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Der Entomologe Prof.Dr.Willi HENNIG (1913-1976) entwickelte die phylo-

genetische Systematik, oft auch konsequent-phylogenetische Systematik, Kla-

distik oder HENNIG-Methodik genannt. Im Gegensatz zu den Entomologen haben

die mitteleuropdischen Malakozoologen diese Methode bisher bei Revisionen

von Gattungen und Familien kaum benutzt (Ausnahmen vgl. Beitrdge GITTENBER-

GER, MEIER-BROOK und WILLMANN auf diesem Workshop). Im Archiv fiir Mollusken-

kunde ist wohl noch kein Kladogramm (Stammbaumschema im Sinne der Kladistik)

verdffentlicht worden. Deshalb soll hier die phylogenetische Systematik vor-

gestellt werden; dabei wird die Veranschaulichung mit Beispielen bevorzugt

gegeniber der abstrakten Erklérung.
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Leicht zugangliche Einfihrungen sind die von HENNIG selbst (Taschenbuch
der Zoologie, 4.Aufl., 1979: 13-26) und von GRUNER in KAESTNER (Lehrbuch der
Speziellen Zoologie, 4.Aufl., 1980: 44-55); sogar in einem Buch filir die Ober-
stufe der Gymnasien wird die phylogenetische Systematik vorgestellt: KULL
(1977/8: 243-248) . Auch sei verwiesen auf die im Literaturverzeichnis genann-
ten Arbeiten von HENNIG, HENNIG & SCHLEE, SCHLEE (besonders 1981), KONIGSMANN,
KRAUS und PETERS & KLAUSNITZER, auBerdem auf die von JOYSEY & FRIDAY, HOLDER
und PATTERSON herausgegebenen Symposiums-Beitrdge und auf die vielen in
"Systematic Zoology" und "Zeitschrift fur zoologische Systematik und Evolu-
tionsforschung" verdffentlichten Artikel, Tagungsberichte und Diskussionsbe-
merkungen. Die wohl umfassendste Darstellung (von wissenschaftstheoretischen
Fragen bis hin zur praktischen nomenklatorischen Arbeit) ist das Buch von
WILEY 1981; die Blicher von ELDREDGE & CRACRAFT 1980 und NELSON & PLATNICK
1981 behandeln Teilbereiche der phylogenetischen Systematik.

Dieser Beitrag bezieht sich vor allem auf die Rezent-Zoologie; nur in den
Abschnitten 4.1 und 4.2 (und beildufig in 3.7) wird die Paldontologie berihrt.
An einem Schnecken-Beispiel in Abschnitt 3.4 (S.19-21) wird das Wesentliche
der Kladistik vorgefiihrt: dieses Beispiel mag fir den eiligen Leser
genligen zusammen mit der jetzt in 1.1 und 1.2 (S.7-10) folgenden
Kurzfassung der Kladistik. = 1In Abschnitt 3.6 (S.22-24) werden Vor-
schldge zur Erhéhung der Aussagekraft von Kladogrammen gemacht: zusammen
mit 3.7 ist dies wohl der einzige Abschnitt, der flir bisher

schon kladistisch arbeitende Kollegen interessant sein kdnnte.

1 DAS PRINZIP VON HENNIG

1.1 Grundvoraussetzungen

a) Evelution hat stattgefunden.

b) Aufspaltungen in héhere systematische Einheiten haben als Aufspaltungen
von Stammarten in Tochterarten begonnen. Die reproduktive Isolation dieser

Tochterarten hat bei Tieren spdtere Kreuzungen (Introgressionen) wverhindert.

c) Die bei einer Stammart vor der Aufspaltung vorhandenen bzw. neu aufgetrete-
nen Merkmale finden sich auch bei allen ihren Nachkommen, sofern sie nicht

reduziert worden sind.

d) Deshalb gibt die Verteilung homologer Merkmale bei rezenten Arten Hinweise
auf die ausgestorbenen Stammarten: Das Verteilungs-Muster von Merkmalen
bei rezenten Arten erlaubt also Rickschliisse auf die Phylogenese (Stammes-

geschichte).
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Die Ubereinstimmung von C und D (Abb.1)

A B C D e enn Gattungen etc.) 1N Merkmal 4 weist auf eine Stammart 4
5 6—m _ hin, die auch schon dieses Merkmal hatte,
.«—S—D Verteilung der
O-4-Emememm Merkmale 1 - 6 sofern nicht C und D dieses Merkmal unab-
D—2»m— hangig (konvergent) entwickelt haben.

Das Merkmal 2 bei B, C und D erlaubt den

Stammesgeschichte
(Phylogenese) :
1-6 £ Stammarten, beil
denen die Merkmale 1-6
schon existierten
1 Merkmal 4 (wieder eine Einschrankung:
HENNIG 1966/
1982: Fig.22 1

RuckschluB auf eine Stammart 2, die auch

schon Merkmal 2 hatte, aber noch nicht

es sei denn, daB Merkmal 4 schon vorlag,
aber auf dem Weg zu B verloren ging).
Die als Einschrédnkungen genannten Annahmen werden in der Kladistik zu-
nichst flir weniger wahrscheinlich gehalten: Es wird das Sparsamkeitsprinzip
(parsimony principle) angewendet. Damit kann die Kladistik nur Hypothesen
und Theorien liefern, aber keine sicheren Aussagen. - Wegen des méglichen
Vorwurfes, der RuckschluB8 von homologen Merkmalen auf die Phylogenese sei

ein ZirkelschluB: siehe OSCHE 1973.

1.2 Die drei Arbeitsschritte der phylogenetischen Systematik

1.Arbeitsschritt:

Einteilung der Merkmals-Zustédnde (character states) in
plesiomorph (urspringlich, ancestral, "primitiv") und

apomorph (abgeleitet, derived, "fortgeschritten", "advanced",

evolutionary novelty)

Erkldrungen dazu:

MERKMALE MERKMALS-ZUSTANDE
Blitenfarbe rot, blau, gelb usw.
Finger-zZahl Sy Ly 3p: 24 1
Tetrapoden—-Extremitdt FuB, Fliligel, Greifhand

Wirbeltier-Epidermis mit Schuppen, mit Federn, mit Haaren

Merkmal (character) und Merkmals-Zustand (character state, Merkmals-Auspra-
gungsstufe) werden sprachlich oft nicht streng unterschieden, was auch damit
zusammenhdngt, daB Merkmals-Zustdnde in der ndchstniederen Ebene zu Merkma-
len werden kénnen:
Z-B. 8% Nollusken: (Gastrop.) (Bivalvia) (Polyplac.)

Merkmal: Schale / Merkmals-Zustdnde: spiralig, zweiklappig, vielteilig

Merkmal: spiralige Gastropoden-Schale / Merkmals-Zustdnde: rechtsgewunden,

linksgewunden; flach, getlirmt; reduziert zu flachem Kalkplattchen usw.
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Mit der folgenden Tabelle wird das Wesen der Apomorphie exemplarisch vor-
gefihrt. Auch Vereinfachungen und Verluste kénnen apomorph sein; deshalb hat
HENNIG das Begriffspaar primitiv / fortgeschritten durch plesiomorph /

apomorph ersetzt:

PLESIOMORPH APOMORPH

Epidermis einschichtig (Wirbellose) Epidermis mehrschichtig (Wirbeltiere)
Schuppe (Reptilien, Vdégel) Feder (Vdgel)

ohne Wirbel (Wirbellose) mit Wirbel (Wirbeltiere)

ohne Fliigel (Urinsekten) mit Fligeln (Pterygota)

aber: mit Fliigeln (Pterygota i.a.) ohne Fliigel (Fldéhe, Frostspaqner Ueds)
Erythrocyten mit Kern Erythrocyten kernlos (Séugetzere).
vier Beine (Tetrapoden i.a.) ohne Beine (Schlangern, Blindschleichen)
2 .Arbeitsschritt:

Nach der im 1.Arbeitsschritt erfolgten Festlegung plesiomorph/apomorph

wird jetzt die Phylogenese rekonstruiert ausschlieBlich mit Synapomorphien

(Ubereinstimmungen in apomorphen Merkmals-Zustédnden, vgl.2.4 auf S.14).
Dabei wird der Ablauf der Phylogenese veranschaulicht durch ein Kladogramm
(Argumentationsschema) : ein Stammbaumschema mit méglichst dichotomen Auf-
spaltungen, bei dem oberhalb einer Aufzweigung flir jeden Ast mindestens
eine Synapomorphie eingetragen ist. Eine vollstdndige Darstellung enthdlt
auch die Plesiomorphien (helle Quadrate und Rechtecke in Abb.1); verkiirzte
Darstellungsformen zeigen

B c D
die Kladogramme 2 und 3, {i__}é
die dieselbe Aufspaltungs- #3 4

abfolge wie Abb.1 und damit 1 2

identische kladistische 2

Aussagen enthalten:

Gewdhnlich werden die Apomorphien als schwarz ausgeflillte Kreise, Quadrate,
Rechtecke oder Balken oder nur als Querstriche eingetragen. So geben alle
drei abgebildeten Kladogramme u.a. die Information, daf der apomorphe Zu-
stand von Merkmal 3 nur bei B vorkommt.

Die Kladogramme enthalten auch die Information Uber die Reihenfolge der
Entstehung der Apomorphien und geben damit auch die zeitliche Abfolge der
Aufspaltungen an. Die Form eines Kladogrammes gibt aber keine Information
uber absolute Zeiten, Uber den Grad der Auseinanderentwicklung (Divergenz)
oder Uber die Hoherentwicklung (Anagenese). Die verschiedenen unten gezeich-
neten Phylogenesen (und noch weitere!) fihren alle nur zu dem einen Klado-
gramm 4, das keine Aussage macht, ob und wie sehr sich E von D im Laufe der
Evolution entfernt hat und ob die Aufspaltung 4 sehr frih oder sehr spat

eingetreten ist; das Kladogramm sagt nur: "1 vor 2 vor 3" und "1 vor 4":
tAB c D E A B CDE A BC D E A
* 3
A (£ 4
i
1 4
1 | \

Divergenz
verschdiedene Phylogenesen Kladogramm
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3.Arbeitsschritt:

Bei der anschlieBenden KLASSIFIKATION, also der Umsetzung des Kladogrammes
*

in ein hierarchisches System, sind nur solche Taxa 2zuldssig, die die Nach-

kommen einer nur ihnen gemeinsamen Stammart enthalten. Diese Taxa sind

monophyletisch s.str. = holophyletisch, weil sie alle Nachkommen dieser

Stammart enthalten.

Dieser strengeren Monophylie-Definition entsprechen geschlossene Abstammungs-
gemeinschaften. Die so erstellte Klassifikation ist mit dem Kladogramm, d.h.
mit der angenommenen Phylogenese kongruent: Eines ist aus dem anderen abzu-
leiten: Kladogramm — Klassifikation:

KLASSIFIKATION:

1 bis 11: monophyletische Taxa

PHYLOGENESE :

1 bis 11: Stammarten der
Taxa 1 bis 11

?5?2:677 e rezente Arten (bitte beachten:
modifiz. 5 dieses Symbol steht ansonsten

?' flir Apomorphien)

Als Schwestergruppen werden die Paare der jeweils von einer Stammart ab-
leitbaren Taxa bezeichnet. In Abb.5 gibt es folgende Schwestergruppen-Ver-
hdltnisse: 2/5, 6/3, 4/9, 7/8, 10/11 und die jeweils zwei in 6, 7, 8, 9, 10
und 11 enthaltenen Arten. Die Z a h 1 der in den beiden Schwestergruppen
enthaltenen niederrangigen Taxa kann sehr unterschiedlich sein, extrem in-
nerhalb der Chelicerata: Die Xiphosura mit 2 Gattungen (Limulus, Tachypleus)
mit insgesamt 5 Arten sind die Schwestergruppe der etwa 50.000 Arten umfas-
senden Arachnida.

F
Zum Veranschaulichen von Inhalt, aber auch Problematik dieses strengen
Monophylie-Begriffes der Kladistik wird oft das Reptilien-Vogel-Beispiel
gewdhlt:

REPITITLIEN

| [
1 1
\ T

A R C HI10 S A U R I A EuiatTEEn
| Eidechsen | monophy _
! Schlangen Krokodile| 1 L:] s.str.(HENNIG) m?nophyle
: : tisch s.1l.
|

etc. RS ot T T~ paraphyletisch
T X\;t;;:Z£:LL:QZZ:;—._,___,——' t----4 (HENNIG) (HAXR
X . 6

Unterschiedlichkeit (Divergenz)

Auch die paraphyletische Gruppe "Reptilien" hat eine letzte gemeinsame
Stammart X, aber diese "Reptilien" umfassen nicht alle Nachfahren dieser
Stammart (ausfiihrlicher in Abschnitt 4.6, S.32).

Es kann nicht oft genug betont werden: Die heftige Kritik so bekannter
Evolutionsbiologen wie SIMPSON und MAYR bezieht sich fast ausschlieBlich auf
diesen 3.Arbeitsschritt, also auf die strenge Umsetzung Kladogramm—>Klassi-
fikation. Was die beiden ersten Schritte angeht, herrscht Zustimmung (MAYR
1982: 226-233), oder es wird betont, daB man auch schon vor HENNIG und ohne
die besondere Form der Kladogramme im Prinzip so gearbeitet habe.

Verschiedene Aspekte der beiden ersten Arbeitsschritte werden auf S.11-31%
ausfiihrlich behandelt; auf die umstrittene strenge Umsetzung in die Klassi-
fikation wird nur kurz in Abschnitt 4.6 auf S.32 eingegangen.

* o
Taxon (Mehrz.: Taxa): system.Einheiten, z.B. Art, Gattung, Subfamilie



244 =

2 DIE REKONSTRUKTION DER PHYLLOGENESE: A LLGEMETINES

2.1 Warum sollen Apomorphien von Plesiomorphien unterschieden werden?

Folgende Verteilung von Merkmals-Zustdnden ist bei 4 Taxa gegeben (ABCD:

4 Arten einer Gattung, 4 Gattungen einer Familie, 4 Familien einer Superfa-

milie 0.4.): / = Haare gerade

By B: c: 7 D: 7 ] = Haare mit Haken
Zundchst méchte man A und B einerseits und C und D andererseits flr ndher
miteinander verwandt ansehen und die entsprechenden a:/ B:/ c:7 D:7

Merkmals-Zustande auch den Stammarten zuschreiben: Stamaart , 7 Stammart ,
von A+B ° von C+D °

In dieser Interpretation wird man sich bestdtigt sehen, wenn auch bei anderen
Merkmalen derartige A+B- bzw. C+D- Az/o-  B:/o= c:/o+  p:/g*
Ubereinstimmungen vorliegen: fo= & 8

Bei dhnlichen F&dllen hat man sogar auf die gemeinsame Stammart von (ABCD)
riuckgeschlossen und dafir einen in sich

schliissigen "Stammbaum" gezeichnet: 2 J € D
/o~ /0= o+ o+

Umwandlung /—s] 9
e
Umwandlung o—Q

/o= Entstehung des
Merkmals +

Bei kritischer Uberlegung wird aber deutlich, daB folgende Aufspaltungs-

schemata zundchst mit gleicher Berechtigung angenommen werden kdnnen:

NVANA

7= 10 S v | LR =15 or 14

¥ = vgl. Abb.9 ® = umwandlungen J]—/ , 0—0O, +—s=(Verlust)

Ein erster Schritt zur Kldrung wédre die Kenntnis, welches die apomorphen
Merkmals-Zustdnde sind. Notfalls genligt es, wenn wir bei einem Merkmal ganz
sicher sind: wenn die Haare mit Haken den abgeleiteten Zustand darstellen,
dann kénnen nur Schema 9, 10 oder 11, aber nicht 12, 13 oder 14 zutreffen.
Daraufhin miBte nach Merkmalen gesucht werden, deren abgeleiteter Zustand
bei (C+D)+B (dann gilt Schema 10) oder bei (C+D)+A vorkommt (dann gilt 11),
oder es missen Apomorphien gefunden werden, die nur bei A+B auftreten (nur
dann gilt das anfangs intuitiv gefundene Schema 9).

Die Uberlegungen gelten selbstverstidndlich nur unter der Annahme, daB die
Ubereinstimmungen in apomorphen Merkmals-Zustdnden auf einem einmaligen
Evolutionsschritt und nicht auf Konvergenz beruhen (vgl.Abschnitt 2.4,S5.14).
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2.2 Wie kann man Apomorphien von Plesiomorphien unterscheiden?

Intuitiv neigen wir dazu, den einfachen Zustand oder das vdllige Fehlen
eines Merkmales fir plesiomorph zu halten; dies ist oft zutreffend, z.B.
Schuppe im Vergleich zu Feder, Wirbellosigkeit im Vergleich zum Besitz von
Wirbeln. Auch das Beispiel im vorigen Abschnitt hatten wir zunédchst so inter-

pretiert: gerade Haare urspringlich im Vergleich zu gekrimmten Haaren (Abb.9).

Das wichtigste Hilfsmittel zur Unterscheidung plesiomorph/apomorph ist der

AuBengruppen-Vergleich (outgroup comparison): Bei mehreren Tiergruppen, die

mit den eigentlichen Untersuchungsobjekten als mehr oder weniger verwandt
gelten, wird geprift, in welchen Zustdnden die bisher bericksichtigten Merk-

male vorliegen. Auf unser Beispiel von Abb.9-14 bezogen:

AUSSENGRUPPEN DIE UNTERSUCHTE FAMILIE
entfernter ndchstverwandt
verwandt: (Schwestergruppe
von ABCD):
Fam.X Fam.,Y Fam,S Gatt.A Gatt.B Gatt.C Gatt.D 15
7 7 7 / J 7 7
O m] O ° ° O O
+ + + - - + +
5 5 5 50 50 1 4 Arten

Bei phylogenetischen Studien an den Gattungen einer Kidfer-Familie hat man als
AuBengruppen zu berilicksichtigen: die als ndchstverwandt geltende (n) Kdfer-Fa-
miliep), dann stichprobenhaft weitere Kifer-Familien (mdglichst dabei eine aus
der anderen Kédfer-Unterordnung) und vielleicht sogar andere holometabole
Insekten.

Die Plesiomorphien haben gewéhnlich eine weitere Verbreitung als die Apo-

morphien. Die Verteilung der Merkmals-Zustdnde in Tab.15 spricht deshalb fur

folgende Leserichtung plesiomorph —> apomorph:

;7 —% 7 00— o + —> =~ (Verlust)
Das bedeutet, daf nur Schema 12 oder 13 oder 14 zutreffen kann, aber nicht
Schema 9, 10 oder 11. Ob 12, 13 oder 14 zutrifft, kann erst entschieden werden,
wenn andere Merkmale mindestens eine Synapomorphie zwischen C bzw. D und A+B

oder zwischen C und D zeigen.

Die Verbreitung im "weiteren Verwandtschaftsbereich" bedeutet nicht, da8
der plesiomorphe Zustand bei mehr Arten auftritt als der apomorphe; es kann
sogar das Gegenteil der Fall sein: in Tab.15 haben nur 20 Arten den plesio-
morphen, dagegen 100 Arten den apomorphen Zustand. Im gewissen Sinne vergleich-
bar ist die Situation von Abb.16: Zustand 2 scheint auf den ersten Blick
weiter verbreitet zu sein; die mdgliche Umformung zu Abb.17 zeigt aber, daB
Zustand 1 im phylogenetische Sinne weiter verbreitet ist. Die Situation von
Abb.18 erlaubt keine Entscheidung (Umformung zu Abb.19: 1:1-Verhdltnis!);

hier muB fir den AuBengruppen-Vergleich noch weiter "ausgeholt" werden.
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Die Grenze wird jedoch erreicht, wenn das Merkmal vO6llig fehlt: z.B. scheiden
Schnecken als AuBengruppe fir die Bewertung von SchloB8- und Ligament-Merkmalen
bei Muscheln aus. (Anders bei der Analyse der Kiemen: dabei sind die Kiemen
der Schnecken und auch der anderen Mollusken-Klassen ein wichtiges Argument
dafir, daB die Kiemenstruktur der Protobranchia plesiomorph ist im Vergleich

zu den Eulamellibranchiata.)

Merkmals~-
Zustand: 1 1 1 2 2 2 2 2

1 2.2 2
Taxon: 2 CDE’FG—A+B)C(DG) A BCDE G=A(BG)

it

Zur Rekonstruktion der Phylogenese muB man zundchst Apomorphien von Plesio-
morphien unterscheiden; dazu macht man den AuBengruppen-Vergleich; dafiir muB
man gewisse Verwandtschaftsverhdltnisse kennen... Der naheliegende Vorwurf,
dies sei ein Zirkelschluf, wird in Abschnitt 2.5 (S.15) besprochen.

Weitere Hilfskriterien flir die Entscheidung plesiomorph/apomorph sind

- das zeitliche Auftreten bei Fossilien (erdgeschichtliche Merkmalsprédzedenz)

- das Auftreten in der Ontogenese (Rekapitulation - wegen der in letzter Zeit
oft geduBerten Kritik an der biogenetischen Regel siehe OSCHE 1982)

- die Verbreitung (Zoogeographie: chorologische Methode)

Niheres zu diesen Hilfskriterien u.a. bei HENNIG (1982: 98-101), WILEY (1981:
146-158), de JONG 1980 und WATROUS & WHEELER 1981.

2.3 Warum ist ein Merkmals-Zustand stets nur r e 1 a t i v apomorph.?

Ein Merkmals-Zustand ist nie an sich, sondern nur relativ apomorph:
Er wird bei den jeweils untergeordneten, d.h. bei den ndchst niederrangigen
Gruppen zu einem plesiomorphen Zustand! Beispielsweise ist der Merkmals-Zu-
stand "Haut mit Federn" bei Pinguinen, Enten, Méwen und allen anderen V&geln

(einschl. Archaeopteryx) im Gegensatz zu "Haut mit Schuppen"(bei Reptilien)

der apomorphe Zustand und ist eine der wichtigsten Synapomorphien der Vogel.
Beim Vergleich der einzelnen Vogel-Gruppen untereinander ist aber eben diese

Gemeinsamkeit "Haut mit Federn" eine sogenannte Symplesiomorphie.

In der Tabelle auf S.9 war das Phd&nomen der relativen Apomorphie mit
einem anderen Beispiel schon angeklungen: Der Besitz von Fligeln ist bei
den Pterygota eine Synapomorphie im Vergleich zur Fligellosigkeit der Ur-In-
sekten (symplesiomorph mit Flugellosigkeit bei allen lbrigen Arthropoden) ;
beim Vergleich zwischen Floéhen und Kafern und Fliegen ist aber die Gemein-
samkeit "mit Flugeln" (K&fer und Fliegen) inzwischen nur noch eine Symplesio-

morphie, die nicht mehr in die phylogenetische Argumentation eingehen darf.
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2.4 Warum muB zwischen apomorph und synapomorph unterschieden werden?

Eindeutig apomorph ist der Merkmals-Zustand "Vorderextremitdt = Fligel"
im Vergleich zu "Vorderextremitdt = Bein", aber unbestritten haben Végel und
Fledermduse diesen Zustand konvergent erreicht (Homoiologie = Analogie an
homologen Strukturen). Selbstverstdndlich darf solch eine Ubereinstimmung in
apomorphen Merkmals-Zustdnden nicht als Hinweis auf entsprechende Zustdnde

bei der letzten gemeinsamen Stammart interpretiert werden.

Entsprechend ist es bei den Flosse (Fische) plesionm.
zu Flossen umgewandelten Vorder- Crenmpodmraein Ao
extremitdten von Fischsauriern, retrapoden-nein pRERioH
P:Lngulnen und Walen: éb‘losse (Fischsaurier) 8D OM ( =
20 Flosse (Pinguine) apom. fichs
Flosse (Zahnwale) apom. Synapom.
synapom,—
Flosse (Bartenwale) apom.

Der recht unterschiedliche Bau der Fligel bei Végeln und Fledermdusen
gibt einen gewissen Hinweis darauf, daf es sich um Konvergenz handelt.
Solche Hinweise entfallen, wenn der apomorphe Zustand durch Reduktion

erreicht wurde. Hierzu als Beispiel die Nacktschnecken: Die von auBen

nicht sichtbaren Schalenreste bei Arionidae und Limacidae sind im Vergleich

S chalenzreduktdion
Limacidat Arionidae

Schalen der meisten Ubrigen Zeit ©) S

zu den voll ausgebildeten

Um l-Ja-\uule v(!f

Shale “n
e Plattchen

St t i ti
ylommatophoren eindeutig Tuflisony e ke

apomorph. Die Unterschied- i tinzelae Korner

Stammort von

lichkeit dieser Schalenreste G) ( )
Lisa cidae + Arionidat

ist aber keinesfalls ein
V(rlajcrw\j nd K'a'fpu-'-qcrt
Vtrk\einerunj dec Schale

denn eine Evolution wie in f
@ Vorfq\«l'! wit 21

"Beweis" fir Konvergenz,

Abb.21 ist denkbar. normalte Schuedken sdaale
Abb.22 ist eine etwas genauere Ubersicht ilber die Schalen bei den wich-

tigsten Vertretern der Superfamilien Endodontacea und Zonitacea:

ENDODOWNTACEA Z O N I r A C E A
Endodon= Oto- Arionidae: Vitri=- Zoni- Parma= Mila- Limacidae
tidae conchidae Binneyinael nidae tidae cellidae cidae -
@ (@) Anadeninae (O @ @ o ©
Arioninae O @ o 22
°°°0'.

Das Vorkommen von beschalten Vertretern bei den jeweils als nachstverwandt
geltenden Gruppen ist ein Hinweis darauf, daB die Schalen konvergent reduziert
worden sind. In dieser Annahme werden wir auch dadurch bestdrkt, daB Nackt-
schnecken auch bei vielen anderen Pulmonaten und Opisthobranchiern entstan-
den sind.

Wie schon bei Abschnitt 2.2 (S.13!) taucht jetzt der Vorwurf des Zirkel-
schlusses auf: siehe dazu den folgenden Abschnitt!
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2.5 Wird ein Kladogramm voraussetzungsfrei konstruiert?

Keinesfalls! Gerade im letzten Beispiel konnten wir nur aufgrund der An-
nahme der Verwandtschaftsbeziehungen der Unterfamilien, Familien und Super-
familien die Schalen-Reduktion als konvergent erkennen. In 2.2 war der Aus-
sengruppen-Vergleich als das wichtigste Hilfsmittel zur Unterscheidung
plesiomorph/apomorph beschrieben worden: auch dort muBte zumindest vorlaufig
ein Verwandtschaftsverhaltnis als zutreffend vorausgesetzt werden.

Die Voraussetzung solcher Verwandtschaftsverhdltnisse bewahrt uns davor,
beim AuBengruppen-Vergleich die untersuchten Taxa mit samtlichen anderen
Tierarten vergleichen 2zu miissen, was technisch kaum méglich ist. Selbst
wenn wir nur die oberflachlich &hnlichen Tiere bertcksichtigen wollten,
miBten wir beim behandelten Beispiel auch die Meeresnacktschnecken mit in
den Vergleich einbeziehen, wenn wir die Zugehérigkeit der Arionidae und
Limacidae zu den Stylommatophora nicht voraussetzten; wenn wir die Zugehd-
rigkeit zu den Gastropoden nicht voraussetzten, miBten auch die Wurm-Mollus-
ken mit berilcksichtigt werden; und schlieBlich mifte man auch Turbellarien
und Saugwirmer berlicksichtigen, wenn man nicht die Arionidae und Limacidae
fir Mollusken hielte!

HENNIG hat vom Prinzip der wechselseitigen Erhellung gesprochen (vgl.
auch SCHLEE 1981: 15: "die standige wechselseitige Reflektierung"”). Bei-
spielsweise wird der AuBengruppen-Vergleich in Abb.22 zur Frage fihren,
durch welche Synapomorphien Uberhaupt die beiden Superfamilien gekennzeich-
net sind. In WENZ & ZILCH (1959/60: 203, 235) sind folgende Eigenschaften
genannt:

ENDODONTACEA: Gehduse klein bis mittelgroB8, vorwiegend flach, meist offen genabelt;

Umgédnge gewdélbt, glatt oder mit Rippenstreifen; Mindung bisweilen gezahnt
oder mit Leisten; Mundrand einfach, selten mehr od.wen. erweitert, scharf.

ZONITACEA: Gehduse meist ziemlich diinnschalig, vorwiegend flach, meist weit genabelt;
bei einzelnen Gruppen mehr oder weniger reduziert bis véllig fehlend.

Sollten die Zustdnde anderer Merkmale (Genitalsystem, Radula etc.) bei die-
sen beiden Superfamilien auch von so uneinheitlicher Verbreitung sein oder

sollten manche Merkmale als genauso Konvergenz-anfdllig erscheinen wie die

Schalen-Reduktion, so mifte man auch folgende Phylogenese fir diskussions-

wiurdig halten:

Limacdae
UEr;Se ZONITACEA Otoconchidat Milacidae
Gbrige ENDODONTACEA Zonitidae part. Par macellidae
Gbr:je SIGMURETHRA Vitrinidae post. Acioninae Pn\r{ Acioninae Parl‘
E§nn21:nn: Ana deninae '
@ - - 9% '
. l l I | || [ + Littchen in Ko rner avfgelict
\ U i
+ Schale =v Plattchen redvaiect
L. - J
+ Schale nvr nodh schwach gf‘.mh;:erfl
eia Teil dee Sdaale vom Mantel Lodeckt
- v RO

; g;am\)fcuﬂfﬂ\-mukmqle 23

Dies ist ein Beispiel dafilir, daB das fir den AuBengruppen-Vergleich voraus-
gesetzte Verwandtschaftsverhdltnis nicht als Axiom benutzt wird; es kann sehr
wohl im Laufe des weiteren Argumentierens in Frage gestellt werden!

Bei der vielleicht zu pauschal gestellten Frage, ob die Kladistik objektiwv
arbeitet, muB auch noch berilicksichtigt werden: Die Festlegungen von Apomor-
pPhien kénnen bei den einzelnen Autoren unterschiedlich ausfallen, besonders
dann, wenn zunidchst "festgelegte" Synapomorphien zu Widersprichen fihren:
siehe dazu den folgenden Abschnitt!
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2.6 Bringt die Kladistik stets widerspruchsfreie Ergebnisse?

Auch diese Frage ist mit Nein zu beantworten! Beispielsweise sprechen die
Synapomorphien 1-13 in Abb.24 "iberwdltigend" dafir, daf A und T untereinan-
der ndher verwandt sind als mit den Ubrigen Fisch-Taxa; dann missen aber die
zundchst auch als Synapomorphien betrachteten Merkmals-Zustdnde 14 und 15
in Abb.25 als konvergente Apomorphien oder als Symplesiomorphien betrachtet
werden - denn es kénnen nicht beide Kladogramme zutreffen! (Mdglicherweise
sind sogar beide falsch, wenn die Entscheidungen Ulber die Synapomorphien
16-22 nicht richtig sind.)

Autor muB also eine Bewertun
—TTL Holpstel Jex: BUton mus ALs0 e He e
G A T vornehmen: Sind vielleicht die Merk-

2]

AMIA  TELEosTEL

90

sich der Autor trotz des anfangs
eindeutigen Bildes doch fir Klado-
gramm 25 entscheiden (vgl. auch
Vorschlag in Abschnitt 3.6, S.22-24).

i 2 I I male 14 und 15 beide héchst kompli-
28— = - |3 ziert, so daB eine Konvergenz un-
3 N — —ll : 5 . o2
<|iz — || wahrscheinlich ist, und gehdren
gl S — e 10 andererseits alle Merkmale 1-13
g i — —h; zu einem Komplex (Syndrom), der
2 — s 7| 15— eigentlich nur als e i n Merkmal
vl ., 5 1% — gerechnet werden diarfte, so kann
. +
—_— 3
—_— 2
— 1

o 25 Bekannte Inkongruenzen zwischen
zundchst eindeutigen Kladogrammen
sind besonders aus der Entomologie
bekannt: Widerspiiche zwischen der
24 Larval- und der Imaginal-Systematik
(HENNIG 1982: 124-126).

WILEY 1981: 147 modif.

Damit sind wir bei der Frage, die auf diesem Workshop aufkam: Sind die
Merkmale an Schalen, am Genitalsystem, an der Niere oder vielleicht die an
den Chromosomen besonders wichtig fir die Systematik? Gibt uns die HENNIG-
Methode einen Hinweis, welche Merkmale "wertvoller" sind? Die Kladistik

liefert auf solche Fragen keine generelle Antwort, aber sie

empfiehlt, mbglichst viele Merkmale zu bericksichtigen

schreibt wvor, nur die Synapomorphien zu verwenden

-regt an zur gezielten Suche nach Synapomorphien

- zwingt zur Offenlegung der Argumentation in Form eines Kladogrammes

Im Falle von Widersprichen kommt es dabei zu Entscheidungen, die bei den
einzelnen Autoren unterschiedlich ausfallen kdnnen.

SCHLEE (1981: 24/25) hat das Vorgehen bei der Rekonstruktion der Phylo-
genese mit der Kriminalistik verglichen. - Ein Zitat aus HENNIG (1979: 21)
soll die in Abschnitt 2.5 und 2.6 angeklungenen Probleme abschlieBen:

"Frage: Welche Kriterien stehen der phylogenetischen Verwandtschaftsfor-
schung und damit der phylogenetischen Systematik zur Verfigung, um die
Richtigkeit (Wahrheit) ihrer Ergebnisse zu beurteilen?

Antwort: Das Kriterium der Wahrheit ist Vereinbarkeit. Eine Annahme Uber
phylogenetische Verwandtschaftsbeziehungen und monophyletische Gruppen
kann dann als gut begrindet gelten, wenn es gelungen ist, méglichst viele,
im Prinzip alle zwischen den Arten und Artengruppen bestehenden Merkmals-
lUbereinstimmungen in eine der drei Kategorien Synapomorphie, Symplesio-
morphie oder Konvergenz einzuordnen,und wenn man fir alle Gruppen, die
als monophyletisch angesehen werden, Synapomorphien nachweisen kann."
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2.7 Vergleich mit der Numerischen Systematik

Angesichts der in Abschnitt 2.5(S.15) angeklungenen Frage, ob die Kladistik
objektiv sei, ist ein Hinweis auf die als besonders objektiv geltende Numeri-
sche Systematik angebracht. Der Unterschied zur Kladistik wird mit einem Bei-
spiel verdeutlicht; einen umfassenden Vergleich lese man bei SCHLEE(1971:51-61).

Es soll die Beziehung des Taxon X zu ABC bzw. DEFG geprift werden. Dazu

sind die Zustdnde von 25 Merkmalen filir alle 8 Taxa tabelliert (Abb.26):

Ubereinstimmungen

ABC l DEFG
25 oo o ® o0 0o0oO A = c X D E F G
24 oo 0o 1 o 3/4 oooe
23 oo o 1 o 3/4 ooeo ’ 0 y B n n en 2%
22 = - = 1 - O ® 0O 0O
2] = = = 1 - ® 0O 0O 8
20 o o o0 1 o ® o © o > b4 ’
19 c oo 1 [e} e o oo
18000 1 o R +M"20
17000 1 o eo oo W 57
16 o 0o o 1 o e e o o 1
15000 1 o ee e e 1L.3
14 o oo 1 o e e @ o g
13 oo o0 0 T ® ® © ©
12 oo 0 ﬂo 1 e e o o
11 ooe 2/3 o 1 000 O ‘,4
1Moeo 2/3 o 1 o0oo0o0o0 27
9 eoo0o 2/3 o 1 oo0oo0oO0
8 oee - 1 - - -
7 [ e @ o 1 0O 00 o0
6 |le @ @ o 1 00 O0O0
5 |le. e @ o 1 00 0O
4 |le @ @ 1 °® 1 e e o o
3 |@e @ e 1 e 1 e e o0
2 leee 1 ® 1 eeco e [
1 eo e 1 ® 1 e o0 o 26
T 14 |

Ubereinstimmung zwischen X und allen Taxa von (ABC) bzw. (DEFG) wird mit der
Zahl 1 bewertet; besteht nur mit einem Teil der Taxa Ubereinstimmung, so
wird ein Wert kleiner als 1 eingesetzt (z.B. Merkmal 9: X stimmt mit 2 von 3
Taxa von (ABC) tberein, deshalb stehtzwischen (ABC) und X der Wert 2/3).

X hat 17 Ubereinstimmungen mit (ABC) und 14,5 mit (DEFG). Die numerische
Systematik stellt dementsprechend X ndher zu (ABC). Diese 17 Ubereinstimmun-
gen sind 4 Synapomorphien (Nr.1-4) der gesamten Gruppe, ansonsten aber nur
13 Symplesiomorphien. Die "nur" 14,5 Ubereinstimmungen mit (DEFG) hingegen
enthalten die 4 Synapomorphien (Nr.1-4) der gesamten Gruppe, 8,5 Symplesio-
morphien und dariber hinaus 2 Synapomorphien, die nur bei X+(DEFG) vorkommen
(Nr.12,13: doppelt eingerahmt); diese 2 Synapomorphien stellen im Kladogramm
(Abb.27) X ndher zu (DEFG), obwohl X "&hnlicher" mit (ABC) ist. Dieses Bei-
spiel veranschaulicht noch einmal den Unterschied zwischen genealogischer
Verwandtschaft (Abstammungsverwandtschaft) und phdnetischer "Verwandtschaft"

(Ahnlichkeit, overall similarity).

Die tatsédchlich in der numerischen Systematik verwendeten Rechenverfahren
sind viel komplizierter. - Manche numerischen Systematiker haben inzwischen
gewisse Prinzipien der Kladistik Ubernommen ("phenetic cladistics").
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3 DIE REKONSTRUKTION DER PHYLOGENESE: PR AKTI SCHES

3.1 Die ersten Schritte bei der Aufstellung eines Kladogrammes

Fir drei Taxa gibt es drei denkbare Kladogramme, fir 4 Taxa aber 15, fur
5 Taxa schon 105 usw. (SCHLEE 1971:9). Ein konsequentes Durchprobieren all
dieser 105 Mdglichkeiten bei der Analyse von A,B,C,D,E ist kaum mdglich, aber
auch nicht notwendig. Man suche zundchst Synapomorphien zwischen zwei Taxa.
Dadurch wird die Zahl der Moglichkeiten schnell vermindert: Abb.28 (5-Taxa-
Problem) wird durch Synapomorphien fur (A+C) und durch andere Synapomorphien

flir (D+E) in Abb.29 (3- Taxa -Problem) verwandelt:

nEwWe =
w o rwm

28 298

Fir das 3-Taxa -Problem von Abb.29 gibt es nur noch folgende drei Méglich-
keiten (die Ldsung hdngt davon ab, ob wir mindestens eine Synapomorphie fur

B+ (AC), fir B+(DE) oder fir (AC)+(DE) finden):

L f LY 2r

r-..-

[SEESEN A OE ..___-__J .

32

3.2 Wie viele Synapomorphien sind notwendig?

Zur Klérung eines n-Taxa-Problems sind mindestens folgende Apomorphien

erforderlich: n Autapomorphien (Definition in der Abb.-Erkl&rung) und

n-1 Synapomorphien (eine fir jede Aufspaltung und eine fiir die gesamte Gruppe).

Bei einem 5-Taxa-Problem genugen also 4 Synapomorphien, um zwischen 105 M&g-
lichkeiten =zu entscheiden; Abb.33 und 34 zeigen zweli der vielen denkbaren

Kladogramme :

e % Autapomorphien der einzelnen Taxa
= Synapomorphien der zu diesen Taxa
gehérenden Untereinheiten (falls A
eine Gattung, ist a die Synapomor-
phie ihrer Arten)
@ Synapomorphien zwischen einzelnen Taxa

34

Bei einem 7-Taxa-Problem gibt es 10.395 denkbare Kladogramme, aber 7 Autapo-

B Synapomorphie aller 5 Taxa

morphien und 6 Synapomorphien genitigen notfalls zur Kladogramm-Erstellung
(SCHLEE 1971:9-11). Aber nur "notfalls", denn bei Berlicksichtigung von jeweils
nur einem Merkmal flur jede Aufspaltung kénnen Konvergenzen leichter fir Syn-

apomorphien gehalten werden und zu einem unzutreffenden Kladogramm fuihren.
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3.3 Was soll links, was soll rechts im Kladogramm stehen?

Als Betrachter eines Kladogrammes muf man sich zwingen, nicht auf die
Reihenfolge der Taxa in der obersten Zeile zu achten, sondern auf die rela-
tive Abfolge der Aufzweigungen. Es ist also nicht entscheidend, daB in Abb.
37-39 die wichtigsten Tetrapoden-Gruppen in derselben "iblichen" Reihenfolge
stehen von links L (Lepidosauria = Eidechsen, Schlangen usw.), K (Krokodile),
V (Voégel) und S (Sdugetiere) - einzig entscheidend ist die relative Zuord-
nung: Beispielsweise sind bei Abb.37 die Krokodile und Végel néchstverwandt
(das ist die allgemein gultige Auffassung), bei Abb.38 und 39 gelten dagegen
die Krokodile und Lepidosaurier als nadchstverwandt. Trotz derselben Reihen-
folge L-K-V-S in der obersten Zeile sind die Kladogramme 37, 38 und 39
nicht gleich! - Die Kladogramme 35, 36 und 37 haben nicht dieselbe Reihen-
folge in der obersten Zeile (sehen also auf den ersten Blick sehr unter-
schiedlich aus, insbesondere da in Abb.36 die Sdugetiere neben den Lepido-
sauriern stehen, in Abb.37 aber neben den Vdgeln), sind jedoch in ihrer
kladistischen Aussage identisch! Durch Drehung um die Aufzweigungs-
punkte herum kénnen Kladogramme ineinander umgewandelt werden,
ohne daB sich ihr Gehalt &ndert. Dies wird in Abb.35-37 durch kleine
Pfeile angedeutet.

Wss ' 36 37 38 39

3.4 Die Erstellung eines Kladogrammes fir eine Schnecken-Familie

Mit einem erdachten Beispiel sollen die wesentlichen Schritte der Klado-
gramm-Erstellung vorgefihrt werden. Gegeben seien 6 Artengruppen (etwa: Sub-
genera) einer Familie. Aufgrund mehrerer synapomorpher Merkmals-Zusténde
(etwa: Genitalsystem, Radula, Nabelstruktur) seien diese 6 Taxa als zu dieser

einen Familie gehdrend anerkannt:
= 2 QD DD w
D E F

Ohne Anwendung der Kladistik kommt man zu verschiedenen Gruppierungen,
je nachdem, welche Merkmale man fir entscheidend hé&lt:

- nach der Windungshdéhe: A+B+C ("Planochelix"), D+E+F ("Globohelix")
- nach den Z&hnen: A+B+C+D ("Anodontohelix"), E+F ("Odontohelix")

- nach der Schalenskulptur: A+B+D("Sculptohelix") ,C+E+F ("Asculptohelix")

Vielleicht ware man geneigt, die zuletzt genannte Einteilung zu bevorzugen,
weil auch weitere Merkmale gerade diese Verteilung auf die Taxa zeigen:

A+B+D ohne Protoconch, C+E+F mit Protoconch. Man kdnnte auch mehrere, jeweils
in sich schlissige "uberzeugende" Diagramme zeichnen:

Kohecent v, Globolelix

awereatui ckelte " Planohelix (Swhs. Odsntahelix)
<:::;2> <iii259 C<::;2) dﬁﬂﬁi’ AB

c EF

& u .
e &
AR, > | @MQ — &) 3

purvmlide aurtomliche  Globohelix hy pothet.

F
Planohelix (Globohelix sste) & Zwischtaform
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Die Kladistik leitet im Gegensatz zu Darstellungen wie Abb.41/42 die ein-

zelnen Taxa nicht voneinander ab, sondern stellt sie nebeneinander, analysiert

die Verteilung der Zustdnde mdglichst vieler Merkmale und versucht Gruppen-
bildungen durch Zusammenfassungen aufgrund von Synapomorphien. Fir die Ent-
scheidung plesiomorph/apomorph muf man die Verteilung der Merkmals-Zusténde
auch in anderen, nicht zur untersuchten Gruppe gehdrenden, mehr oder weniger

nah verwandten Taxa prufen (AuBengruppen-Vergleich, vgl. 2.2, S.12):

AUSSENGRUPPEN DIE UNTERSUCHTEN GRUPPEN 43
X Y S A B (&f D E F
cinfach Eﬁf;f,}‘.’iﬁ. Bau der zéhne
- - - - - = - + + Zzdhne vorhanden
Z.Tet+ 2ZoToe+ ZoTa+t LS - + - + + Protoconch
tn I ot thn thy - 1 - - Skulptur
= - - s a3 = - - Plinktchen
= = —> cz; Py Q Q} Q) Q Windungshdhe

Nicht selten regt der Vergleich den Autor an, auch bei diesen AufBengruppen
zumindest einige Merkmale selbst zu uberpriufen. Fur unser Beispiel sei ange-
nommen, der Bearbeiter habe dabei erkannt, daB eine von ihm bisher nicht fir
wesentlich gehaltene Plnktchen-Struktur auf die Taxa A, B und C beschrénkt ist

und als zusdtzliches Merkmal mit in die Argumentation einbezogen werden kann.

Das nach der Merkmals-Verteilung in Tab.43 zundchst resultierende Klado-

gramm sieht folgendermafen aus und erlaubt auch die Rekonstruktion

der Stammart:

Q?Q’?
D E F

A B ¢
Zahne bei Adulten 3:;[,.”(.\
Z;kv\t
gie  RONYERIGENTER @ glatie Solaale
a VERLWT | DER SKULPTUR
_‘——V—_, '

KON V|ERGENT ! Proteconch- Protoconch-

FOCDAMA= = o o e, [ v e 1 @
L gt Fret-Erued 2 Vertust 2 Eruted 1

S

L 4

T Pinktchen Schale hodigewvaden

T

Radula-Merkal  Stammart von (ARCOER):

Genital - Herlomal
Nabel ~Struktvr

ha
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Nehmen wir eine andere Merkmalsverteilung in den AuBengruppen an: Skulp-
tur und Protoconch kommen bei X, Y und S nicht vor; die Schalen sind dort
stets hochgewdlbt und haben Plnktchen. Dann ist folgendes Kladogramm

(ebenfalls mit rekonstruierter Stammart) anzunehmen:

"
p
“§
b
D
@

| | Zq\me be; Adolben gts'qlhn
$ Geuinde flads - - K| O WL ERCENT ¢ Cride

Verlost der K o|INVERGENZ

Pismkbchen™ ~ s e e

+ Skulptor j Profoconch

e Stommart ven D
Radola-Meckmal  (ABCDEFR): @;‘
Gewital -Merkmal

Nabel-Strvktue qs

Za L\ne
Verlost dee Ponktchen

Mit diesem Beispiel wird noch einmal daran erinnert, daf die Kladistik

nicht voraussetzungsfrei arbeiten kann: Fur den AuBengruppen-Vergleich wer-

den nicht alle anderen Tierarten, sondern vor allem die ndchstverwandten
(vor allem die vermutliche Schwestergruppe) und etwas entfernter verwandten
herangezogen; und dafir mufl es ein grobes "hoheres" Kladogramm schon geben
(ausfihrlicher vgl. 2.5 auf S.15). _

In beiden Kladogrammen (Abb.44,45) wird "Zahne gespalten" fiir apomorph
gehalten, weil in Taxon F in der Ontogenese zuerst ungespaltene, spéiter

gespaltene Zdhne auftreten (Hilfskriter.d.ontogenetischen Merkmalsprazedenz)

Die erstellten Kladogramme sind nur Wahrscheinlichkeits-Aussagen, keine

sicheren Rekonstruktionen der Phylogenese. Im wesentlichen wird das Sparsam-

keitsprinzip zugrunde gelegt: eine Ubereinstimmung wird zunidchst (d.h.,

solange keine Widerspriche aufgrund anderer Argumente auftreten) als auf
einen einmaligen Evolutionsschritt zurickfihrbar angenommen (vgl. auch in
1.1: S.8). Ohne Berilcksichtigung des Sparsamkeitsprinzips wdre fur die 6

Schnecken-Taxa auch folgende Evolution denkbar:

C E F
\ n/ ?f/ zdhne in Mindung 2mal konvergent
\ \ A A/ A/ Protoconch 3mal konvergent
= !a / / flaches Gewinde 3mal konvergent
\ & & ¢ hohes Gewinde 3mal konvergent
w ﬂf/ 1/5 / Skulptur 3mal konvergent
\3“/,3/5 Piinktchen 3mal konvergent
@ "Nullwez.‘.tahne" m.f..t leicht gewdlbter Schale,
46 ohne Miindungs-Zdhne, ohne Protoconch,

ohne Skulptur und ohne Pilinktchen
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3.5 Sind im Kladogramm nur Dichotomien erlaubt?

Nehmen wir an, drei Taxa seien gemdB Abb.47 (simultane Aufspaltung) oder
gemdB Abb.48 oder Abb.49 (sukzedane Aufspaltungen) evolviert und seien als
Gruppe durch die Synapomorphien 1 und 2 charakterisiert. Die phylogeneti-
sche Methode kann anhand der heutigen drei Taxa A, B und C keine Aussage
machen, solange nicht mindestens eine Synapomorphie zwischen zwei dieser
drei Taxa erkannt ist. Bis dahin begniligt man sich mit einer Darstellung wie
Abb.50, die im Gegensatz zu Abb.52 nicht suggeriert, man w i s s e , daf
es eine Dreifachspaltung sei. Wird dann doch noch eine Synapomorphie (z.B.
x flur A+B) gefunden, so wird Abb.50 in Abb.51 umgewandelt:

A B C A B C A B C A B C A B c A B C

I -
7 bug 349 2 50 51 52

tatsdchlich abgelaufene Phylogenese Kladogramme = Hypothesen liber die Phylogenese

Kurzum: Auch wenn bisweilen in Kladogrammen Dreifachspaltungen eingetragen
sind wie in Abb.52, so kann man sie prinzipiell nie nachweisen: Man weif
nicht, ob es in der Phylogenese tatsdchlich Dreifachspaltungen waren oder
ob uns nur noch die entscheidende Synapomorphie nicht bekannt ist. Eine
Dreifachspaltung ist also nie verifizierbar! (Vgl. ausfiihrlicher bei
SCHLEE 1981:21-23 und HENNIG 1982:203-205.)

3.6 Vorschlag flir die Gestaltung eines informationsreichen Kladogrammes

Die Kladistik liefert nicht immer widerspruchsfreie Ergebnisse (Abschnitt
2.6). Bisher wurden Probleme und Widerspriche in verdéffentlichten Kladogram-
men meist nicht deutlich gemacht; hdéchstens wurden verschiedene Kladogramme

nebeneinander gestellt (z.B. Abb.24/25) - Die Abb.54 (liberndchste Seite) ist
ein Vorschlag, wie man in

e in e m Kladogramm auf Probleme hinweisen
kann und vor allem durch Wahl bestimmter Symbole

die Merkmals-=Zustdnde

differenziert kennzeichnen kann.

Das Wesentliche dieser Art von Kladogramm:

a) Der plesiomorphe Zustand und das
primdre Fehlen eines Merkmales
werden mit unterschiedlichen
Symbolen eingetragen (Abb.54:

plesiomorph O A -:_:'-:fgs:zz"z’
fehlend: - ) y =20
S |9
Bei der verkiirzten Kladogramm- L
Darstellungsweise von Abb.2, 3 T
und 53 ist ndmlich nicht abzu- o
lesen, welche der beiden eben 1::::?”?
genannten "Nicht-Apomorphien" e
auBerhalb der durch Synapomor- =
phie-Symbole gekennzeichneten —

Taxa vorkommen.

7' 53
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b) Die Form der Symbole gibt Hinweise darauf, welchen Organsystemen die be-
treffenden Merkmale zugehéren. Ware das Kladogramm 53 so gezeichnet,
sdhe man mit einem Blick, ob vielleicht nur Kiemenbogen-Muskeln oder
nur Schuppen-Strukturen bericksichtigt sind.

c) Die GroBe der Symbole fiir Apomorphien weist auf deren Komplexitdt hin
(bei Verlust deshalb meist nur ein kleines Symbol). Damit zeigt der Autor,
fir wie wichtig er die einzelnen Apomorphien hadlt; kleinere Symbole weisen
also auf eine gewisse Unsicherheit hin (Konvergenz-Anfidlligkeit).

d) Das sekundédre Fehlen (Verlust!) wird mit einem besonderen Symbol ausge-
drickt (Abb.54: / ). Verluste kénnen anerkanntermafen als Synapomorphien
verwendet werden (z.B. Kernlosigkeit der Erythrocyten bei S&ugetieren),
aber prinzipiell muB8 bei ihnen noch mehr mit Konvergenzen gerechnet wer-
den; es ist deshalb fir die Gesamt-Bewertung eines Kladogrammes niitzlich,
mit einem Blick zu erkennen, wie viele Neuerwerbungen und wie viele Ver-
luste als Synapomorphien eingesetzt worden sind.

e) Funktionskomplexe (Syndrome) werden durch Umrahmung hervorgehoben.
In Abb.54 wird auf diese Weise bei C und D betont, daB man die drei Syn-
apomorphien in Merkmal 3-5 vielleicht nur als eine Synapomorphie bewerten
sollte; auch wird die dreifache Konvergenz bei Y leichter versténdlich.

f) Auch "neutrale" Merkmale, d.h. beziiglich plesiomorph/apomorph noch nicht
fertig analysierte Merkmale, sind eingetragen (Abb.54: Nr.7-9).

g) Auf Konvergenzen wird besonders hingewiesen. (Abb.54:17)
Zugleich zeigt Abb.54 mit der gestrichelten Umrahmung, wie Nr.7-12 fir
A und B auch als Synapomorphien gedeutet werden kénnen. (Dann miBte 13
bei B konvergent zu C+D sein!)

Teil-Vorschlag a) ist eine Erinnerung an eine schon von anderen Autoren
geidbte Vollstdndigkeit der Darstellung. Die Ubrigen Vorschlage sind viel-
leicht neu. (Einschrénkung: Fir neutrale Merkmale - "Wertung ungewiB" -
wurde von MARTENS et al.(1981: 70) ein halb schwarz ausgefiilltes Symbol

verwendet.) FiUr besonders wichtig halte ich die Teil-Vorschlage
c), £) und g).

Die Vorschldge entspringen der Uberzeugung, daB ein Kladist sich stets
bewuBt sein sollte, daB er nur Wahrscheinlichkeitsaussagen machen kann,
und daB er auch ehrlich genug ist, auf die Schwachstellen seines Kladogramm-
Vorschlages hinzuweisen - und das nicht nur im Text, sondern auch synop-
tisch im Kladogramm. Er erleichtert dadurch dem-Leser, unbefangen auch ein-
mal unkonventionelle Gegenhypothesen durchzuprobieren (sofern sie nicht der
Autor schon selbst wie etwa in Abb.54 gestrichelt eingetragen hat).

Fir die hoéherrangigen Fisch-Taxa sind in den letzten Jahren mehrere, z.T.
vollig entgegengesetzte Kladogramme aufgestellt worden, jeweils mit oft vielen
als Synapomorphien gewerteten Ubereinstimmungen (z.B.Abb.53). Fir AuBenste-
hende wire der Vergleich erleichtert, wenn auch die jeweils nicht-passenden
Ubereinstimmungen eingetragen wdren, wenn also der Autor zugibt, daB sein
"eindeutiges"Kladogramm mit 10 Synapomorphien zugleich 5, 10 oder gar 15 Kon-
vergenzen impliziert. Bei Bericksichtigung von Vorschlag b) sdhe man auch
auf einen Blick, ob der Autor nur ein Organsystem bericksichtigt hat.

Ein Kladogramm in der Art von Abb.54 ist mithsamer zu lesen (Antwort: das
Lesen langer Diskussionen kann auch mihsam sein) und vor allem: mihsamer als
herkdmmliche Kladogramme zu erstellen. Auch wenn man es aus diesen oder ande-
ren Grinden flir Verdffentlichungen ablehnt, kann man vielleicht doch den
einen oder anderen Teilvorschlag fiir die Erstellung der "Roh-Kladogramme"

verwenden.
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3.7 Beschréankte Verwendbarkeit einer Synapomorphie bei Merkmals-Ausfall

Ein in der Kladistik vielleicht bisher noch nicht allgemein diskutiertes
Problem sei mit Abb.55 vorgestellt: die Taxa E, F und G sind durch eine
hochkomplexe und bei Gastropoden sonst nirgendwo auftretende Schalen-Skulp-
tur gekennzeichnet. Man wird zundchst diese Schalenskulptur als eine das
Taxon (E+(F+G)) kennzeichnende Synapomorphie ansehen (Eintragung: * 4 ).

Dies ist jedoch nicht zulédssig, da nicht weniger wahrscheinlich ist, daB
diese Schalenskulptur schon bei 3 entstanden ist!

Es ist deshalb die Darstellung 56 zu empfehlen. Selbst wenn weitere ge-
zielte Untersuchungen durch Auffinden der Synapomorphien x und y das Taxon
(E+ (F+G)) bestédtigen wirden, wadre flr die Schalenskulptur weiterhin unklar,
ob sie schon bei 3 oder erst bei 4 entstanden ist (Abb.57).

Noch zurtickhaltender mifte man beim Erstellen des Kladogrammes sein, wenn
auch Synapomorphie 5 von einem Schalenmerkmal stammt: Dann kénnte D auch
direkt mit F oder mit G wie in Abb.56 gepunktet gezeichnet zusammenhédngen.
Gerade in derartigen F&llen kdénnen die im vorigen Abschnitt vor-
geschlagenen unterschiedlichen Symbole dazu anregen, bei anfangs

"eindeutigem" Kladogramm trotzdem diese genauso wahrscheinlichen
Mé6glichkeiten durchzudenken.

Allgemein ausgedrickt: Eine unbestrittene Synapomorphie kann dann nicht
zur Kennzeichnung eines Taxon (im Beispiel: E+F+G) verwendet werden, wenn im

Randbereich dieses Taxons (im Beispiel: D) nicht der plesiomorphe Zustand

vorliegt, sondern das Merkmal sekunddr fehlt. (Vgl. auch WIRTH 1983:205 mit

Bezug auf ein konkretes Beispiel aus dem Bereich der Plathelminthen.)

Eine Entscheidung koénnte von einem weiteren Taxon Z kommen (Abb.58), das
einerseits die spezifische E/F/G-Schalenskulptur als auch mindestens ein
mit D Ubereinstimmendes synapomorphes Weichteil-Merkmal z héatte.
Prinzipiell kénnte Z auch ein Fossil sein - aber nicht in unserem Beispiel
(D ohne Schale!): Nie wird man an einem Fossil eine Weichteil-Synapomorphie
mit D feststellen kénnen. Also werden auch noch so viele Fossilien hier
keine Klérung bringen.

* * ¥* ¥ * 3
a D E DF 6D D E F G
Z / P L_
Schalen- S e y
Reduktion
}5 }s
""" P @z
1% 4 [ B
o [ B
ﬁ%
3 3
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4 FOSSILIEN, KLADOGRAMM / STAMMBAUM / PHYLOGRAMM, KLASSIFIKATION

4.1 Bericksichtigung von Fossilien

Fossilien kénnen in ein Kladogramm rezenter Taxa eingeordnet werden, so-
fern die relevanten Synapomorphien erkennbar sind: Das Fossil X (Abb.59)
mit den drei apomorphen Merkmalen 1, 2 und 3 und dem plesiomorphen
Zustand des Merkmals 4 kann wie gestrichelt eingetragen werden; diese Abzwei-
gung zwischen 3 und 4 ist nicht von irgendeiner Fossil-Datierung abhéngig.
Das Fossil hat auch k e i n e n EinfluB auf die anderen Aufspaltungen im
Kladogramm. Auch wenn X nachtriglich als lebendes Fossil entdeckt wirde (punk-
tiert eingetragen), wiirde das Kladogramm bezlglich der anderen Taxa in kei-
ner Weise verdndert! - Als datiertes Fossil, als undatiertes Fossil oder
als lebendes Fossil liefert X aber doch eine weitere Information: Die Synapo-
morphie 4 ist erst nach Synapomorphie 3 entstanden. (Hitte X die Synapomor-
phien 1,2,4 und die Plesiomorphie 3, miiten wir die Reihenfolge von 3 und 4

umstellen: D )

Dazu ein konkretes Beispiel: Ohne Archaeopteryx wiBten wir nicht, in wel-
cher Reihenfolge der Brustbeinkamm, die Versteifungsfortsadtze der Rippen, die
Zahn-Reduktion und all die anderen fir die heutigen Végel synapomorphen Merk-
mals-Zustdnde evolviert sind. Der Urvogel Archaeopteryx und der Zahnvogel He-
sperornis geben einige Hinweise zur Reihenfolge in dieser additiven Typogene-
se (Abb.60). Dabei spielt es keine Rolle, welches das &ltere Fossil ist!
Selbst wenn Archaeopteryx aus dem Tertidr stammte (damals sozusagen ein le-
bendes Fossil war: punktiert eingetragen) oder wenn er undatiert wdre, zeigte
er, daB die Feder vor der Zahnreduktion etc. aufgetreten ist. (Bei all die-
sen Uberlegungen wird gemdB dem Sparsamkeitsprinzip zundchst nicht an Konver-
genzen und Atavismen gedacht.)

Ein Fossil Y mit den Synapomorphien 1,2,3,4 erlaubt keine Aussage UGber die
Reihenfolge der Entstehung von 3 und 4 yund keine Entscheidung, welche der
finf in Abb.61 gestrichelt eingetragenen M&glichkeiten zutrifft.g;b ware zu-
treffend, wenn Y in den Merkmalen 5 und 6 plesiomorph wadre; dies IaBt sich
aber nicht feststellen, da es sich um Weichteile handelt. - Wir haben also
die zundchst paradox erscheinende Situation: Mehr Synapomorphien fiihren nicht
unbedingt zu einer klareren Zuordnung im Kladogramm; und vor allem: sie geben
weniger Information Uuber die Reihenfolge der Merkmals-Enstehung. Man sollte
also nicht pauschal sagen, daB Plesiomorphien gar keine. Bedeutung. fir die
Phylogenetik hdtten (vgl. auch WIRTH 1983: 241).

Alle datierten Fossilien mit den Synapomorphie-Satzen 1,2,3 oder 1,2,4
oder 1-4 geben jedes flir sich den Hinweis, wann spdtestens die Aufspaltung
zwischen A und B+C+D stattgefunden hat; sie geben also das Mindestalter
des Taxon B+C+D an. (Entstehungs-/Gliederungsalter vgl.S.28)

2 B ¢ D REZENT végel a

i | ] \Z
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Es kénnte nun der Eindruck entstehen, daB Fossilien flr die Kladistik im
engeren Sinne, also fir die Ermittlung der Aufspaltungsabfolge, ohne Bedeu-
tung sind. Kladogramm 62 zeigt, wann ein Fossil notwendig sein kann: Bei D
tritt eine nur schwer homologisierbare Struktur d auf; unsichere Hinweise
lieBen die Vermutung aufkommen, es sei eine reduzierte Stufe des Merkmales
10 von (E+F) - dann wdre 10 aber keine Synapomorphie von (E+F), sondern von
(D+ (E+F)) ! Ein Fossil X mit dem vollstidndigen Synapomorphie-Satz 1-10 er-
laubt folgende Aussagen: 1) Die Vorfahren von D hatten auch das Merkmal 10
gehabt. la) Damit wird die Vermutung wahrscheinlicher, da d eine redu-
zierte Stufe(ein phylogenetischer Rest) von 10 ist. 2) D ist die Schwester-
gruppe von (E+F), allen gemeinsam ist die Synapomorphie 10.

Dies ist ein Beispiel fir die von OSCHE (1973: 164) hervorgehobene Bedeutung
der Fossilien: reale Zwischenglieder als Hilfe fur das Homologi-
sieren. A B

2
1

Das Einordnen, sozusagen das "Aufhdngen" der Fossilien in einem primédr
nach rezenten Tiergruppen aufgestellten Kladogramm ist die Voraussetzung fur

Aussagen Uber solche Merkmale, die gewdhnlich fossil nicht erhalten sind:
Weichteile, histologische und cytologische Details, biochemische Merkmale

und sogar Verhalten, sofern flir diese Merkmale bei den rezenten Vertretern

Synapomorphien erkannt sind. Ein Fossil X mit den Knochen-Apomorphien 1,2;7,8
kann in Abb.63 wie gestrichelt eingeordnet wer-
den. Diese Zuordnung impliziert zugleich folgende
Aussagen Uber Weichteile:
3-6:apomorph, 14:plesiomorph, 9-11: keine Aussage
méglich.

Fiir Fossil Y mit Knochen-Apomorphien 1,2;7,8;12
entsprechend: 3-6 und 9-11: apomorph,

14: keine Aussage méglich.
Fiir Z mit Knochen-Apomorphie 1,2 ist keine Aus-
sage {iber die in Kladogramm 63 bericksichtigten
Weichteile méglich.

A

Dieses Beispiel zeigt besonders deutlich, auf wel-
che RickschluBméglichkeiten man verzichtet, wenn
man die Einordnung der Fossilien in ein primdr
nach rezenten Tiergruppen aufgestelltes Kladogramm
ablehnt. HENNIG und SCHLEE haben oft begriindet,

63 warum das nach rezenten Taxa errichtete Kladogramm
das primdre sein sollte: bei Fossilien ist nur ein
kleiner Ausschnitt der bel rezenten Tierarten

® Synapom. (Knochen) analysierbaren Merkmale zugdnglich (Ausnahme:

Bernsteinfossilien, von denen manche Stilicke inzwi-

schen besser erforscht sind als nah verwandte

rezente Taxa).

----N
- WwF e

A Synapomorphien
(Weichteile)

Weiteres Uber Fossilien: SCHLEE (1971: 38-42, 1981), HENNIG(1982:159-164),
PATTERSON 1981 und mehrere Beitrdge in JOYSEY & FRIDAY 1982.
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4.2 Stammgruppen

Viele Fossilien haben nur einen Teil der Synapomorphie-Sdtze, durch die
hoéherrangige rezente Taxa gewdhnlich gekennzeichnet sind. Bekanntes Beispiel
ist Archaeopteryx, der schon Federn etc., aber noch Z&hne etc. hat und des-
halb nicht nur als "Urvogel", sondern auch als "Vorvogel", "noch Reptil" o.&.
bezeichnet wurde. HENNIG hat zur Einordnung solcher Fossilien mit unvollstén-
digen Synapomorphie-Sédtzen (das sind wohl die hdufigeren Fossilien!) den Be-

griff Stammgruppe préazisiert und von der *-Gruppe (mit vollstdndigem

Synapomorphie-Satz) abgegrenzt (= Kronengruppe: JEFFERIES 1980: 287).

Weitere Vorschlédge zur Behandlung von Fossilien im System siehe bei WILEY
1981:214-225 (u.a. Benutzung des Begriffes Plesion).

Streng genommen gehért dieser Abschnitt 4.2 2zu 4.6 (Klassifikation); eine Er-
wdhnung der Stammgruppen direkt nach der Behandlung der Fossilien erschien
aber gleichfalls sinnvoll.

#A = #¥=-Gruppe A = RBC-= #-Gruppe BC = Kronengruppe BC

Vertreter mit dem vollen
Satz der Synapomorphien
der rezenten (B+C), also
mit Synapomorphien 1-7

N [ M

Kronen-Gruppe A

Gesamtgruppe A
Gesamtgruppe BC

\P‘ Gliederungs- = Differenzierungs=
© alter von BC (ist zugleich Ent-
Stammgruppe A 5 stehungsalter von B und von C)

tammgruppe BC

Entstehungs= = Ursprungsalter von BC

und auch das der Schwestergruppe: A
61* 3 (zugleich Gliederungsalter von ABC)
1 F 4

4.3 Kladogramm, Stammbaum, Dendrogramm

HENNIG verwendet diese drei Begriffe als gleichbedeutend (1979:25,311,317).
SCHLEE vermeidet den Begriff Kladogramm und spricht stattdessen von Stammbaum
(1971) oder Verwandtschaftsdiagramm = Synapomorphie-Schema (1981). In englisch-

sprachigen Arbeiten wird jedoch seit einigen Jahren zwischen cladogram und

phylogenetic tree ("Stammbaum") eine Unterscheidung gemacht und dendrogram
(dendron = Baum !) als Oberbegriff verwendet (PATTERSON 1982:304, RIEPPEL
1980:83, WILEY 1981:96-109, anders aber WEYGOLDT 1979). Es wird behauptet,
Kladogramme seien nur ein Verteilungsmuster von Synapomorphien und die Gabe-
lungspunkte entsprédchen nicht unbedingt Speziationen; erst die mehreren(!)
jeweils aus einem Kladogramm ableitbaren Stammbdume wirden mit ihren Gabe-

lungspunkten tatsdchlich Speziationen widerspiegeln.



= 99 =

Prifen wir an einem Beispiel, ob die Aufspaltungen in einem Kladogramm
wirklich Speziationen widerspiegeln: Abb.65 sei die tatsichlich abgelaufene
Phylogenese, Abb.66 das aufgrund der Synapomorphien der vier rezenten Taxa
erstellte Kladogramm. Die Aufspaltungen 1, 2 und 3 im Kladogramm entsprechen
den Speziationen 1, 2 und 3 in der Phylogenese! Es sind im Kladogramm jedoch
nicht a 1l 1 e Speziationen durch Aufspaltungen dokumentiert.

Man kénnte von den Autapomorphien d1 und d2 auf die beiden weiteren Spezia-
tionen (zu den ausgestorbenen Arten hin) schlieBen; aber auf den Linien zu
A, B und C wadre solch ein RuckschluBf von der Zahl der Autapomorphien auf
ausgestorbene Seitendste falsch.

t

A B c D

Allgemein formuliert: Hat .es in der Phylogenese einer Kronen-Gruppe (*-Gruppe)
n Speziationen gegeben, so sind im Kladogramm der rezenten Arten nur n-a

( a = Zahl der ausgestorbenen Arten) Aufspaltungen enthalten; aber umgekehrt:
JEDE AUFSPALTUNG IM KLADOGRAMM ENTSPRICHT MINDESTENS EINER SPEZIATION.

Die Unterscheidung Kladogramm / Stammbaum im Sinne des letzten Satzes der
vorigen Seite dirfte also lGberfllissig sein, auf jeden Fall fir Taxa oberhalb
vom Art-Niveau (vgl. auch WILEY 1981: 107/108). Vielleicht blrgert sich der
Begriff Kladogramm fiir Aufspaltungsschemata o h n e "und der Begriff Stamm-

baum fir solche m i t Zeitangaben ein. (Vgl. auch Phylogramm: S.31)

Ein Fossil X, das genau der Vorfahrenlinie von B entstammt und mit B die
Synapomorphie bl hat, tduscht eine zus&tzliche Speziation vorb, wenn es
wie in Abb.66 eingesetzt wird. Man vermeidet diesen Fehler, wenn man - wie es
die HENNIG-Methode streng vorschreibt - fiir jeden Kladogramm-Ast eine Apo-
morphie*eintrdgt. Solange fiir X keine Autapomorphie*bekannt ist, sollte eine
Darstellung wie Abb.67 gewdhlt werden: Damit wird offengelassen, ob X wirk-
lich der Vorfahrenlinie von B entstammt oder ob es nicht doch eine Speziation
gegeben hat (Abb.65: punktierte Linie zu X'). Ob ein Fossil genau der Vorfah-
renlinie zu heutigen Taxa entstammmt, 138t sich also prinzipiell genausowenig
feststellen wie eine Dreifach-Aufspaltung (S.22, Abb.47-52): In beiden Fillen

ist nur eine Falsifizierung, aber nie eine Verifizierung méglich,

* Streng genommen ist eine Apomorphie kein Beweis fiir eine Speziation: Eine
Apomorphie kann nicht schlagartig in der gesamten Art auftreten und ist also
anfangs auf einzelne Individuen beschrédnkt; Apomorphien kdénnen auch auf Sub-

species beschrankt bleiben (vgl. Abb.70, S.30).
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4.4 Das Problem der "fortlebenden Stammart”

Auf das Problem der Kladistik im Bereich von Arten war auf dem Workshop
durch den Beitrag WILLMANN (Schnecken von Kos) und durch die Diskussions-Be-
merkung MEIER-BROOK (slUdostasiatische Gyraulus-Arten) hingewiesen worden.
Hier soll der wohl hdufige Fall der Ausbreitung einer Art mit Abspaltung von
Tochter-Arten im Randbereich diskutiert werden (Abb.68): Nach Erwerb der Aut-
apomorphien 1-3, die heute als Synapomorphien der Arten einer Untergattung
gelten, breitete sich die Stammart von ihrem anfangs kleinen Areal Do ohne
Anderung ihrer Merkmale bis D3 aus. Nacheinander randlich abgesprengte Popu-
lationen entwickelten sich in der Separation zu den Tochter-Arten A, B und C.
Durch die sekunddre Uberlappung mit der Stammart D ohne. Vermischung
(Sympatrie!) sind A 'und B als reproduktiv isoliert (Symbol: Ai, Bi) erkannt;
fir C (Allopatrie!) wurde dies durch Kreuzungsexperimente ermittelt (Ci).
SchlieBlich gibt es noch eine Population E, die durch Merkmal e von allen
Gbrigen stark abweicht; es ist jedoch méglich, daf e nur eine modifikatori-
sche Reaktion, z.B. auf die Ionenzusammensetzung des Wassers, ist. Die Kla-
distik wird bei dieser Situation nur das Schema 69 erstellen kénnen, damit

aber auch keine Falschaussage machen:
A B

c b
ai ¥Bi %Ci ¥Di
22 192 L
b1
s

al

—————— -
0
N

-

3

2 69
Versuch 1
der Rekonstruktion

der Phylogenese

Phylogenese und Ausbreitung

Die Rekonstruktion der Phylogenese - also statt Abb.69 ein echtes Klado-
gramm! - ist nur dann mdéglich, wenn zwischen Tochter-Arten und Teil-Popula-
tionen der Stammart Synapomorphien feststellbar sind. Eine Merkmals-Vertei-
lung wie in Abb.70 fihrt zu einem "Kladogramm"(Abb.71); es macht die Aussage,
daB A vor B vor C abgespalten wurde. (Das mag nach der heutigen Verbreitung
der Arten selbstverstdndlich scheinen, ist es aber nicht: Man bedenke die
Dz 1 Axrti
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A B D
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gepunktet gezeichnete Ausbreitung in Abb.68. Mbéglicherweise kann die Ausbrei-
tungs-Richtung der gesamten Untergattung erst durch eine solche Analyse wie
mit Abb.70/71 Uberhaupt festgestellt werden.)

Derartige Analysen sollten aber besonders vorsichtig durchgefihrt werden.
Denn gerade im Artbereich ist die Unterscheidung plesio-/apomorph oft nicht
leicht. AuBerdem ist im angenommenen Fall besonders mit Konvergenzen (Paral-
lelismen) zu rechnen; etwa: ein Klimagradient von West nach Ost verdndert die
Selektionsbedingungen sowohl fiir die Stammart als auch fiir die Tochter-Arten
in gleicher Weise. SchlieBlich kann solch ein Klimagradient auch eine gleiche
modifikatorische Reaktion zur Folge haben, die irrtimlich fir ein genetisch

bedingtes Merkmal gehalten werden kann.

Friher hatte HENNIG den Satz aufgestellt, eine Stammart hoére nach Abspal-
tung einer Tochterart zu existieren auf und sei durch die Abspaltung der
Tochterart selbst zu einer Tochterart geworden (Deviationsregel usw.). In
unserem Beispiel miBten Do, D1, D2 und D3 demgemdB als vier Arten betrachtet
werden, obwohl sie eine reproduktive Einheit bilden (Biospecies!) und im Fall
der Abb.68/69 auch morphologisch gleich sind (Morphospecies!). Dies sind
aber keine Probleme der Phylogenese-Rekonstruktion, sondern Fra-
gen der Klassifikation (Abschnitt 4.6!). Im uUbrigen lese man die
von HENNIG selbst unterstiitzte Kritik an der Deviationsregel bei
SCHLEE (1971: 27-37). Weiteres zur Kladistik im Art-Bereich: KLAUSNITZER

& RICHTER 1979.

4.5 Phylogramm

Bei der bisherigen Darstellung war fast nur der kladistische Aspekt berilck-
sichtigt, d.h. die Aufspaltungsabfolge ohne Beachtung der nach den Aufspal-
tungen abgelaufenen "biologischen Evolution". Phylogramme (bei WEYGOLDT 1979:
"dendrogram") bringen die gesamte Information*der ihnen zugrundeliegenden
Kladogramme, zeigen aber zusdtzlich Evolutions-Phdnomene wie Hoéherentwicklung
und Auseinanderentwicklung (Anagenese und Divergenz). Beispielsweise betont
das Phylogramm 73 im Gegensatz zum Kladogramm 72 den grofRen Unterschied zwi-
schen Menschenaffen und Menschen. - Man sollte aber eines berilicksichtigen:
Ein vollstdndiges Kladogramm sieht wie Abb.74 aus und unterstreicht wie

Abb.73 die besondere Stellung von Gibbon und Siamang (links) und Mensch!

* nur bezﬁglich Aufspaltungsabfolge

Adaptive und strukturell-funitionelle Zonen ——

Pongide Zone {nicht mehr eingenommene Zone) |Hominide!
% a Zone é
s b
- [=} [=} (=}
3 g o o £8 S o 2 § £ & o B
; 2 g S 5 o E.2 g': 51 5§ S S o o (<]
a £ & 8 & 2 S LR - S a £ & o 2
: 20

—

/2 \ 73

Abb. 1-2: Kladogramm (1) und Phylogramm (2) der rezenten Gattungen der Hominoidea. 7L|
(Abb. 2 nach SiMpsoN 1963, verindert). KRAUS 1976: 86 modifiziert

1
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4.6 Die Umsetzung des Kladogrammes in eine Klassifikation

Das Klassifigieren ist der Teil der Systematik, der die Gruppen hierar-
chisch anordnet und den héheren Kategorien Namen gibt. Auf S.10 war das Wesen
der kladistischen Klassifikation vorgestellt und mit Abb.5 und 6 veranschau-
licht worden: Nur monophyletische (s.str.=holophyletische) Taxa
sind zugelassen; als Folge davon sind Kladogramm und Klassifi-
kation kongruent. Wie schon gesagt, ist diese strenge Forderung der Kla-
distik umstritten. Man kann aber das HENNIGsche Prinzip bei der Rekonstruk-
tion der Phylogenese ("1. und 2.Arbeitsschritt") verwenden - und fast nur
darauf bezog sich der bisherige Artikel ! - , auch wenn man bei der Klassi-
fikation ("3.Arbeitsschritt") anders verfahren mdchte. Deshalb méchte ich
mich auch hier jeder persénlichen Bewertung enthalten und mit dem Hinweis
begniigen, daB eine Klassifikation nicht beide Aspekte der Evolution, né&mlich
Kladogenese und Anagenese/Divergenz widerspiegeln kann (vgl. ausfihr-

lich bei WEYGOLDT 1979).

Die Beflirworter der kladistischen Klassifikation halten sie filir das wert-

vollste Bezugssystem der vergleichenden Biologie, zumal solche Klassifikatio-
nen ochne zusdtzliche Information in Kladogramme zurickverwandelt werden kdnnen.

Die evolutiondren Systematiker wie SIMPSON, MAYR, OSCHE u.a. wollen mit der

Klassifikation die im Phylogramm (Abb.73) erkennbaren Phdnomene ausdriicken
und kdénnen bei vielen kladistischen Klassifikationen den Verlust an Anschau-

Aves Reptilia lichkeit kritisieren. Ein Parade-

Beispiel fur die Kontroverse sind
die Reptilien: Es wird betont, daB
sich ihr Status keineswegs dadurch
verandert hat, daB zwei anfangs klei-
ne Seitenzweige (=Schwestergruppen
eines Teiles der Reptilien) sich zu
Vogeln und Saugetieren entwickelt
haben (Abb.?S)f Auf dieses Beispiel
und auf das Argument des "evolutiven
Erfolges der Vogel" geht SCHLEE ein
X (1981: 20/21).

MAYR 1974: 112 modif.

Fig. 4. The independence of the
emergence of the avian and mam-
malian grades from the branching
pattern of the reptilian grade. A
(= crocodilians) belongs cladisti-
cally with the Aves, but is still a
characteristic member of the rep-
tilian grade. The origin of birds
and mammals does not affect the
categorical status of the reptilian
branches from which they arose.

# vgl. auch Abb.6 (S.10)
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Die Inflation der systematischen Kategorien ist ein weiterer Einwand

gegen die kladistische Klassifikation (vgl. aber dazu die Vorschldge von
WILEY 1981: 194-239).

Unabhingig davon, ob man die kladistische oder die mehr anschauliche
evolutiondre Klassifikation bevorzugt: Fiir Rickschlisse von der Systematik

auf die Zoogeographie (z.B. beziiglich Kontinentaldrift) sollte man nur

Kladogramme oder kladistische Klassifikationen, aber nicht evolu-

tiondre Klassifikationen verwenden.

Monophylie, Paraphylie und Polyphylie werden mit Abb.76-83 erldutert:

A B [c D |[[A_B] ¢/ »p
/ i; 78

[E—3 7 Mﬁ
/ 79

vgl. auch Abb.5/6 (S.10)

MONOPHYLIE PARAPHYLIE 83
S.str. s.str.

¥ POLYPHYLIE s.str.
MONOPHYLIE s.l.

So einfach die Unterscheidung Para-/Polyphylie gem&B Abb.78+79 / 80+81

Symplesiom,

a D

82

PARAPHYLIE s.l.

(o]

Konvergenz

A D

~

scheinen mag: Nach einer nur auf das Kladogramm bezogenen Polyphylie-Defi-
nition wdren die Reptilien polyphyletisch, denn bei ihnen sind mehr als eine,
untereinander keine monopyhletische Einheit bildende Taxa ausgegliedert:

B+C in Abb.81 haben die gleiche Stellung im Kladogramm wie die vier Reptilien-
Taxa A,B,C,D in Abb.75. Die Reptilien werden aber gewdhnlich als das Parade-
Beispiel fur Paraphylie vorgefiihrt! (Im Sinne der Abb.82) Nach dieser tiiblichen
Auffassung ist der Begriff Polyphylie nur filir die Fdlle anzuwenden, bei denen
eine Zusammenfassung aufgrund von Konvergenzen erfolgt ist (Abb.83),

etwa "Torpedofische" = Haie + Thunfische oder "Wirbeltierflieger" = Végel + °
Fledermduse. Solche "Taxa" sind in allen Klassifikationen verboten; in der
evolutiondren Klassifikation gibt es mono- und paraphyletische Gruppen (oft
als monophyletisch s.l. zusammengefaft); in der kladistischen Klassifikation
nur die monophyletischen s.str. gem&B Abb.76/77.

Eine ausfihrliche Tabelle mit Angabe der Definitionen von Mono-, Para- und

Polyphylie bei verschiedenen Autoren findet sich in WILEY (1981: 84).
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5 SCHLUSS-BEMERKUNG

Das HENNiG'sche Prinzip zur Rekonstruktion der Phylogenese ist klar,
einfach und umfassend. Berechtigt ist ein Vergleich mit der Genetik: Dort
gentgt eigentlich das prinzipielle Verstehen der Meiose (einschlieBflich
Cross—-over) und Befruchtung zur Herleitung fast aller Regeln und Gesetze
(Mendel-Regeln, Kopplungsgruppen, Hardy-Weinberg-Gesetz usw.), die in Bichern
der Formal-Genetik oft auf mehreren hundert Seiten behandelt werden.

Ahnlich ist es bei der Kladistik: Zum'Verstehéﬂ gentigen eigentlich die weni-
gen Angaben von S.7-9 (Abb.1-4) - alles weitere ist nur Deduktion.

Aber trotzdem muB man sich immer wieder zwingen, manche zundchst paradox
erscheinenden Sdtze anzuerkennen (und bei der systematischen Arbeit zu
berticksichtigen) , wie z.B. "Auch ohne Fossilien ist die Phylogenese im
Prinzip rekonstruierbar" oder "Auch undatierte Fossilien kdénnen Angaben ilber

die Reihenfolge der Merkmalsentstehung liefern".

Auf Bitten der Schriftleitung hin ist dieser Artikel ausfihrlicher als
der auf dem Workshop gehaltene Vortrag. Angesichts der bei vielen Malako-
zoologen und auch bei Paldontologen allgemein verbreiteten Reserviertheit
gegentiber der Kladistik habe ich eine absichtlich breite Darstellung gewdhlt
mit viel Redundanz: Die Teile 1, 2 und 3/4 sind jeweils erweiterte und mit
zusdtzlichen Beispielen versehene Wiederholungen der vorangehenden Abschnitte.
Wie schon eingangs vorgeschlagen, kann sich der eilige Leser mit
S.7-10 und S5.19-21 begniigen.

Die Offenleqgung der Argumente in Form eines Kladogrammes stellt besondere
Anforderungen an den Autor; auch der Vorschlag von S.22-24 bringt keine Er-
leichterung; einzig erleichtert ist die Kritik durch den Leser! Man kanm also
abschlieBend feststellen, daB das systematische Arbeiten durch die Kladistik

nicht leichter, sondern anspruchsvoller geworden ist.
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