haplobunodon
erstmalig im Mittel-Eozéin nachgewiesen, sind jedoch nach der Molarenstruktur von
jenen der Suina verschieden, weshalb sie als Anthracotherioidea bzw. Ancodonta von
diesen abgetrennt werden.

Ein weiteres Problem ergibt sich durch die molekularbiologischen Affinititen zwischen
dem Pottwal (Physeter catodon: Physeteridae) und den iibrigen ,,sperm whales* (Kogii-
dae) als Angehérige der Zahnwale (Odontoceti) und den Bartenwalen (z. B. Balaenop-
tera) als Vertreter der Mysticeti (MiLinkoviren, Ortt & MEYER 1993). Mit der Konse-
quenz, dass dic Zahnwale keine monophyletische, sondern eine paraphyletische Gruppe
wiiren.

Dic Paarhufer (Artiodactyla) sind gegenwiirtig dic artenreichste Gruppe unter den Huf-
ticren. Dic diltesten Vertreter sind aus dem Alt-Eoziin (2. B. Diacodexis als Dichobunide)
nachgewiesen. Die Backenzihne dieser Paarhufer sind bunodont und niedrigkronig und
damit von jenen der Urwale vollig verschieden.

Unter den rezenten Paarhufern lassen sich drei Hauptgruppen unterscheiden. Die Suifor-
mies mit den Schweinen (Suidae), Nabelschweinen (Tayassuidae) und den Flusspferden
(Hippopotamidac), die Schwielensohler (Tylopoda) mit den Kamelen und Lamas (Came-
lidae) und dic cigentlichen Wiederkiiuer (Ruminantia),
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Der Ursprung der Tayassuiden wird diskutiert. Perchoerus ist aus dem Jung-Eoziin Nord-
amerikas, Egatochoerus aus dem Jung-Eoziin Asiens bekannt. Tayassuiden waren im
Tertidir auch in Europa und Afrika heimisch. Sie verschwinden in der Alten Welt im
Mio-Plioziin und sind heute auf die Neotropis beschrinkt, nachdem sie im Jungtertiir in
Nordamerika artenreich vertreten waren.

Dic Suiden erscheinen mit Palacochoerus im Oligozdn Europas. Mit Hyotherium und
Chleuastochoerus waren sie im Miozin Eurasiens verbreitet. Die Gattung Suy ist seit
dem Plioziin nachgewiesen. In Afrika haben die Suiden im Jung-Tertidr und im Pleistoziin
mit Formen aus der Verwandtschaft von Warzenschwein (Phacochoerus) und Riesen-
waldschwein (Hylochoerus) eine groBe Artenfiille mit etlichen Gattungen (z. B. Kolpo-
choerus, Potamochoeroides, Metridiochoerus, Stylochoerus) entwickelt.

Die in Nordamerika entstandenen Tylopoden sind in ihrem Ursprungsland ausgestor-
ben. Protylopus aus dem Jung-Eozin Nordamerikas ist der dlteste Camelide. Die Nach-
kommen der im Jungtertidir Nordamerikas hidufigen Lamas sind heute auf Stidamerika
(Lama, Vicugna) beschrinkt. Im spiten Jungtertiidr (Turolium) erreichten die Tylopoden
mit Kamelen (,,Paracamelus*) iiber die damalige Beringbriicke Asien, um sich bis nach
Europa und Afrika auszubreiten. Die Kamele haben sich unabhingig von den cigentli-
chen Wiederkiuern (Ruminantia) zu solchen entwickelt.

Dic Ruminantia (Tragulina und Pecora) sind die erfolgreichste Paarhufergruppe. lhre
Entstchung im jiingeren Alttertidr hingt mit der Ausbreitung von Savannen und Graslin-
dern, und damit der Griser (Poaceen = ,,Gramineen®) zusammen. Zunichst dominierten
im Jungtertiir zwar noch die Tragulina mit den Zwerghirschen (Tragulidae, z. B. Dor-
catherium), sowie die Moschustiere (Moschidae: Dremotherium, Amphitragulus) und die
Hirsche (Cervidae) unter den Pecora. Letztere waren im Jungtertidr mit den Muntjak-
hirschen (Muntiacinae mit Procervulus, Dicroceros und Euprox) hdufig. Mit dem Rot-
hirsch (Cervus elaphus), den ausgestorbenen Riesenhirschen (z. B. Megaloceros) und
den Elchen (Cervalces, Alces) erreichten die Cerviden im Plio-Pleistoziin ihren stammes-
geschichtlichen Héhepunkt.

Giraffenartige (Giraffoidea) waren im Jungtertiir Eurasiens und Afrikas mit den Palaco-
meryciden (z. B. Palacomeryx) und den Giraffiden (z. B. Palacotragus, Samotherium,
Bramatherium) artenreich vertreten. Wihrend die Griraffiden in Afrika mit Giraffa und
Okapia tiberlebten, starben sie in Eurasien im Plio-Pleistozin aus. Die Neue Welt haben
Giraffen nie erreicht.

Dafiir entwickelten sich in Nordamerika Verwandte des heutigen Gabelbockes (Antiloca-
pra americanda) in Ermangelung echter Antilopen die ,,Merycodontiden mit zahlreichen
Arten und Gattungen (z. B. Merycodus, Ramoceras, Cosoryx). Sie starben im frithen
Pliozén aus. Von den Antilocapriden hat nur Antilocapra iiberlebt.

Die gegenwirtig artenreichste Gruppe von Wiederkiuern ist jedoch jene der Horntriiger
(Bovidae), die heute in Afrika und in weiten Teilen Eurasiens und Nordamerikas mit
iiber 120 Arten, die 45 Gattungen angehéren, heimisch sind. Fotragus aus dem Mioziin
Europas und Afrikas gilt als dlteste Gattung der Horntrager. Im Jungtertiir und Quartir
haben sich die heutigen Ducker, Gazellen und Antilopen sowie die Zicgenartigen (Capri-
nac) und Rinderartigen (Bovinae) entwickelt. Unter den Bovinae bildet die Nilgauantilo-
pe (Boselaphus tragocamelus) die urspriinglichste rezente Art. Mit dem Moschusochsen
(Ovibos moschatus) sind die Horntriger auch gegenwirtig weit im Norden verbreitet,
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Mit den Unpaarhufern (Perissodactyla) ist dic letzte Gruppe der Laurasiatheria genannt.
Gegenwiirtig sind sie mit den Tapiren (Tapiridac), den Nashoérnern (Rhinocerotidae) und
den Einhufern (Equidae) mit nur wenigen Arten und Gattungen vertreten. Die Perisso-
dactyla haben ihre stammesgeschichtliche Bliitezeit liingst hinter sich. Wihrend des Alt-
tertiiirs waren sic mit zahlreichen Familien, zu denen auch die vollig ausgestorbenen
Brontotherioidea (z. B. Brontops, Brontotherium) und diec Ancylopoda (z. B. Schizo-
therinum) ziihlen, in Nordamerika und Eurasicen verbreitet. Unter den rezenten Unpaarhu-
fern sind zwei Hauptgruppen zu unterscheiden: Die Ceratomorpha oder Tapiromorpha
mit den Nashérnern und Tapiren als Schwestergruppen und diec Hippomorpha mit den
Einhufern.

Dic iltesten Perissodactylen sind mit Hyracotherium (= ,,Eohippus*) als Vertreter der
Hippomorpha und Heptodon als Angehériger der Ceratomorpha aus dem Alt-Eozéin
Nordamerikas nachgewiesen. Sie lasscen sich auf Urhuftiere (Condylarthra) des éltesten
Tertiéirs (z. B. Phenacodus, Hyopsodus) zuriickfithren. Durch Fossilfunde konnte die
Herkunft und die Verbreitungsgeschichte der Equiden gut dokumentiert werden. Sie ist
als sogenannte ,,Pferdereihe® von Hyracotherium tiber Orohippus (Mittel-Eozén) Epi-
hippus (Jung-Eoziin), Mesohippus (Oligoziin), Merychippus (Miozin) und Pliohippus
(Mio-Plioziin) bis zu Equus (Pliozéin-Quartiir) in Nordamerika belcgt Damit ist die Um-
wandlung von vierfingrigen zu einhufigen Arten aufgezeigt sowie die Evolution von
niedrigkronigen (brachyodonten) Backenzihnen zu hochkronigen (hypsodonten) lopho-
selenodonten Molaren belegt. Die urspriinglichen Blatt- und Zweigfresser (,,browser)
der einstigen Urwiilder wurden withrend der Tertidrzeit zu Grasfressern (,,grazer) der
Savannen. Demnach sind die Equiden in ihrem Ursprungsland ausgestorben. Allerdings
kam es drei Mal zu einer Einwanderung in Eurasien iiber die Beringbriicke (mit An-
chitherium, Hipparion und Equus).

Die gegenwiirtig in der Neotropis und Siidostasien heimischen Tapire sind die in vieler
Hinsicht altertiimlichsten Ceratomorpha. Die éltesten Tapiriden erscheinen mit Eotapi-
rus und Protapirus erst im Oligozin. Tapirus ist seit dem Jung-Miozin bekannt. Uber
die gattungsmifBige Abtrennung des asiatischen Schabrackentapires (,,Tapirus* indicus)
als Acrocodia wird diskutiert (Groves 2006).

Die fiinf rezenten Nashornarten sind Uberlebende einer zur Teritirzeit in Nordameri-
ka, Eurasien und Afrika artenreich verbreiteten Gruppe von Unpaarhufern (Rhinoce-
rotidae), die mit dem Wollnashorn (Cocelodonta antiquitatis) im Jung-Pleistozén einen
Bewohner der ,,arktischen’ Mammutsteppe hervorgebracht hat. Das vom Aussterben
besonders bedrohte Sumatranashorn (Dicerorhinus [= ,,Didermocerus®] sumatrensis)
ist ein Angehoriger einer seit dem Jung-Oligozin bekannten Gattung. Die iibrigen Gat-
tungen (Rhinoceros, Diceros und Ceratotherium) sind erstmalig im Jung-Miozén nach-
gewiesen. Mit dem Aufstieg der Wiederkiuer unter den Paarhufern setzte der Riickgang
der Rhinocerotiden ein.

Zusammenfassung

Fir die Prototheria (Monotremata) bestiitigen molekularbiologische Daten das Schwes-
tergruppenverhiltnis zu den Theria (= Meta- und Eutheria), dic ihrerseits ,,sister groups*
bilden.

Dic Grofiglicderung der Beuteltiere (Marsupialia oder Metatheria) in Ameridelphia und
Australidelphia, dic auf morphologischen Kriterien beruht, wird durch molekularbiolo-



78 TueNts E..

gische Befunde bestitigt, indem die stidamerikanische Chiloe-Beutelratte (Dromiciops
gliroides) als einzige lebende Vertreterin der Microbiotheria, ein Angehdriger der Aus-
tralidelphia ist. Weiters wird den Nasenbeutlern (Peramelemorphia) eine Sonderstellung
innerhalb der australischen Beuteltiere zuerkannt, die zugleich die zweimalige Entste-
hung der Syndactylie (Verwachsung von 2. und 3. Zehe) bei den Beutelticren bedeutet.
Dies gilt auch fiir den unabhingigen Erwerb der Diprotodontie im Unterkicfergebiss bei
neotropischen (Paucituberculata) und australischen Beuteltieren (Diprotodontia).

Nach molekularbiologischen Daten lassen sich die rezenten Eutheria (Placentalia) in vier
Hauptgruppen gliedern: Xenarthra, Afrotheria, Laurasiatheria und Euarchonta-Glires.
Ob die Xenarthra (Giirteltiere, Faulticre und Ameisenfresser) oder die Afrotheria als
erste ihren stammesgeschichtlichen Eigenweg genommen haben wird von Molckularbio-
logen unterschiedlich beurteilt. Als Afrotheria gelten die Proboscidea, Sirenia, Hyracoi-
dea, Tubulidentata, Macroscelidea und ,,Afrosoricida® (= Zalambdodonta). Proboscidea
(Riisseltiere) und Sirenia (Seekiihe) bilden ,,sister groups® (=Tethytheria MCKENNAS),
denen die Hyracoidea (Schliefer) nahe stehen. Tubulidentata (Réhrenzihner mit dem
Erdferkel), Macroscelidea (Riisselspringer) und ,,A frosoricida® (Tenreks und Goldmulle)
sind Angehorige einer frithen Radiation placentaler Sdugetiere in Afrika. Die ,,Afroso-
ricida* sind mit den (iibrigen) Insektenfressern (Eulipotyphla) nicht niher verwandt. Dic
Laurasiatheria (mit den Eulipotyphla, Chiroptera, Carnivora, Pholidota, Cetartiodactyla
und Perissodactyla) sind auf der Nordhemisphiire entstanden. Als Cetartiodactyla werden
die Wale (Cetacea) und die Paarhufer (Artiodactyla) auf Grund molekularbiologischer
Daten als monophyletische Gruppe bewertet, was durch die jiingsten, erdgeschichtlich
iltesten Fossilfunde von Urwalen in gewisser Hinsicht bestitigt wird. Allerdings sind die
Flusspferde (Hippopotamidae) von palidontologischer Seite nicht als niichste Verwandte
von Walen anzusehen. Gleiches gilt auch fiir die molekularbiologischen Affinitiiten von
Pottwal (Physeter catodon) als Angehoriger der Zahnwale (Odontoceti) zu den Barten-
walen (Mysticeti).

Als Eulipotyphla wird der ,,Kern* der Insektenfresser (,,Insectivora®) bezeichnet. Unter
den Fledertieren (Chiroptera) bilden die Flughunde (Megachiroptera) cine monophyle-
tische Gruppe, die sich aus Fledermiusen (Microchiroptera) entwickelt hat. Raubticre
(Carnivora) und Schuppentiere (Pholidota) werden als Schwestergruppen unter dem Na-
men Ferae zusammengefafBit. Unter den Carnivoren ist der Bambusbir (4iluropoda me-
lanoleucay ein Angehoriger der Grofibiren (Ursidae). Der Eisbir (Ursus maritimus) ist
cin jungeiszeitlicher Abkommling nordamerikanischer Braunbiren. Das Walross (Odo-
benus rosmarus) bildet die Schwestergruppe der Ohrenrobben (Otariidae) und nicht der
Hundsrobben (Phocidae). Unter den Katzen (Felidae) steht der Gepard (Acinonyx jubatus)
isoliert. Felidae und Hyaenidae bilden Schwestergruppen, ebenso der Katzenbiir (Ailurus
Julgensy und die Kleinbiren (Procyonidae).

Innerhalb der Unpaarhufer (Perissodactyla) werden die Einhufer (Equidac) als Schwes-
tergruppe den iibrigen Perissodactylen (Ceratomorpha mit den Tapiren und Nashornern,
die ihrerseits ,,sister groups* bilden) gegeniibergestellt.

Mit dem Begriff Euarchonta wird die niihere Verwandtschaft von Dermoptera (Ricsen-
gleiter), Primates (Affen und Mensch) und Scandentia (Spitzhérnchen) durch molekular-
biologische Daten bestiitigt. Das morphologisch véllig isoliert stchende madagassische
Fingertier (Daubentonia madagascariensis) bildet molekularbiologisch die Schwester-
gruppe der Indris (Indriidae).
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Als Glires wurden bereits von C. Linng: (1758) die Nageticere (Rodentia) und die Ha-
senartigen (Lagomorpha) zusammengefasst. Nach manchen molckularbiologischen Be-
funden besteht ein Schwestergruppenverhiiltnis zwischen Nagetieren und Hasenartigen,
andere molekularbiologische Daten sprechen dagegen. Unter den Nagetieren zeigen neo-
tropische Caviomorpha und altweltliche Hystricomorpha molekularbiologische Affini-
tiiten.

Abgesehen von den neuen Erkenntnissen der Molekularbiologen hinsichtlich der Grof3-
gliederung der Placentalia sei hervorgehoben, dass die verwandtschaftlichen Beziehun-
gen adaptiv stark veriinderter Arten mit Hilfe molekularbiologischer Daten geklirt wer-
den konnte (z. B. Fingertier, Bambusbiir, Eisbiir, Erdferkel).
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