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Uber den Ursprung der Schildkroten

Schildkroten haben einen sehr charakteristischen und zugleich ungewdhnlichen
Bauplan. Ihre Stellung innerhalb der Wirbeltiere ist schwer bestimmbar. Die alte-
sten Fossilfunde kénnten Hinweise auf Vorfahren geben, aber charakteristische
Schildkroten-Merkmale finden sich auch bei den altesten Schildkrotenfossilien.
Bezlglich der Mechanismen der Entstehung des Schildkrotenbauplans bleiben
viele Fragen offen.

Reinhard Junker, Rosenbergweg 29, 72270 Baiersbronn

Abb. 1 Oben: Typi-
scher Aufbau des RuUk-
kenpanzers (Carapax)
von Schildkroten
(GNU-Lizenz fir freie
Dokumentation).
Unten: Sternschild-
krote Geochelone ele-
gans, Familie Testudi-
nidae. (Foto: Joachim
Neumann, fotolia.com)

Besonderheiten des Schild-
kroten-Bauplans

Die Schildkréten besitzen den ungewohnlichsten
Bauplan unter den Reptilien. Mit ihrem zweitei-
ligen Panzer aus Carapax (Riickenpanzer) und
Plastron (Bauchpanzer), die seitlich durch soge-
nannte ,Briicken“ verwachsen sind, sind sie un-
verkennbar und deutlich verschieden von allen
anderen Organismengruppen (Abb. 1). Aber
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nicht nur der Panzer ist einzigartig; auch viele
andere Korperteile weisen Besonderheiten auf.
So ist Atmung durch Bewegung des Brustkorbs
wegen des starren Panzers nicht mdoglich, wes-
halb die Schildkroten ganz spezielle Atemtech-
niken und dafiir besondere Muskulatur benéti-
gen; dabei werden auch Bewegungen der Vor-
dergliedmaBen eingesetzt (beschrieben z. B.
unter http://www.monta-n.net/sk/atem.html).
Ungewohnlich ist auch die Lage des Schulter-
blatts; es befindet sich innerhalb des durch die
Rippen gebildeten Brustkorbs — eine charakteri-
stische Besonderheit des Schildkrétenskeletts
(Abb. 2). Aufgrund dieser ungewohnlichen Lage
sind die Schildkréten die einzigen Wirbeltiere,
bei denen die Beine unterhalb der Rippen gele-
gen sind (GILBERT et al. 2008, 2). Die Verdnde-
rungen des Skelettbaus korrelieren auch mit gro-
Beren Anderungen im Bau des Schédels, des
Halses, der Muskeln der Kérperachse, der Ex-
tremitdten und ihrer Gurtel und des Kopulati-
onsapparats (GILBERT et al. 2001, 47; NAGASHIMA
et al. 2005, 149, 150; NacasHMA et al. 2009).

Der Riickenpanzer besteht aus Hautknochen,
die mit verbreiterten Rippen und Dornfortsét-
zen der Riickenwirbel verwachsen sind. Der
Bauchpanzer ist vorne mit Teilen des Schulter-
giirtels verschmolzen. Uber der Knochenlage der
Hautknochen befindet sich eine diinne, aber
reichlich mit Blutgefden und Nerven versorgte
Hautschicht. Dartiiber folgen Hornschilder, Ge-
bilde der Oberhaut, die &hnlich wie die Knochen-
platten angeordnet sind. Der Panzer fungiert in
verschiedenen Arten als pH-Puffer, Reservoir fiir
Wasser, Fett und Abfall sowie als Ort der Blut-
bildung (GiLBERT et al. 2008, 1f.). Es gibt viele
Variationen des Panzerbauplans, die hier nicht
beschrieben werden sollen (siehe dazu http://
www.monta-n.net/sk/bewegung.html).

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



Zusammenfassung

Schildkréten haben den ungewdéhnlichsten Bauplan un-
ter den Wirbeltieren. Er ist so verschieden von anderen
Tiergruppen, dass Uber die taxonomische* Zuordnung
keine eindeutige Aussage moglich ist. Nachdem mor-
phologische* Merkmale eher Verwandtschaftsbeziehun-
gen mit phylogenetisch* alten Gruppen unterstiitzten,
wiesen neuere molekularbiologische Untersuchungen ab
Ende der 1990er Jahre in eine neue Richtung, ndmlich
einer Verwandtschaft mit diapsiden Formen, die als
abgeleitet gelten. Morphologische und molekulare Ana-
lysen passen nicht zusammen.

Uber die Entstehung des hervorstechendsten Merk-
mals, den Panzer, werden unterschiedliche Hypothesen
vertreten. Nach der Transformationshypothese entstand
der Panzer allméhlich aus Hautknochen durch Fusion
mit den Rippen und Wirbelfortsatzen unter der Wirkung
der naturlichen Selektion. Nach der Emergenzhypothe-
se ist der Panzer dagegen zunachst unabhéngig von An-
passungsprozessen durch Neuverschaltungen von Steu-
ergenen und Entwicklungsmodulen, also durch Veran-
derungen in der ontogenetischen Entwicklung entstan-
den. Eine besondere Rolle spielt nach dieser Hypothese
eine nur in der Ontogenese* der Schildkréten vorkom-
mende Aufwélbung aus Ektoderm und Mesoderm, die
sich oberhalb der Extremitétenknospe in Langsrichtung
auf der Korperflanke bildet, die Carapaxfalte (,,carapa-
cial ridge, CR). Beiden Hypothesen stehen schwerwie-
gende Probleme entgegen. Das Fur und Wider der bei-
den Hypothesen wird erlautert.

In der Fossiluiberlieferung erscheint der Schildkro-

tenbauplan ziemlich abrupt. Neuere Fossilfunde kénn-
ten die Lucken zu anderen Tiergruppen verringern. Die
in den Jahren 2008 und 2009 neu beschriebenen Gat-
tungen Odontochelys und Chinlechelys werden im Rah-
men der konkurrierenden Panzer-Entstehungshypothe-
sen diskutiert. Diese beiden Gattungen besal’en Merk-
male, aus denen Hinweise auf ihre hypothetische Evo-
lution entnommen werden kénnen. So besal? Odonto-
chelys keinen verknécherten Rickenpanzer, und der
Panzer von Chinlechelys war sehr diinn und nur teilwei-
se mit den Rippen verwachsen. Es ist aber in beiden
Fallen nicht sicher, ob es sich dabei um phylogenetische
Primitivmerkmale handelt. Odontochelys kdnnte auch
eine spezialisierte wasserlebende Gattung gewesen sein.
Und die fossilen Reste von Chinlechelys sind mdglicher-
weise zu spérlich, um sichere Schlussfolgerungen zu er-
lauben.

AnschlielRend wird eine Reihe von Fragen zur Evolu-
tion der Schildkréten zusammenfassend diskutiert: On-
togenetische* Befunde und die Bedeutung der Carapax-
falte*, die uneinheitliche systematische Stellung der
altesten Fossilfunde, molekulare Daten und der Fossil-
befund, einzigartige Merkmalskombinationen und Kon-
vergenzen*, Probleme des Umbaus zum Panzer und die
Ontogenese als fragwiirdiges Modell fur die Phylogene-
se*.

Abschlielend werden kurz einige spekulative Ideen
fur die Moglichkeit einer nicht-evolutionaren Deutung
der Fossiliberlieferung der altesten Schildkréten disku-
tiert.

GILBERT et al. (2001, 47) stellen zur Beson-
derheit des Schildkrétenbaupans fest: ,Insge-
samt enthélt der Panzer tiber 50 Hautknochen,
die esin keiner anderen Wirbeltierordnung gibt,
und die Ausbildung dieser Knochenumbhiillung
erforderte umfangreiche Verédnderungen des
VierfiiBer-Bauplans. ... Der Hals, Schadel und
Kopulationsapparat sind ebenfalls stark veran-
dert.“

Die Einzigartigkeit des Bauplans wird auch
daran deutlich, dass die systematische Stellung
der Schildkroten schwer zu bestimmen ist. Der
Grund dafiir ist, dass nur wenige Merkmale Ver-
bindungen zu anderen Amnioten*-Gruppen er-
moglichen; es gibt zahlreiche Merkmalswider-
spriiche und Konvergenzen* (Zarnoya & MEYER
2001, 193; Lee 1994, 63; Lee 2001; RieppEL 2000,
209). ,,Es ist kein Zufall, dass mehr als zehn ver-
schiedene Gruppen frither Tetrapoden (Vierbei-
ner) als mogliche Vorfahren der Schildkréten
identifiziert wurden® (CHErRePANOV 1997, 155).
Heutige Schildkroten sind einerseits stark abge-
leitete* Reptilien, sie besitzen aber auch zahlrei-
che urspriingliche (anzestrale*) Amnioten-Merk-
male (Zarboya & MEyEr 2001, 194). Sie sind so-
mit auch in taxonomischer* Hinsicht markant

als eigensténdige, fiir sich stehende Gruppe er-
kennbar.

Phylogenetische Position der
Schildkroten

Da die Schildkréten keine Schlafenfenster besit-
zen, lag es nahe, sie als primér anapsid einzustu-
fen (vgl. Abb. 4). Daher galten die Schildkroten
als die einzigen Uberlebenden unter den anapsi-
den Reptilien. Da die anapside Schédelform als
urspriinglich gilt, wurde die Schildkrétenlinie bis
vor gut einem Jahrzehnt entsprechend als alt
und urspriinglich angesehen. Einige Autoren
stellten die Schildkréten jedoch wegen auffalli-
ger Gemeinsamkeiten im Beckengiirtel und den
Hinterbeinen mit den Lepidosauriern trotz feh-
lendem Schléfenfenster zu den Diapsiden (vgl.
Abb. 5). Bis Mitte der 1990er Jahre schien sich
ein Konsens einzustellen, dass die Schildkroten
zu den Parareptilien zu stellen seien, als mut-
mafliche Vorlaufergruppe galten die Procolo-
phoniden oder die Pareiasaurier (Abb. 3; LEg
1993; 1994; 1996; 1997; 2001; LauriN & REIisz



Glossar

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

AER, Apikalfalte (,,apical ectoder-
mal ridge*): Das korperferne Ende
(Ektodermkappe) der Extremitaten-
knospe. Das Ektoderm an der Spitze
der Knospe verdickt sich und bildet
eine spezialisierte Struktur, die Api-
kalleiste oder Apikalfalte!
Amnioten: Landwirbeltiere, deren
Embryonen sich in einer mit Frucht-
wasser gefullten Amnionhohle ent-
wickeln.

anzestral: urtiimlich, urspringlich.
aquatisch: im Wasser lebend
biphyletisch: auf zwei unabhéngigen
Abstammungslinien, zweimal unab-
hangig entstanden

Carapaxfalte: Aufwélbung, die sich
oberhalb der Extremitatenknospe in
Langsrichtung auf der Kérperflanke
bildet (vgl. Abb. 7).

Duplikation: Verdopplung

Epithel: Deckgewebe

Expression, exprimieren: Ablesung
und Nutzung der auf einem Gen nie-
dergelegten Information.

juvenil: im Jugendalter
Konvergenz: gleichartige Entwick-
lung ahnlicher Strukturen und Funk-

tionen einzelner Organe nicht ab-
stammungsmalig verwandter Or-
ganismen.

Mesenchym: embryonales Binde-
gewebe

Morphologie: Lehre vom Bau und
der Gestalt der Organismen.
Ontogenese: Individualentwick-
lung von der befruchteten Eizelle
an.

orthologe Gene: Gene verschiede-
ner Arten, die auf ein gemeinsa-
mes Vorlaufergen zuriickgefiihrt
werden koénnen.

Osteodermen: Hautverkndcherun-
gen

Phylogenese: Stammesgeschich-
te.

Schwestergruppen: Zwei Taxa
(Gruppen), die auf eine nur ihnen
gemeinsame Stammart zuriickge-
fuhrt werden konnen.
Taxonomie: biologische Arbeits-
richtung, die die Mannigfaltigkeit
der Organismen beschreibt, be-
nennt und ordnet.

terrestrisch: auf dem Land lebend
Wnt-Signalweg: Einer der Wege,
Uber die Signale weitergeleitet
werden, durch die Zellen auf &u-
Rere Signale reagieren kdnnen.

Mensch

Schulterblatt

1

Rippen

Schildkréte Rippen

Schulterblatt /

—~d

Vv

Abb. 2 Bei allen Land-
wirbeltieren befindet
sich das Schulterblatt
(Scapula) auflerhalb des
Brustkorbs, nur bei den
Schildkroten ist es in-
nerhalb der Rippen ge-
legen. (Nach
scienceblogs.com)

Abb. 3 Anthodon gre-
goryi, ein Pareiasaurier
aus dem Oberperm Sud-
afrikas (GNU Freie Do-
kumentationslizenz)

1995; Benton 2007, 245; RieppeL 2000; 2008),
jedenfalls konnte man auf einige Merkmalsiiber-
einstimmungen wie einen steifen Panzer und
einen kurzen Kérper sowie auf einige Ahnlich-
keiten im Schédel, Wirbeln, Rippen, Giirtel und
der GliedmaBen verweisen (LAURIN & REisz 1995,
168).

Neuere morphologische und vor allem mo-
lekulare Studien haben jedoch zu einer radika-
len Neubewertung der Verwandtschaftsverhalt-

nisse gefiihrt, wonach die Schildkréten zu den
als hoherentwickelt geltenden diapsiden Formen
(mit zwei Schléfenfenstern) zu rechnen sind (Cao
et al. 2000; RieppEL & DE Braga 1996; ZarDOYA &
MEYER 1998; 2001; WiLkINSON et al. 1997; HEDGES
& PoLING 1999; ResT et al. 2003; IwaBE et al. 2005;
Hiir 2005). Nach neuerer Sicht gilt das Fehlen
von Schlédfenfenstern folglich als sekundar, das
heif3t die Schlafenfenster sind wieder verloren-
gegangen. Molekularen Studien zufolge sind die
Archosaurier (Krokodile und Végel) die heute
lebende Schwestergruppe* der Schildkréten,
wahrend morphologische Daten Lepidosaurier
(Briickenechsen, Eidechsen und Schlangen) als
néchste Verwandte nahelegen (Zarboyva & MEy-
ER 2001, 193). Aber auch verschiedene moleku-
lare Studien fiihrten nicht zu einheitlichen Er-
gebnissen (Zarpova & MEyYEr 2001, 194, RiEPPEL
2008, 348; vgl. Abb. 6). Neuerdings sprechen
vergleichende Daten der Embryonalentwicklung
wieder dafiir, dass Schildkroten eine alte Linie
unter den Sauria sind (WERNEBURG & SANCHEZz-
ViLLaGra 2009).

Wie in vielen anderen Fallen bestehen deut-
liche Merkmalswiderspriiche zwischen moleku-
laren Daten und morphologischen Befunden (vgl.
RicHTER & SupHaus 2004; VALENTINE 2004, 32,
148) — entgegen oftmaliger Behauptungen einer
guten Passung.

Wie in vielen anderen Fallen be-
stehen deutliche Merkmalswider-
spruche zwischen molekularen
Daten und morphologischen Be-
funden.

Die Schildkréten werden nun also als jiing-
ste Gruppe unter den Reptilien angesehen. Un-
tersuchungen der cDNA-Sequenzen einiger Lak-
tat-Dehydrogenasen und a-Enolasen von Man-
NEN & Li1(1999) lassen vermuten, dass die Schild-
krétenlinie nach der Divergenz der Schuppen-
kriechtiere (Squamata) und Vogel abzweigte,
womit die Schildkréten die spéteste Reptilienli-
nie wéren, die auf einen Vorfahren der Crocodi-
lia innerhalb der letzten 200 Millionen Jahre zu-
rickgefiihrt wird (MAaNNEN & L1 1999, 144). Ver-
schiedene Untersuchungen fithrten zwar nicht
zu einheitlichen Ergebnissen (s. 0.), aber gemein-
sam ist allen, dass die Schildkroten molekularen
Studien zufolge eine relativ junge Linie inner-
halb der Amnioten sein diirften. Das steht in
Spannung zu paldontologischen Befunden, denn
es wurden Fossilfunde gemacht, die bis zu 220
Millionen alt sind (s. u.). Aus der Obertrias (alter
als 200 Millionen Jahre) sind mehrere Gattun-
gen bekannt, die verschiedenen evolutionédren
Linien zugeordnet werden (vgl. z. B. GAFFNEY
1975). MaNNEN & L1 (1999, 147) ermittelten als
Divergenzzeit fiir die Trennung der Alligatoren-



und Schildkrétenlinie sogarnur 151,6 + 23,7 Mil-
lionen Jahre, was einen deutlichen Widerspruch
von molekularen Abschitzungen und dem Fos-
silbericht bedeutet.

Mit der Neuklassifizierung und den damit ein-
hergehenden neuen Vorstellungen zur Phyloge-
nese* missen die bislang als Homologien inter-
pretierten Merkmalsiibereinstimmungen zwi-
schen den Pareiasauriern und frithen Schildkro-
tengattungen wie Proganochelys als Konvergen-
zen neu interpretiert werden (vgl. LAURIN & REisz
1995, 205f). Hier wird beispielhaft deutlich, dass
Merkmalstibereinstimmungen an sich kein si-
cherer Fihrer fiir Verwandtschaftsverhéltnisse
sein konnen, sondern erst im Rahmen einer
phylogenetischen* Hypothese entsprechend
interpretiert werden konnen. Wegen der grof3en
Bauplanunterschiede sind Vergleiche zwischen
den Schildkroten und anderen Tiergruppen und
daher der Nachweis von Homologien zudem oft
schwierig (RieppeL 2008, 345).

Lyson & GILBERT (2009, 134) fassen die Be-
funde zusammen: Sie halten anatomische Da-
ten fiir moglicherweise irrefithrend, wenn es
verbreitet Konvergenzen gibt, was bei den Schild-
kréten tatsdchlich auch der Fall sei. Wahrend
einige Merkmale des Schédels fiir eine basale
anapside Stellung der Schildkréten sprechen,
tendieren mehrere andere Merkmale fiir eine
Nahe zu den Diapsiden (vgl. Abb. 4). Molekula-
re Analysen hatten diesen Konflikt nicht gelost.
Sowohl mitochondriale Gendaten als auch Da-
ten der Kern-DNA widerspréchen beiden mor-
pholohgischen Hypothesen und unterstiitzen
stattdessen eine Verwandtschaft mit Archosau-
riern, was aber wiederum nicht durch morpho-
logische Befunde unterstiitzt wird (vgl. auch
Lyson et al. 2010 und WERNEBURG & SANCHEZ-VIL-
LAGRA 2009).

Esist vor diesem Hintergrund nicht verwun-
derlich, dass ScHEYER & SANDER (2007, 1885) fest-
stellen, dass die phylogenetische Position der
Schildkréten innerhalb der Amnioten eines der
réatselhaftesten und kontroversen Probleme in
der Wirbeltiersystematik sei (vgl. auch Onya et
al. 2005, 116).

Hypothesen zur Panzer-
Entstehung

Bis vor kurzem konnte man bei Hypothesen zur
Entstehung des Schildkrétenpanzers kaum auf
Fossilfunde zuriickgreifen. Aber auch ohne Fos-
silfunde stellte man Uberlegungen an, wie der
besondere Bau der Schildkréten entstanden sein
konnte. Als ein Schliissel zur Erklarung wurden
und werden ontogenetische* Befunde angese-
hen, und neuerdings kamen auch Erkenntnisse
in der Genetik hinzu, die helfen sollen, die Ent-

stehung des Schildkrétenbauplans zu verstehen.
Darauf soll im Folgenden eingegangen werden.

Unter den Kennzeichnungen ,transformi-
stisch“ und ,emergentistisch“ beschreibt Riep-
PEL (2009) zwei konkurrierende Hypothesen zur
Entstehung der Schildkréten wie folgt:

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

Nach der emergentistischen Hypothese ist der
Panzer dagegen durch Verdnderungen in der on-
togenetischen Entwicklung entstanden. Unab-
héngig von den Anpassungsprozessen, die durch
die natiirliche Selektion ausgeldst werden, bil-
dete sich durch Neuverschaltungen von Steuer-
genen eine bisher nicht vorhandene Struktur.
Man beachte hier die Verwendung des Begriffes
~Emergenz“ (,Auftauchen®). Damit ist eine aus
den Vorbedingungen nicht ableitbare Neuheit
zuverstehen; das kann man als ,,Uberraschungs—
effekt” bezeichnen. Dieses Versténdnis ist ty-
pisch fiir den sogenannten Evo-Devo-Ansatz,
wonach ein zuféllig passendes, aber andersarti-
ges Verschalten vorhandener Steuergene zu
neuen Strukturen fithren soll (vgl. Junker 2009).

Zur Entstehung des Plastrons (Bauchschild)
gibt es keine vergleichbar ausformulierten Hy-
pothesen wie zur Entstehung des Carapax. Nach
KuraTani et al. (2011, 3) sind Ursprung und Ho-
mologie des Plastrons nicht gut verstanden und
die Evolution des Plastrons bleibe ratselhaft (S.
9).

anapsid
Schlafenfenster fehlt

eurapsid
oberes Schlafenfenster

synapsid
unteres Schlafenfenster

diapsid
oberes und unteres
Schlafenfenster

Abb. 4 Verschiedene
Typen des Schlafenfen-
sters bei Reptilien. Der
Typ des Schléfenfensters
dient zur Klassifikation.
(Nach Romer & PARsoNs
1991)
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Abb. 5 Bis etwa Mitte der 1990er Jahre wurden die Schildkréten wegen ihres
anapsiden Schadelbaus (vgl. Abb. 3) als Angehdrige primitiver Reptilien be-
trachtet und zu den Parareptilia gestellt (Position 1 oder 2). Nach molekularen
Studien missen die Schildkréten jedoch zu den abgeleiteten Diapsiden gestellt
werden, wobei die genaue Position unsicher ist (3 oder 4). (Nach RierreL 2008,
verandert)



Seymouriidae

Diadectomorpha

# Synapsida
‘ Millerettidae

’ Procolophonidae

Pareiasauridae

Captorhinidae

Paleothyris
Araeoscelidia
Younginiformes

Archosauromorpha

Lepidosauria

Abb. 6 Uberblick tiber
diskutierte alternative
Hypothesen phylogene-
tischer Positionen der
Schildkréten innerhalb
der Amnioten (nach HiL
et al. 2005). Taxa, die
auch heute lebende Ar-
ten beinhalten, sind
fett dargestellt. Hi et
al. nutzten einen um-
fangreichen Datensatz
aus morphologischen
und molekularen Merk-
malen von 80 Arten (ins-
gesamt 370 Merkmale),
fassten die Daten friihe-
rer Studien zusammen
und erganzten diese mit
weiteren Daten. Die
rechts angegebenen
Zahlen geben an, wie-
viele zuséatzliche evolu-
tiondre Schritte gegen-
Uber der sparsamsten
Hypothese erforderlich
sind.

Im Folgenden soll im Rahmen evolutions-
theoretischer Vorstellungen dargestellt werden,
welche Befunde jeweils fiir und gegen die bei-
den konkurrierenden Vorstellungen zur Entste-
hung des Carapax sprechen. Inwieweit die bei-
den geschilderten Szenarien zur Entstehung des
Carapax realistisch sind, wird weiter unten dis-
kutiert.

Zur Ontogenese des Panzers
und die Carapaxfalte

Die Bildung des Schildkrétenpanzers hangt on-
togenetisch eng mit der Ausbildung der ,Cara-
paxfalte“ (,carapacial ridge“, CR) zusammen,
einer Aufwolbung aus Ektoderm und Mesoderm,
die sich oberhalb der Extremitdtenknospe in
Léangsrichtung auf der Korperflanke bildet (Abb.
7). Die CR ist eine einzigartige Struktur bei
Amnioten (NacasHMA et al. 2007) und soll zu
einer neuen Epithel*-Mesenchym*-Wechselwir-
kung gefiihrt haben, die das Rippenwachstum
beeinflusst (Burke 1989, 365; Burke 1991; GiL-
BERT et al. 2001, 47; NacasHva et al. 2007). Die
ersten ontogenetischen Abfolgen — Bildung der
Korperachse, der Somiten (Ursegmente) und der

Extremitatenknospen — sind bei den Schildkro-
ten zunéchst noch identisch mit denen anderer
Tetrapoden (Vierbeiner). Erst wenn die Korper-
wand gebildet wird, weicht die Ontogenese deut-
lich bei der Entwicklung der Haut, der Wirbel
und der Rippen ab (Burke 1989, 372; RIEPPEL
2001, 991; Kuraku et al. 2005). Durch die Wech-
selwirkung mit der CR biegen die Rippen in eine
andere Position ab, ndmlich zur Seite. Dadurch
positioniert sich der Schultergiirtel innerhalb des
Brustkorbs (Abb. 7). Die Rolle der CR zeigt sich
darin, dass nach ihrer experimentellen Entfer-
nung die Rippenbildung wie bei anderen Wir-
beltieren verlauft (Burke 1991; vgl. RoBerT 2002,
602f.; CeBrRA-THOMAS 2005, 559). ,Der CR ist fiir
die Umlenkung der Zellwanderung verantwort-
lich und fiir die Ausrichtung der Schildkroten-
Entwicklung entlang eines neuen Wegs® (Ro-
BERT 2002, 603).

Experimente von NacasHima et al. (2007) zeig-
ten allerdings, dass die CR nicht fiir die beson-
dere Lage der Rippen, sondern nur fiir deren fd-
cherformige Ausprdgung verantwortlich ist. Mog-
licherweise gilt dies aber nur fiir die von Na-
GASHIMA et al. untersuchte Art; die Methode der
CR-Inaktivierung verlief bei ihren Versuchen
anders als bei Burke (1989). Die Autoren halten
es auch fiir moglich, dass der Einfluss der CR auf
das Wachstum der Rippen in einem fritheren
Stadium wirksam ist (NacasHiva et al. 2007,
2225). Die Funktion der CR scheint weniger
weitreichend zu sein als frither angenommen
(KuraTani et al. 2011, 6).

Die CR gilt trotz dieser Einschrénkungen als
eine Art Schliissel-Organanlage, die eine not-
wendige Voraussetzung fiir die Bildung des un-
gewohnlichen Schildkrotenbauplans darstellt.
NacasHimaA et al. (2007) bezeichnen sie als eine
echte neue Struktur (,genuinely novel struc-
ture®), die von den Somiten abgeleitet ist. Kura-
TANI et al. 2011, 6) fassen zusammen: ,,Our cur-
rent understanding of the CR, therefore, is that it
does not simply function as an inducer of the
turtle-specific rib growth pattern (axial arrest and
lateral growth), but rather as the marginal growth
center of the carapace, assisting the fan-shaped
growth of the ribs. Nevertheless, the appearan-
ce of the CR and the axial arrest of the rib pri-
mordium are coextensive and these two pheno-
mena are tightly linked to each other develop-
mentally. Thus, we are tempted to assume that
the CR and the axial arrest of the ribs are indu-
ced together by an as-yet unknown, identical
upstream factor, or that the axially arrested ribs
induce or maintain the CR, which further indu-
ces the fan-shaped growth of the ribs.“

Trotz der experimentell erforschten Zusam-
menhédnge zwischen der Ausbildung der CRund
dem Schildkrétenbauplan gelangen NaGAsHIMA
et al. (2007, 2226) zum Schluss, dass weitge-
hend Unkenntnis tiber die Faktoren besteht, die
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diesen besonderen Bauplan bewirken: ,,Wir ver-
stehen immer noch nicht die wichtigsten Fakto-
ren, die dem Bauplan der Schildkréten zugrun-
de liegen, ndmlich die Faktoren, die zur riicken-
waértigen Verschiebung der Rippen der Schild-
kréten fithren.“ Dies ist zu bedenken, wenn man
hypothetische Betrachtungen tiber die evolutio-
néren Entstehungsmechanismen anstellt.

In einer neuen Studie beschéftigen sich Na-
GASHIMA et al. (2009) mit der Muskulatur, die bei
der Bildung des Carapax beteiligt ist. Einige Bein-
muskeln bilden im Zusammenhang mit der Bil-
dung des Carapax spezifische Muskelansétze.
NacasHivaA et al. (2009, 193) erklaren dies durch
eine Heterotopie (rdumliche Verschiebung),
basierend auf Faltung und neuen Verkniipfun-
gen. Obwohl der Panzer als evolutionédre Neu-
heit betrachtet werden konne, seien die musku-
laren Veradnderungen nicht so radikal, dass sie
die morphologischen Homologien der einzelnen
Strukturen zerstéren wiirden (NAGAsHIMA et al.
2009, 195). Man kann also zwar eine Homologie
der Bauelemente konstatieren, aber diese gehen
dann im Schildkréten-Bauplan teilweise neue
Verkniipfungen ein.

KuraTani et al. (2011, 6) stellen fest, dass die
tieferen Muskeln, die Kérperstamm und den
Schultergiirtel verbinden und frith Verbindun-
gen eingehen, sich ontogenetisch im Laufe der
Entwicklung nicht verédndern, anders als die ober-
flachlichen Muskeln der Extremitéten, die ihre
Verbindungen erst spét kniipfen und darin flexi-
bler sind. Entsprechend wiirden die tieferen
Muskeln den topographischen Anderungen bei
den Schildkroten folgen und ihre Lage sei kon-
serviert, wahrend die oberflachlichen Muskeln
diesbeziiglich deutliche Anderungen erfahren
hétten.

Evolutionstheoretische
Folgerungen

Aufgrund ihrer Schliisselrolle in der ontogeneti-
schen Bildung des Panzers wird der Entstehung

der CR auch eine Schliisselrolle in der phyloge-
netischen (stammesgeschichtlichen) Entstehung
des Panzers zugewiesen (Burke 1989, 365). Von
besonderer Bedeutung ist dabei, dass die CR
histologische (gewebliche) Ahnlichkeiten (Ho-
mologien) mit der Extremitétenknospe (,,apical
ectodermal ridge“, AER) aufweist (NaGcasHIMA et
al. 2007). Diese Ahnlichkeit motivierte die Hy-
pothese, dass die CR und im Gefolge ihrer Ent-
stehung der Panzer durch eine Art ,Mega-Du-
plikation“ der Extremitdtenknospe entstanden
seinkonnte. ,Mega-Duplikation“bedeutet, dass
mehrere vernetzte Gene oder ganze Bauteile
verdoppelt und neuen Aufgaben zugefiihrt wer-
den.

Dies wiirde eine grof3e Verdnderung in der
frithen Embryonalentwicklung erfordern. Riep-
PEL (2001, 987) schreibt dazu: ,,Die Evolution der
hochgradig abgeleiteten Anatomie der ausge-
wachsenen Schildkréten ist ein Paradebeispiel
eines makroevolutiven Ereignisses, das durch
Verénderungen in der frihen Embryonalent-
wicklung ausgeltst wurde. Eine frithe onto-
genetische Abweichung kann ein Muster mor-
phologischer Verédnderungen verursachen, das
nicht mit Szenarien einer gradualistischen,
schrittweisen Umbildung vereinbar ist“ (RIEPPEL
2001, 987). Eine schrittweise Entstehung halt
RiepPEL in diesem Szenario aus konstruktiven
Griinden fiir ausgeschlossen, denn die Rippen
kénnen nur entweder unterhalb oder oberhalb
des Schulterblatts lokalisiert sein (vgl. Abb. 2
und 7), daher seien die beiden Moglichkeiten
ihrer Positionierung nur sprunghaft verénderbar.
Die Entstehung durch eine Mega-Duplikation
soll eine schnelle Evolution plausibel machen.

Ahnlich argumentiert auch Burke (1989, 376):
,Eine Zunahme der relativen GroB3e und des
Einflusses des induktiven Feldes unter einer
durchgéngigen Hautverdickung resultierte in
einer Struktur, die der Extremitdtenknospe &h-
nelt. ... Die mechanistischen Ahnlichkeiten die-
ser Wechselwirkungen wahrend der Entwick-
lung weisen darauf hin, das neue Formen durch
geringe Anderungen eines konservierten Sets

Abb. 7 Ungewdhnliche
Lage des Schulterblatts
und des Musculus serra-
tus anterior bei Schild-
kroten im Vergleich zu
anderen Amnioten (vgl.
auch Abb. 2). Siehe
rechts die Lage der
Carapaxfalte (Naheres
im Text). Der Musculus
serrratus anterior ist
der vordere gezackte
Muskel, er gehort zur
tiefen Ruckenmuskula-
tur. Mit ,,Kérperwand*
ist die seitliche Korper-
wand des Brustkorbes
gemeint.

(Nach NacasHiva et al.
2009 und
scienceblogs.com)



von Entwicklungsregeln hervorgerufen werden
koénnen.“

Die Hypothese der Mega-Duplikation ist eine
typische Konsequenz aus dem Evo-Devo-Ansatz,
wonach geringfiigige Anderungen in der Onto-
genese sollen umfangreiche Bauplanédnderungen
hervorrufen kénnen. ,Die Evolution des einzig-
artigen Umbaus der Achsen-Elemente der
Schildkréten in einen Carapax resultierte nicht
einfach aus einer Anfiigung neuer Elemente in
der spaten Ontogenese. Vielmehr erforderte sie
eine umfangreiche Neuanordnung der Grund-
elemente des sich entwickelnden Wirbeltierske-
letts“ (Burke 1989, 364f.).

Die Hypothese einer Duplikation des AER
wird durch die Nutzung identischer Gene in der
CR und der AER unterstiitzt, ihr stehen aller-
dings auch einige bedeutende genetische Un-
terschiede zwischen der CR und der AER entge-
gen. Darauf wird im Folgenden eingegangen.

Genetische Studien

Verschiedene genetische Studien wiesen nach,
dass in der CR zahlreiche Gene in einem spezi-
fischen Muster exprimiert (abgelesen und ge-
nutzt) werden, die sonst auch anderweitig in der
Entwicklung genutzt werden; eine Beobachtung,
die mittlerweile oft gemacht wurde. Die Mehr-
fachnutzung (,,Kooption*) derselben Gene in ver-
schiedenen Zusammenhéngen ist weit verbrei-
tet. Kuraku et al. (2005) fanden als CR-spezifi-
sche Gene LEF-1, APCDDI, CRABPI und Spb,
die alle ortholog* mit anderweitig vorkommen-
den Wirbeltiergenen sind, deren Regulation sich
aber spezifisch in der Schildkrétenlinie gedndert
hat. Weiter gibt es Hinweise, dass der Wnt-Si-
gnalweg* die Entwicklung des Carapax auslost
und fiir diesen Zweck rekrutiert wurde (Kuraku
et al. 2005). Onya et al. (2005) entdeckten eine
Schildkroten-spezifische Expression einiger Hox-
Gene. Auch hier werten die Autoren die Befun-
de so, dass nicht die Hox-Proteine an sich fiir
die Ausbildung des spezifischen Bauplans der
Schildkroten verantwortlich sind, sondern ihre
Regulation (Onya et al. 2005, 116). Zur Siche-
rung dieses Ergebnisses seien aber weitere Stu-
dien notig. Das Homeobox-Gen Msx! spielt eine
Rolle bei der Hautverknécherung des Carapax;
dieser Vorgang dhnelt der Verknocherung der
Hautknochen des Schédels bei Maus und Hithn-
chen, wo Msx1 auch beteiligt ist (Kuraku et al.
2005; vgl. VINCENT et al. 2003).

Lorepo et al. (2001) und Kuraku et al. (2005)
fanden allerdings heraus, dass es in der Genex-
pression* der AER und CR wichtige Unterschie-
de gibt. Beim Hihnchen wird Fgf10 (fibroblast
growth factor) im frithen Mesenchym der Bein-
anlage exprimiert, das resultierende Protein in-
duziert seinerseits FGF8 im AER, um den Aus-

wuchs der Extremitdtenknospen zu initiieren. Im
CR ist FGF8 jedoch abwesend. Die Abwesen-
heit von FGF8 im CRist ein ernsthaftes Problem
fur die Hypothese von der Ableitung des CR
durch Duplikation des AER, weil FGF8 zu den
zentralen funktionalen Elementen der Extremi-
tatenentwicklung gehort. Somit sind in der CR
andere molekulare Kaskaden beteiligt, die nicht
in der Ontogenese der Beine vorkommen (Kura-
KU et al. 2005, 3f).

WacGNER & LyncH (2010, R50) stellen neuer-
dings fest, dass durch detaillierte genetische Stu-
dien keine ,Schliissel-Regulationsgene“ im CR
nachgewiesen werden konnten, die fiir die Ex-
tremitatenknospe charakteristisch sind, was eher
fir eine de novo-Entstehung des Gen-Regulati-
ons-Netzwerks der CR spreche als fiir eine Uber-
nahme eines bestehenden Netzwerks. Anderer-
seits berichtet Moustakas (2008), dass ein Ver-
gleich der Regulationsgene der frithen Anlagen
des Carapax, der Wirbeltierextremitat und der
Wirbelsdule zeige, dass ,,Schliissel-Gen-Netz-
werke“ bei der Entwicklung des Schildkroten-
panzers iibernommen wurden.

Insgesamt ist eine Kooption der kompletten
Steuerungskaskade des AER im CR als Erkla-
rung der CR-spezifischen Gene also problema-
tisch, wenn nicht ausgeschlossen. Es miissen
demzufolge weitere tiefgreifende ontogenetisch
relevante Anderungen postuliert werden, die den
schwer versténdlichen Verlust von FGF8 kom-
pensieren und die die weiteren Unterschiede
erklaren kénnen. (Einen Uberblick iiber geneti-
sche Studien zur Carapaxfalte geben GILBERT et
al. [2008, 5].)

Folgerungen fiir die konkurrierenden
Hypothesen der Panzer-Entstehung

Die Bedeutung des CR fiir die Bildung des Pan-
zers und die Ahnlichkeiten mit der AER kénnen
unter evolutionstheoretischen Voraussetzungen als
Argument fiir die Emergenzhypothese RIEPPELS
gewertet werden. Die CR konnte als eine Mega-
Duplikation der AER mit einigen anschlie3en-
den Veranderungen interpretiert werden. Auf-
grund der vorhandenen Ahnlichkeiten von CR
und AER ist ein schrittweiser Aufbau des CR
(bzw. ein ,,Nachbau“ gleichsam nach dem Vor-
bild der AER) im Sinne der Transformationshy-
pothese schwer versténdlich. Denn wenn (nach
der Transformationshypothese) Hautknochen
allmahlich vergroBert werden und mit den ver-
kiirzten und sich auffichernden Rippen und
Wirbeln verwachsen, ist nicht zu erwarten, dass
sich dabei eine CR mit Ahnlichkeiten zur AER
bildet, dafiir kénnen kaum irgendwelche Griin-
de plausibel gemacht werden. Diese Ahnlich-
keiten sehen schon eher nach einer ,,Kopie* aus.



RieppEL (2008, 347) ist der Auffassung, dass das
gradualistische Szenario des Transformismus die
morphologische Komplexitat des Schildkréten-
panzers nicht erklére, aber auch durch die On-
togenese der Schildkréten nicht unterstiitzt wer-
de, die keine Anzeichen einer riickwértigen Ver-
schiebung des Schultergiirtels erkennen lasse.

Andererseits ist die emergente Entstehung
sehr problematisch: Wenn die CR wirklich durch
eine Mega-Duplikation (mit nachfolgenden wei-
teren Verdnderungen) entstand, ist unklar, wes-
halb mit FGF8 ein zentrales funktionales Steu-
erelement ohne Konsequenzen im Verlauf der
Evolution aussortiert werden konnte (s. 0.). In
allen Fallen bleibt die Frage nach den Mechanis-
men der Rekrutierung sowie der Einfiigung der CR-
spezifischen Genkaskaden in den neuen Entwick-
lungszusammenhang offen, erst recht, wenn ein
ganzer Komplex rekrutiert worden sein soll. Das
wiirde viele Abstimmungen in den neuen gene-
tischen und ontogenetischen Kontexten erfor-
dern. Mit Begriffen wie ,Kooption“ und ,,Rekru-
tierung“ wird nur ein vergleichend-biologischer
Befund —nicht der evolutionare Prozess selbst! —
beschrieben, konkret die Nutzung derselben
Gene in verschiedenen Zusammenhéngen. Wie
die Schritte zu deren zusétzlicher Verwendung
in einem neuen Kontext im Einzelnen ablaufen,
bleibt unbeantwortet, also wie neue Gene in
neuen Zusammenhéngen detailliert eingebun-
den werden, damit sie u. a. neue Regulations-
funktionen tibernehmen kénnen. Die bisherigen
genetischen Studien (s. 0.) haben gezeigt, dass
allein die ontogenetischen Verhaltnisse hoch-
kompliziert sind. NacasHIMA et al. (2007, 2220)
kommen zum Schluss: ,,Daher bleiben die Funk-
tion der CR-spezifischen Gene und ihre Regula-
tion, die den Mechanismus der Entwicklung des
CR erklaren konnten, ratselhaft.“ Damit aber fehlt
vorerst die Basis, phylogenetische Hypothesen
zur Entstehung des Panzers genauer priifen zu
konnen. Solange die ontogenetischen Ablaufe
noch ,ratselhaft” sind, kann der evolutive Wer-
degang erst recht nicht als geklart betrachtet wer-
den.

Fossilfunde

Bis vor wenigen Jahren gab es keine guten fos-
silen Hinweise auf mogliche Schildkroten-Vor-
fahren. Der Schildkroten-Bauplan erschien fos-
sil ohne dokumentierte Bindeglieder; vermitteln-
de Formen fehlten unabhéngig von der syste-

matischen Stellung der Schildkréten. Schildkro-
ten besaf3en von Beginn ihrer Fossiliiberliefe-
rung an ihren typischen Bauplan (GILBERT et al.
2008), wenn auch die bis vor kurzem &ltesten
bekannten Gattungen Proganochelysund Protero-
chersis eine Reihe sogenannter Primitivmerkmale
aufwiesen, so im Bau des Schadels, durch den
Besitz von Gaumenzihnen oder durch den Be-
sitz von Stacheln am Hals und am Schwanz (Prit-
SCHARD 2008, 47f.; BENTON 2007, 245ff.). Sie
schiitzten ihren Kopf nicht durch Riickziehen in
den Panzer (Halswender oder Halsberger), son-
dern mit Nackenstacheln oder mit einem Fort-
satz des Carapax. Der Carapax von Proganoche-
lys war jedoch im Wesentlichen gebaut wie der
heutiger Schildkréten und das Plastron nahezu
identisch mit dem vieler moderner Halswender-
Schildkréten (PritscHarRD 2008, 46f.). Progano-
chelys quenstedti (2. Stubensandstein; Lowen-
stein-Formation; ca. 212,5 Millionen Jahre und
unterer Knollenmergel; Trossingen-Formation;
ca. 206 Millionen Jahre) und Proterochersis robu-
sta (1. Stubensandstein; Lowenstein-Formation;
ca. 214 Millionen Jahre; Fraas 1913) waren bis
zum Jahr 2008 die dltesten bekannten fossilen
Schildkréten.

Land oder Wasserschildkréten zuerst?

Bis vor kurzem wurde eine Entstehung der
Schildkroten im Wasser als wahrscheinlicher an-
gesehen als eine Entstehung auf dem Land (z. B.
Lucas et al. 2000, MaiscH 2009). Joyce & GauT-
HIER (2004) meldeten aufgrund der Proportionen
der Extremitédten von zweien der &ltesten fossi-
len Gattungen, Proganochelysund Palaeochersis,
Bedenken gegen eine Entstehung im Wasser an
und plédierten fiir eine Entstehung auf dem Land.
Diese Sichtweise schien sich durch eine Unter-
suchung der Knochenfeinstruktur ihrer Panzer
im Vergleich mit heutigen Landschildkréten zu
bestétigen (ScHEYER & SaANDER 2007). Nach den
von ScHEYER & SANDER (2007) und Joyce & Gau-
THIER (2004) vorgelegten Befunden konnten die
Schildkréten nicht semiaquatisch, sondern muss-
ten als Landtiere begonnen haben. Denn ihre
Panzer waren &hnlich gebaut wie die Panzer
heutiger Landschildkréten, und ihre Extremité-
tenproportionen passen am ehesten zu Land-
schildkréten. Auch aufgrund phylogenetischer
Analysen spricht nach Joyce (2007) einiges fiir
eine terrestrische* Entstehung der Schildkréten.
Schon friih in ihrer Geschichte nahmen danach
die Schildkréten einen semiaquatischen und
schlieBlich auch voll aquatischen und sogar ei-
nen sekundar terrestrischen Lebensstil an (ScHEY-
ER & SANDER 2007, 1892; vgl. auch die Diskussi-
on bei Lyson & GiLBerT [2009]).

Im Jahr 2008 wurden zwei neue bedeuten-
de Fossilfunde gemacht. Sie sollen zunéchst be-



Abb. 8 Odontochelys
semitestacea, speci-
men number IVPP
V13240. Foto: Mr. Wei
Gao, Abdruck mit
freundlicher Genehmi-
gung von Chun Li.
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schrieben und anschlieBend beziiglich ihrer Be-
deutung fiir die aufgeworfenen Fragen der Ent-
stehung auf dem Land oder im Wasser und des
Modus der Entstehung der Schildkréten (trans-
formistisch oder emergentistisch) bewertet wer-
den.

Odontochelys

Liet al. (2008) berichten von Fossilfunden einer
Schildkrote, die einen Zwischenschritt in der
Evolution des Panzers dokumentieren soll. Die
neue Art Odontochelys semitestacea (Abb. 8) wur-
dein Schichten in der stidwestchinesischen Pro-
vinz Guizhou in Kiisten-Ablagerungen entdeckt,
die mit datierten 220 Millionen Jahren noch et-
was édlter sind als die bislang alteste Schildkréte
Proterochersis(ca. 214 Millionen Jahre; s. 0.). Der
Artnahme bedeutet sinngeméf3 ,,Halbpanzer-
schildkrote mit Zahnen“, womit zwei wesentli-
che Unterschiede zu heutigen Schildkréten an-
gedeutet sind.

Zum einen waren Ober- und Unterkiefer des
Tieres bezahnt und hatten keine schnabelarti-
gen Kieferleisten wie heutige Schildkréten. Zum
anderen war zwar der Bauchpanzer (Plastron)
des etwa 40 cm groB3en Tieres voll entwickelt,
der Riickenpanzer (Carapax) bestand aber nur
aus Neuralplatten; die riickenseitigen Rippen
waren lediglich verbreitert. Hautknochen waren
nicht ausgebildet. Li et al. (2008) schlieen dar-
aus, dass sich der bauchseitige Panzer vor dem
Riickenpanzer entwickelt hat und dass der erste
Schritt der Entstehung des Riickenpanzersin der
Verknocherung von Neuralplatten und Verbrei-
terung der Rippen bestand. Diese Abfolge stimmt
mit dem Verlauf der friihen Embryonalentwick-
lung der heutigen Schildkréten tiberein.

Gegen die Deutung, es handle sich um ein
jugendliches Exemplar, spricht nach Li et al.
(2008, 499) die Verschmelzung von Sprungbein
(Astragalus) und Fersenbein (Calcaneum). Na-
GasHIMA et al. (2009) vermuten, dass in Odonto-
chelysdie Carapaxfalte* (,,carapacial ridge“, CR)
nur an der Seite des Korperstamms ausgebildet
und am vorderen und hinteren Ende unvollstéan-
dig war. Erst deren Vervollstdndigung bewirkte
das verdnderte Rippenwachstum. Li et al. (2008)
stellen demnach die Hypothese auf, dass sich
der Schildkrétenpanzer in zwei Etappen gebil-
det hat, zuerst das Plastron, danach der Cara-
pax, wéhrend man bislang davon ausgegangen
war, dass sich beide Panzerteile zusammen ent-
wickelt hatten (MaiscH 2009, 201). Entsprechend
soll sich die CR in zwei Etappen gebildet haben
(NaGasHIMA et al. 2009, 196). Im Wasser ware
eine solche Abfolge insofern plausibel, als ein
Bauchpanzer vor Feinden von unten (vor lau-
ernden Raubern) schiitzen konnte, wahrend ein
Schutz von oben weniger erforderlich gewesen
wére.

Bei Odontochelys liegt das Schulterblatt vor
dem ersten Rippenpaar, was einem ontogeneti-
schen Stadium der heutigen Schildkréte Pelodis-
cus entspricht (NaGasHIMA et al. 2009). Dies kann
als Indiz dafiir gewertet werden, dass Odonto-
chelys als Ubergangsform passen wiirde.

Der Interpretation von Li et al. stellen Reisz
& HEeaD (2008) in einem Kommentar jedoch eine
andere entgegen: Lange, verbreiterte Rippen sind
Bestandteile des Riickenpanzers aller Schildkro-
ten. Deren Vorkommen bei Odontochelys sei ein
Hinweis darauf, dass das embryonale Gewebe,
welches die Bildung des Carapax kontrolliere,
ebenfalls vorhanden gewesen sei. Ebenso sei die
Verbindungsbriicke zwischen Carapax und
Plastron ausgebildet, was ebenfalls fiir die An-
wesenheit eines Carapax spreche. Zusammen-
genommen spreche das fiir die alternative In-
terpretation, dass ein Carapax doch ausgebildet
gewesen sei, jedoch einige seiner Teile nicht ver-
knochert gewesen seien. Diese Interpretation
von Odontochelys fithre zur Moglichkeit, dass



dessen Panzer nicht primitiv, sondern stattdes-
sen eine spezialisierte Anpassung durch einen
sekundéren Verlust gewesen sei (Reisz & Heap
2008, 451), also keine Ausprdgung, die einem
frithen Ontogenesestadium entspricht. Eine Re-
duktion der Hautknochen ist bei wasserleben-
den Schildkréten verbreitet; die Deutung einer
Spezialisierung passt also zum vermutlichen Le-
bensraum von Odontochelys im kiistennahen
Wasser. Diese Auspragung kénne durch ein
Stehenbleiben der Entwicklung auf einem ju-
gendlichen Stadium (sog. Pddomorphose) zu-
stande gekommen sein. Eine schwache Panze-
rung kommt bei vielen fossilen und rezenten
Formen des Meeres und des Sii3wassers vor
(MaiscH 2009). Wegen eindeutiger Merkmale des
Erwachsenenzustands, der KorpergrofBe und
Fusion von FuBwurzelelementen ,ist auszu-
schlielen, dass die zwei Fossilien Jungtiere
waren® (MaiscH 2009, 201).

Allerdings passt die Bezahnung, die evoluti-
onstheoretisch als urspriingliches Merkmal gel-
ten muss, nicht ohne weiteres zu dieser Deu-
tung. Denn wenn Odontochelys als eine speziali-
sierte Schildkrotenart interpretiert wird, wére
eher zu erwarten, dass sie wie die anderen Schild-
kréten Hornplatten statt Zéhne besitzt. AuBBer-
dem gelten das Basipterygoidgelenk zwischen
Gaumen und Hirnschédelbasis, das den Gau-
men wie bei Proganochelys beweglich machte,
und die Fliigelbeine (Pterygoide) im Gaumen-
bereich mit vermutlich ausgebildeten Querfort-
sétzen, die bei Proganochelys reduziert sind, als
Primitivmerkmale.

Merkmale kdnnen jedoch auch mosaikartig
kombiniert sein; eine spezialisierte wasserleben-
de Art kann bezahnt gewesen sein. Einerseits ist
der Riickenpanzer von Odontochelys mit keinen
friihontogenetischen Stadien heutiger Schildkro-
ten vergleichbar und sein Bau weicht von dem
anderer aquatischer* Schildkroten ab. Anderer-
seits ist das Plastron von Odontochelys gut ver-
knochert und ,,1asst sich nicht von dem anderer
Schildkroten unterscheiden® (Maiscu 2009, 201).
Die Rippen sind wie bei heutigen Schildkréten
nicht ventral stark gebogen, sondern seitwérts
abstehend und verkiirzt. Wird das Fehlen des
Carapax bei Odontochelys als urspriinglich inter-
pretiert, stellt sich die Frage nach den Selekti-
onsdriicken, die die Entstehung einer Vorstufe
des Carapax wie z. B. seitwarts stehender Rip-
pen begiinstigen konnten. Im Falle einer sekun-
déren Riickbildung ertibrigt sich diese Frage, da
sich ein Verlust viel leichter ereignen kann als
ein Neuerwerb.

Wie bei der ebenfalls obertriassischen voll
gepanzerten Gattung Proganochelysist das Sché-
deldach anapsid (kein Schlafenfenster), obwohl
—wie bereits ausgefiihrt —nach phylogenetischen
Studien die Schildkréten zu den Diapsiden zu
stellen sind, womit das Fehlen der Schadelfen-

ster als sekundér zu deuten ist. Dass bereits die
dltesten Schildkrétenfunde einen anapsiden
Schéadelbau haben, passt nicht zur phylogeneti-
schen Stellung als spiate Amnioten-Linien. ,Die
Fossilien geben damit nach wie vor den Befiir-
wortern einer Abstammung der Schildkréten von
primér anapsiden Vorfahren Schiitzenhilfe®
(MaiscH 2009, 201). Insgesamt besitzt Odonto-
chelys also ein Merkmalsmosaik, das nicht leicht
in ein stammesgeschichtliches Schema einge-
ordnet werden kann. Wie in vielen anderen Fal-
len auch zeigt sich, dass Mosaikformen nicht
ohne weiteres als evolutive Ubergangsformen
interpretierbar sind.

Die alternative Interpretation der Befunde
durch Reisz & Heap wiirde die Frage nach dem
Ursprung der Schildkréten unverédndert offen
lassen und sogar verschérfen: Denn demnach
wére ausgerechnet eine spezialisierte Form die
bislang élteste. Die Funde von Odontochelys
machen auch beispielhaft deutlich, wie schwie-
rig die Interpretation fossiler Funde ist.

Zur Frage, ob Schildkroten auf dem Land oder
im Wasser entstanden sind, kann Odontochelys
angesichts der verschiedenen Interpretations-
moglichkeiten keine sichere Auskunft geben. Die
Gattung war zwar mit groer Wahrscheinlich-
keit wasserlebend, aber eine sekundér aquati-
sche Lebensweise kann nicht ausgeschlossen
werden.

Die Merkmalskombination von Odontoche-
lys passt im Rahmen des Evolutionsparadigmas
eher zur Emergenzhypothese, da der Fund —evo-
lutionstheoretisch interpretiert — nicht zur Vor-
stellung eines allmé&hlich rundum entstehenden
Panzers passt.

Lyson & GILBERT (2009, 134) kommentieren:
»Die neue Entdeckung des wunderbar erhalte-
nen Fossils O. semitestacea produziert mehr Fra-
gen als Antworten, erdffnet neu die Frage nach
dem Ursprung der Schildkréten, der Evolution
des Panzers und der urspriinglichen Paldotko-
logie. Eine Losung dieser Probleme muss auf
weiteres Fossilmaterial und auf eine Vereinheit-
lichung der morphologischen, entwicklungsbio-
logischen und molekularen Daten warten, die
eine Hypothese zuungunsten anderer unter-
stitzt.”

Chinlechelys

Nachdem mit der Entdeckung von Odontochelys
die Waage iiberraschend zugunsten einer Ent-
stehung der Schildkroten im Wasser ausgeschla-
gen war, scheint ein weiterer kurz darauf verof-
fentlichter dhnlich alter Fund diese Deutung
wieder ,massivin Frage“ zu stellen (MaiscH 2009,
201). Joyce et al. (2009) beschreiben Bruchstiik-
ke einer auf 215 Millionen Jahre datierten fossi-
len Schildkréte Chinlechelys tenertesta aus der
Obertrias von New Mexico, bei der Panzer und
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Abb. 9 Ventrale
(bauchseitige) Ansicht
eines Bruchstucks des
Carapax con Chinleche-
lys, bestehend aus zwei
Seitenschilden, zwei
Rippen und einigen
Randschilden. Die Rip-
pen haben nur eine
schwache Verbindung
mit den Costalia.

(Nach Jovce et al. 2009;
fig. 1g, Abdruck mit
freundlicher Genehmi-
gung von der Royal So-
ciety London)
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Rippen nicht miteinander verschmolzen waren.
Erhalten sind allerdings nur wenige Osteoder-
men (Hautverknécherungen) des Hals- und
Schwanzbereichs und Elemente des Panzers
(Teile des Carapax und Hypoplastrons), wes-
halb weitergehende Schlussfolgerungen nur vor-
behaltlich weiterer Erkenntnisse durch vollstéan-
digere Funde gemacht werden kénnen.

Chinlechelys tenertesta besitzt Nackenstachel,
die aus mehreren Osteodermen aufgebaut sind.
Nach Auffassung von Jovck et al. deuten sie an,
dass die ersten Schildkroten von Reihen aus
schiitzenden Strukturen (Schilden etc.) der Haut
bedeckt waren. Wesentlich bedeutender sei je-
doch, dass die primitiven, vertikal orientierten
dorsalen Rippen der neuen Schildkréte nur eine
schwache Verbindung mit den dartber liegen-
den Seitenschilden des Carapax aufweisen (Abb.
9). Das weise darauf hin, dass es sich hier um
zwei unabhéngig voneinander verknéchernde
Strukturen handelt. Die Carapax-Knochenele-
mente sind sehr diinn (bis maximal drei Milli-
meter). Diese Beobachtungen an Chinlechelysun-
terstiitzen die Hypothese, dass der urspriingli-
che Schildkrétenpanzer nur aus Schutzstruktu-
ren der Haut bestand, und zwar rundum, der
dann erst spéter mit den Rippen und Wirbeln
des Innenskeletts verschmolzen ist und es sich
somit beim Schildkrétenpanzer nicht um eine
»Neuerfindung“ handelt, sondern dass er sich
eher aus einer Vorléuferlinie kontinuierlich ent-
wickelt hat. Der Fund passt also — anders als
Odontochelys — eher zur klassischen transformi-
stischen Entstehungshypothese. Die lose Ver-
bindung zwischen den Rippen und den Haut-
knochen, die sehr diinne Panzerung und der ,.be-
ginnende doppelte Kontakt der dorsalen Rippen
mit den Centra der Wirbel“ konnen gut als inter-
mediére Ausprdgungen zwischen nichtgepanzer-
ten Vorldufern und vollgepanzerten Schildkré-
teninterpretiert werden (Joyce et al. 2009, 510f.).
Die zahlreichen Hautknochen im Nacken- und
Schwanzbereich seien ein Argument dafiir, dass
der Panzer ein ,Komposit aus Hautknochen,
Wirbeln und Rippen® darstellt (MaiscH 2009,
201).

Die fiir die Beurteilung wesentlichen Panzer-
elemente (Seiten- und Wirbelsdulenschilde,
Costaliaund Neuralia) sind also keine Auswtich-
se (Verbreiterungen) der Knochen des Innen-

skeletts (Rippen, Wirbel), wie einige embryolo-
gische Untersuchungen nahelegen. Joyck et al.
betrachten damit die embryologischen Befun-
de, wonach der Panzer direkt aus den Rippen
entsteht, als nicht maBgeblich. Darauf kommen
wir weiter unten zuriick.

Unklarist, welche funktionale Bedeutung die
verénderte Lage der Rippen hat, wenn diese nur
lose mit den Hautknochen verbunden sind. Die
Moglichkeit, dass es sich um ein frithes ontoge-
netisches Stadium handelt, halten Joyck et al.
(2009, 509) fiir eher unwahrscheinlich. Sie mer-
ken an, dass das relative ontogenetische* Alter
zwar schwer zu bestimmen sei, sie sind sich aber
ziemlich sicher, dass die besondere Orientierung
und Platzierung der Rippen und die Platzierung
sowie geringe Dicke des Panzers keine juveni-
len* Ausprégungen sind. Zusétzliches Fundma-
terial konne einen Test auf diese Interpretation
liefern.

Dieser Fund spricht nun wiederum fiir eine
terrestrische* Entstehung der Schildkréten und
fiir das klassische Modell und lasst sich mit
Odontochelys nicht in eine Reihe bringen, es sei
denn man interpretiert das Fehlen der Riicken-
panzerung bei Odontochelys doch als Riickbil-
dung. Andernfalls miissten Chinlechelys und
Odontochelys als Vertreter deutlich verschiede-
ner evolutiver Linien interpretiert werden, was
auf eine mindestens biphyletische* Entstehung
der Schildkroten hinausliefe.

Zusammenfassende Diskussion

Ontogenetische Befunde und die Bedeu-
tung der Carapaxfalte

Wie entstand die Carapaxfalte (,carapacial
ridge®, CR) und wie entstanden die Interaktio-
nen mit der CR, die zur Bildung des Panzers
gefiihrt haben sollen? Die Bedeutung der CR fiir
die ontogenetische Bildung des Panzers wurde
eingangs erldutert. Die CR, eine Aufwolbung aus
Ektoderm und Mesoderm, die sich oberhalb der
Extremitdtenknospe in Léngsrichtung auf der
Korperflanke bildet, ist eine einzigartige Struk-
tur, die unter den Amnioten* nur bei den Schild-
kroéten bekannt ist, und soll zu einer neuen Epi-
thel*-Mesenchym*-Wechselwirkung gefiihrt ha-
ben, die das Rippenwachstum beeinflusst. Durch
die Wechselwirkung mit der CR biegen die Rip-
pen zur Seite ab und der Schultergiirtel positio-
niert sich innerhalb des Brustkorbs (Abb. 2, 7).
Die CR wird als eine Art Schliissel-Organanlage
betrachtet, die eine notwendige Voraussetzung
fur die Bildung des ungewohnlichen Schildkro-
tenbauplans darstellt.

Im Abschnitt ,,Evolutionstheoretische Folge-
rungen“ wurde die Hypothese der Entstehung



des Schildkroten-Panzers als Folge einer Mega-
Duplikation (Verdopplung) erlautert. Die Dupli-
kation der Randleiste (,,apical ectodermal ridge*®,
AER*) der Extremitdtenknospe soll zu einer Auf-
wolbung aus Ektoderm und Mesoderm und da-
mit zur CR gefiihrt haben, was wiederum ein
verdndertes Rippenwachstum zur Folge hatte
und mit der Bildung des Panzers korreliert sei.
Die CR wird nach dieser Hypothese als Schliis-
selneuheit interpretiert, die zur Entstehung des
Schildkrétenbauplans fiihrte.

Damit wird aber nur eine notwendige, jedoch
bei weitem nicht hinreichende Voraussetzung
fiir die Entstehung des Schildkrétenpanzers ge-
liefert. Ob diese Verdnderung ursdchlich fiir den
mutmafBlichen evolutiondren Wandel ist, ist
hypothetisch. Denn der Weg zur , Installation
der CR auf dem Wege einer Duplikation ist voll-
kommen unklar. Eine ,,Mega-Duplikation“ (mit
den weiter oben diskutierten Einschrankungen)
kann nur dann funktional sein, wenn viele Wech-
selwirkungen zugleich aufeinander abgestimmt
werden; es sind bei einem solchen Vorgang sonst
schwere Missbildungen zu erwarten. Wie eine
solche vielfache Abstimmung von Einzelteilen
vor sich gehen soll, also wie z. B. die Duplikation
der AER das verdnderte Rippenwachstum und
die anderen Verdnderungen hervorgebracht
haben soll, die wiederum zur Bildung des Pan-
zers gefiihrt haben sollen, dariiber wird keine
Rechenschaft abgegeben.

Daher steht die Idee, mit der evolutiven Neu-
bildung der CR eine schnelle und sehr umfang-
reiche Neubildung plausibel machen zu kénnen,
auf sehr schwachen Fii3en. Die hypothetischen
evolutiven Vorgange missten konkret beschrie-
ben werden und es miisste eine Analyse erfol-
gen, welche Wechselwirkungen betroffen sind
und welche neuen Abstimmungen zwischen den
Geweben und den ontogenetischen Entwick-
lungswegen erfolgen missten. GILBERT et al.
(2001, 56) argumentieren zwar, dass die Wech-
selwirkung zwischen Epithel* und Mesenchym*
am Beginn der Carapax-Entwicklung die Basis
fiir Hypothesen einer schnellen Evolution des
Korperbauplans liefere, doch diese ,Basis® lie-
fert allenfalls eine notwendige Voraussetzung fiir
eine Erklarung, der hypothetische Prozess der
Veranderung wird damit nicht aufgeklart.

Dasselbe gilt fiir Uberlegungen von Na-
GasHIMA et al. (2005, 149). Diese Autoren betrach-
ten die Verschiebung des Rippenwachstums in
seitliche Richtung als Basis fiir veranderte Wech-
selwirkungen zwischen den Geweben, die zu den
Hautknochen und verbreiterten Platten des Ca-
rapax fithren. Eine kleine rdumliche Verande-
rung in der Entwicklung (Heterotopie) kénne zu
einer groBeren morphologischen Anderung fiih-
ren. Auch hierbei handelt es nur um Begleit-
erscheinungen oder notwendige Voraussetzun-
gen, denn eine Heterotopie fiir sich alleine kann

keine Erkldrung sein, da zum einen die verschie-
denen Bauelemente koordiniert geédndert wer-
den miissen, was zahlreiche aufeinander abge-
stimmte Schritte benotigen wiirde, und zum
anderen auch neue Wechselwirkungen entste-
hen mussten. Auch CeBra-THOMAS et al. (2005)
beschreiben in ihrem Modell nur notwendige Be-
dingungen bzw. Begleiterscheinungen der Pan-
zerbildung.

Die alternative Erklarung einer allméhlichen
Entstehung des Panzers durch sukzessives Gro-
Berwerden von Hautknochen und ihr Verschmel-
zen mit Rippen und Wirbelteilen wirft auf der
anderen Seite die Frage auf, wie es unter diesen
Umstanden zu den markanten Gemeinsamkei-
ten zwischen der CR und der AER kommen konn-
te (die im Abschnitt ,,Evolutionstheoretische Fol-
gerungen® dargestellt wurden). RieppeL (2009)
nennt zwei Probleme der Transformationshy-
pothese: Wie konnte es zur Fusion mit den Rip-
pen kommen, da sie normalerweise in den
Bauchraum wachsen? Und wie gelangt das
Schulterblatt ins Innere des Brustkorbs? Nach
der transformistischen Hypothese bewegte sich
der Schultergiirtel wahrend der Evolution der
Schildkroten nach hinten, so dass er innerhalb
des Panzers zu liegen kam, der seinerseits die
Rippen einschloss. Dafiir gibt es jedoch keine
Befunde als Anhaltspunkte; in der Embryonal-
entwicklung heutiger Schildkroten tritt eine sol-
che Bewegung nicht auf (RieppeL 2009, 154).

Die notwendigen Umbauten erforderten
nicht nur Veranderungen im Skelettbau, sondern
abgestimmte Anderungen anderer Teile des
Bauplans. So ist die Muskulatur stark verandert
und einige Muskeln haben neue Ansatzstellen
(NacasHIMA et al. 2009). Dass dafiir geringe An-
passungen von Entwicklungsabfolgen ausrei-
chen (Joyce 2009, 512), muss bezweifelt wer-
den. So erfordert die Ausbildung neuer Muskel-
ansitze innovative Anderungen, die mehr als
bloBe Anpassungen beinhalten. Um die Tragfa-
higkeit evolutiver Modelle beurteilen zu kénnen,
miissen die genetischen und entwicklungsbio-
logischen Details bekannt sein. Wie erwéhnt ist
hier vieles ungeklért, weshalb darauf aufbauen-
de evolutiondre Hypothesen nur vage formuliert
werden konnen. Dabei ist immer zu bedenken,
dass einzelne Strukturen immer in der Wechsel-
wirkung mit anderen gesehen werden miissen.

Die altesten Fossilfunde unterstiitzen
widersprechende Hypothesen

Zweifellos unterstiitzen die &ltesten Schildkro-
tenfunde insofern evolutionstheoretische Deu-
tungen, als diese Gattungen (wie Proganochelys)
mutmafBliche Primitivmerkmale besitzen, z. B.
in der Kopfmorphologie, und dass unter den &l-
teren fossilen Gattungen Tendenzen hin zum Bau
der modernen Formen gibt (GAFFNEY et al. 1987;
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Abb. 10 Paldogeogra-
phische Verbreitung der
Proganochelyidae
(blau), der Australoche-
lyidae (hellblau) und
urspringlicher Hals-
berger-Gattungen (offe-
ne Kreise) aus dem Un-
terjura.

(Nach KarL & Ticvy 2000)
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GaFrFNEY & KiTcHING 1994; RoUGIER et al. 1995;
Benton 2007, 245ft.; PriTcHARD 2008). Und man-
che Merkmale konnen als intermediér zwischen
Schildkréten und mutmaBlichen Vorldufern gel-
ten. Es sei hier vor allem an die Gattungen Odon-
tochelys und Chinlechelys erinnert. Doch diese
Befunde sind nur ein Teil einer komplexen Be-
fundlage. Es sind némlich folgende Punkte zu
berticksichtigen:

* Die Bestimmung ,urspriinglich“ / ,,abge-
leitet“* ist objektiv allein anhand der jeweiligen
Merkmalszusténde nicht mdglich. Diese Kenn-
zeichnung erfolgt im Rahmen phylogenetischer
Hypothesen und kann je nach Datenlage wech-
seln. Dies wird besonders deutlich an der Wer-
tung des anapsiden Schédels der Schildkréten.
Diese Schédelform gilt gewohnlich als urspriing-
lich; bei den Schildkréten wird sie seit gut einer
Dekade als abgeleitet gewertet. Viele als Homo-
logien betrachtete Merkmale, die frither eine
Verwandtschaft der Schildkréten mit den Pareia-
sauriern oder Procolophoniden begriindeten,
missen nach den neueren molekularen Studien
als Konvergenzen gewertet werden.

* Die éltesten Funde sind morphologisch sehr
facettenreich mit einer mosaikartigen Merkmals-
verteilung und miissen deshalb —in einer evolu-
tionstheoretischen Lesart — sehr verschiedenen
Linien zugeordnet werden. Wahrend Odontoche-
lys als wasserlebend angesehen wird, war Chin-
lechelys sehr wahrscheinlich landlebend. In eine
evolutive Reihe passen die beiden Gattungen
auch aufgrund ihrer Merkmalsauspragungen
nicht; sie miissen evolutionstheoretisch auf ver-
schiedene divergente Linien gestellt werden
(s. 0.). Die Gattung Proterochersis(ca. 214 Millio-
nen Jahre; s. 0.) besitzt einige abgeleitete Merk-
male, ist aber &lter als die ,,primitivere” Gattung
Proganochelys (ca. 206 und ca. 212,5 Millionen
Jahre: s. 0.). Unter den Schildkréten tauchen also
fossil zwar die insgesamt ,,primitiveren“ Formen

zuerst auf, aber sie sind von Beginn der Fossil-
uberlieferung an in deutlich verschiedene For-
men aufgefachert. Die widerspriichlichen Merk-
malsverteilungen unter den frithen Formen (Rou-
GIER et al. 1995; vgl. RiEpPEL & DE Braca 1996),
konnen evolutionstheoretisch nur als Hinweis
auf eine konvergente Evolution parallel existie-
render Linien gewertet werden.

* Die beiden é&ltesten Gattungen Chinlechelys
und Odontochelys begiinstigen die beiden kon-
kurrierenden Panzer-Entstehungshypothesen;
Chinlechelys passt eher zur Transformationshy-
pothese, wahrend die Merkmale von Odontoche-
lys eher fiir die Emergenzhypothese sprechen.
Dieser Umstand noétigt dazu, beide Gattungen
evolutionstheoretisch auf verschiedene Aste zu
stellen oder Odontochelys als abgeleitet und das
Fehlen des Carapax als sekundér zu interpretie-
ren (vgl. Abschnitt ,Neue Fossilfunde®).

Der erstere Fall liefe auf eine zweifach unab-
héngige Entstehung der Schildkréten hinaus, was
evolutionstheoretisch sehr problematisch wére.

Molekulare Daten und der Fossilbefund

Die zeitliche Stellung der Fossilien scheint im
Vergleich zur systematischen Position deutlich
zu frith zu sein. Wie oben erwéhnt ermittelten
ManneN & Li (1999) aufgrund molekularer Be-
funde eine Divergenzzeit fiir die Trennung der
Alligatoren- und Schildkrétenlinie von 151,6 £
23,7 Millionen Jahren. Die altesten Schildkro-
tenfossilien werden dagegen auf etwa 220 Mil-
lionen Jahre datiert. Aus der Obertrias (um 200
Millionen Jahre und élter) ist eine grof3e Fiille
fossiler Formen bekannt. Wie ist diese deutliche
Inkonsistenz von molekularen Daten und dem
Fossilbericht zu deuten?

Eine Untersuchung der Vorderextremitéten
der nach phylogenetischen Analysen urspriing-
lichsten Schildkrotengattungen Proganochelys



und Palaeochersis durch Joyce & GAUTHIER (2004)
ergab, dass es sich mit hoher Wahrscheinlich-
keit um landlebende Schildkréten handelt. Da-
gegen weisen phylogenetische Studien wasser-
lebende Formen als urspriinglich aus. Diese Dis-
krepanz molekularer und paldontologischer
Daten konnte durch Odontochelys (s. 0.) gemil-
dert werden, falls diese Gattung primér wasser-
lebend war.

Einzigartige Merkmalskombinationen und
Konvergenzen

Eingangs wurde bereits angesprochen, dass die
Schildkréten systematisch mit keiner anderen
Amniotengruppe gut verbunden werden konnen.
Es gibt fiir die diskutierten und weit divergieren-
den systematischen Positionen der Schildkro-
ten jeweils Argumente; die Schildkréten sind ein
besonders schwer zu klassifizierendes Taxon
(Wikinson et al. 1997; vgl. Jovyce & GAUTHIER
2004, 1). Die Schildkréten sind zu allen mogli-
chen Gruppen hin im Bau deutlich abgegrenzt.
Dendrogramme weisen ein hohes Maf3 an Kon-
vergenzen auf (vgl. RIEpPEL & DE Braga 1996, 454;
Roucier et al. 1995; HiLL 2005). Beispielsweise
miissen die gleichen Anderungen des Schulter-
giirtels und der Extremitéten in mehreren Lini-
en von wasserlebenden Schildkréten angenom-
men werden (DePECKER et al. 2006); sehr dhnli-
che Schéadel- und Panzerformen kommen bei den
Emydidae, Geoemydidae und Testudinidae vor
(CLauDE et al. 2005). Und einen keulenartigen
Schwanz besitzt nicht nur eine der &ltesten fos-
silen Gattungen, Proganochelys, sondern 180
Millionen Jahre spater auch die Landschildkro-
te Meiolania platyceps; und die heute lebende
Landschildkrote Chelus fimbriatus hat einen auf-
fallend ghnlichen Bau wie Proganochelys. Viele
konvergente Entwicklungen miissen auch in den
beiden Hauptgruppen der Cryptodira und Pleu-
rodira angenommen werden (GAFFNEY 1975, 391,
421f).

Der Befund weitverbreiteter Konvergenzen
ist evolutionstheoretisch insofern problematisch,
als vernetzte Merkmalsbeziehungen der ver-
schiedenen Taxa aufgrund von Konvergenzen
in einem evolutionstheoretischen Baumschema
auf hoherem taxonomischem Niveau eher die
Ausnahme und nicht die Regel sein sollten. Denn
in einem evolutiondren Prozess, der ohne jede
Zielorientierung abléuft, ist die zwei- oder mehr-
malige Entstehung derselben oder einer sehr
ghnlichen Struktur sehr unwahrscheinlich.

Probleme des Umbaus

Bei einer Evolution der Schildkréten ausgehend
von Amnioten-Vorfahren miissten sehr weitge-
hende ,,UmbaumaBnahmen® vorgenommen
worden sein. Diese Problematik wurde am Bei-

spiel des Panzers angesprochen und soll hier an
einem weiteren Beispiel kurz verdeutlicht wer-
den. Die Rippen erfiillen bei landlebenden Vier-
beinern Funktionen in der Atmung und der Fort-
bewegung: Beide Funktionen konnen sie bei den
Schildkréten nicht (mehr) erfiillen. Durch die Ver-
wachsung der Rippen mit dem Panzer fehlt die
Beweglichkeit des Brustkorbs. Die Atmung muss
daher durch Bewegung iiber die Extremitdten
unterstiitzt werden und erfordert ganz neue spe-
zielle Atemtechniken und dafiir besondere Mus-
kulatur (genauer beschrieben z. B. unter http://
www.monta-n.net/sk/atem.html oder unter
http://www.ausgabe.natur-lexikon.com/
Schildkroeten.php). Der Ubergang zu dieser an-
dersartigen Atemtechnik wdire besonders
schwierig gewesen, wenn er in landlebenden
Reptilien hétte vollzogen werden miissen, da dort
die Moglichkeit der Unterstiitzung durch den
Wasserdruck fehlt. In einem hypothetischen
Ubergangsstadium gébe es Konflikte in den funk-
tionalen Rollen der Muskulatur der Atmung und
des Bewegungsapparats (RieppeL 2008, 349). Evo-
lutionére Szenarien der Schildkrétenentstehung,
bei denen Details des mutmaflichen Umbaus
nicht bedacht werden, kénnten daher fragwiir-
dig sein.

Ontogenese als Modell fir Phylogenese?

Lietal. (2008) begriinden die Interpretation von
Odontochelys als Vorstufe zu vollgepanzerten
Schildkroten unter anderem damit, dass man
diese Gattung mit einem embryonalen Stadium
heutiger Schildkroten vergleichen kénne. Auch
NacasHmva et al. (2009, 196) bemerken, dass
Odontochelys embryonalen modernen Schildkro-
ten in mancher Hinsicht &hnlich sei und ein Vor-
fahrenstadium représentieren diirfte. Dagegen
passen die Merkmale von Chinlechelys nicht zu
ontogenetischen Befunden. Bei Chinlechelys sind
Rippen und Osteodermen* nur lose verbunden,
was evolutionstheoretisch als allméahliche Ent-
stehung des Panzers durch VergroBerung der
Hautknochen und deren spétere Verschmelzung
mit Rippen und Wirbeln gedeutet wird. Ontoge-
netisch entsteht der Panzer aber anders. Die
Seiten- und Wirbelsdulenschilde bilden sich on-
togenetisch nicht unabhéangig von den Rippen
und den Wirbeln (GiLBerT et al. 2001; JoycE et al.
2009, 511), allerdings sprechen Analysen der
Gewebe wiederum fiir eine getrennte Entstehung
der spater verschmolzenen Elemente.

Die Ontogenese eignet sich angesichts die-
ser divergierenden Befunde wie so oft nicht als
Wegweiser fiir die stammesgeschichtliche Re-
konstruktion. Joyce et al. (2009, 511) driicken
das so aus: ,,Wir argumentieren daher, dass
Daten von heutigen Formen alleine den Prozess,
durch den der Schildkrétenpanzer entstand, nicht
schliissig aufkldren konnen.“ Wie im Fall der
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Dinohand (UrLricH 2008) wirft der ontogeneti-
sche Befund mehr Fragen auf als er in die Lage
versetzen wiirde, die Phylogenese der Schild-
kréten leichter zu verstehen. Denn es geht um
einen dramatischen Bauplanwechsel, der tief-
greifendim Vergleich zu den ndchsten Verwand-
ten der Schildkroten ist. Wahrend von Befiir-
wortern des Evo-Devo-Ansatzes betont wird,
dass die Ontogenese an sog. ,constraints“ (Ent-
wicklungszwénge) gebunden sei und diese wei-
tere evolutive Entwicklungsmoglichkeiten kana-
lisieren, muss hier im Gegenteil angenommen
werden, dass bisherige constraints weitgehend
aufgehoben werden, da ontogenetisch bereits
in einem sehr frithen Stadium die Weichen in
Richtung Panzerbildung gestellt werden. Mit
dem Begriff der ,Emergenz” (vgl. Emergenzhy-
pothese sensu RieppeL) wird hier ein Ergebnis
beschrieben, jedoch keine Erklarung geboten.

Es stellt sich abschlieBend die Frage nach
der Deutung der vorgestellten und diskutierten
Befunde in einem nicht-evolutiondren Szenario.
Dazu sollen einige wenige Hinweise gegeben
werden, die als spekulativ gekennzeichnet wer-
den miissen, aber Forschung anregen kénnen.

Nichtevolutionare Deutung der
fruhen Schildkrotenfossilien

Schnelle grofRe Vielfalt

In der Obertrias sind unterschiedliche Schild-
krétenfossilien bekannt (Abb. 11), die verschie-
denen evolutiondren Linien zugeordnet werden
und sowohl land- als auch wasserlebende For-
men beinhalteten. Ahnlich wie bei vielen ande-
ren Tier- und Pflanzengruppen treten verschie-
dene Linien nebeneinander in enger zeitlicher
Folge fossilin Erscheinung, darunter wasser- und
landlebende Formen. Neben den als Ubergangs-
formen interpretierbaren Gattungen Odontoche-
lysund Chinlechelys treten fast zeitgleich voll ent-
wickelte Schildkrétengattungen auf. Eine der
stratigraphisch &ltesten Gattungen, Proterocher-
sis aus dem Unteren Stubensandstein Wiirttem-
bergs ist nach WiLp (1998) deutlich ,,moderner*
als die jlingere Proganochelys, die neben einigen
Primitivmerkmalen bereits einen gut ausgebil-
deten Panzer besitzt (Fraas 1913). Sie gehort
wabhrscheinlich zu den Halswender-Arten (Pleu-
rodira) (Lucas et al. 2000, 294). Fossilien aus der
Untergruppe der Halsberger (Cryptodira) sind
ab dem Unterjura bekannt. Nach allen Hypo-
thesen der Schildkrotenverwandtschaft sind die
Cryptodira die Schwestergruppe* zu den Pleu-
rodira; es sollte also eine Cryptodira-Gattung ge-
ben, die so alt ist wie Proterochersis, auch wenn
die alteste bisher bekannte Cryptodira-Gattung,
Kayentachelys, aus dem Unterjura stammt (Lu-
cas et al. 2000, 294; vgl. GAFFNEY et al. 1987),
also viel jinger ist. Sowohl die Halsberger als
auch die Halswender benétigen komplexe, ko-
ordinierte Anderungen der Halswirbel und der
Muskeln (http:/ /www.earthhistory.org.uk/tran-
sitional-fossils/origin-of-turtles/). Lucas et al.
(2000) kommen zum Schluss, dass mindestens
vier Schildkrétenlinien (Proganochelys, Austra-
lochelidae, Pleurodira und Cryptodira) im Re-
vueltium (Stufe der Obertrias) existiert haben
missen (ebenso Lee 1994). GAFrNEY & KITCHING
(1994, 57) bezeichnen einige obertriassische Gat-
tungen als lebende Fossilien zu ihrer Zeit.
Diese paldontologisch dokumentierte frithe
Vielfalt kann nicht-evolutionar interpretiert wer-
den, wenn eine 6kologisch bedingte Fossilisati-
onbegriindbar ist. Das heif3t: Die verschiedenen
Schildkrotenformen existierten bereits, traten
aber erst dann fossil in Erscheinung, als ihre Le-



bensbedingungen in so gro3em Ausmaf verfiig-
bar waren, dass sie sich in gentigender Zahl ver-
mehren und ausbreiten konnten. Zuvor lebten
sie in geologisch nicht tiberlieferten Lebensrau-
men. Diesen Ansatz beschreibt STepHAN (2002).
Ein solches Szenario kann das Nebeneinander
verschiedener Formen moglicherweise besser
verstandlich machen als ein evolutionares, wo-
nach ein allméhliches Divergieren eher zu er-
warten wére.

Schnelle weite geographische Verbrei-
tung, kein Ausbreitungszentrum

Das Szenario des 6kologisch bedingten Hervor-
tretens aus geologisch zuvor nicht tiberlieferten
Lebensrdaumen wird durch die schnelle weitweite
Verbreitung der altesten Schildkréten aus der
Obertrias unterstiitzt. Schildkrétenfossilien der
Obertrias wurden auf verschiedenen Kontinen-
ten gefunden: in Gronland, Stidamerika (Argen-
tinien), Asien (Thailand, China), Europa
(Deutschland) und Nordamerika (Lucas et al.
2000, Karr & TicHY 2000, 66; Joyck et al. 2009,
Li et al. 2008, PriTcHARD 2008, 46; vgl. Abb. 10).
Ein paldogeographisches Ausbreitungszentrum
zeichnet sich nicht ab (Joyck et al. 2009, 510);
evolutionstheoretisch ware eher ein Ausbrei-
tungszentrum zu erwarten.

Ein 6kologisch bedingtes Hervortreten konn-
te besonders durch geologische Studien tiber-
prift werden: Weisen die Schichten, in denen
die Schildkrotenfossilien entdeckt wurden, of-
fenkundige Kennzeichen einer schnellen Bildung
auf? Wenn die fossil tiberlieferten stratigraphisch
altesten Fossilien auf Ausbreitung aus geologisch
nicht tiberlieferten Lebensrdumen zuriickzufiih-
ren sind, lasst sich ein solches geologisches Sze-
nario am besten mit einem kurzen Zeitrahmen
von Jahren und Jahrzehnten vereinbaren. Das
kénnte anhand von Indizien der betreffenden
geologischen Schichten tiberpriift werden.

Eine Herausforderung bleibt auch im 6kolo-
gischen Ansatz die Erklarung des zeitlich gestaf-
felten Auftretens verschiedener Gattungen.
Warum sind Formen, die am ehesten als Uber-
gangsformen interpretierbar sind, unter den &l-
testen? Zu priifen ware in diesem Zusammen-
hang, ob die unterschiedlichen Gattungen auf
eine Radiation eines oder weniger Grundtypen
zuriickgefiihrt werden konnten. Auch diese Fra-
ge eroffnet ein weites Forschungsfeld.

Dank: Einige hilfreiche Hinweise verdanke ich Man-
fred StepHAN und Dr. Henrik ULLRICH.
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