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Unsere Überlegungen zu einer Evolutionsausstellung gehen bis auf das Jahr 1998 zurück, als das Biologiezen-
trum die Sonderausstellung „Welträtsel und Lebenswunder“ im Linzer Schlossmuseum zeigte. Das Thema „Evolu-
tion“ ist deshalb so bestechend, weil es sich geradezu anbietet, nicht nur beständig aktuelle Zeitfragen aufzugreifen,
sondern auch die Bedeutung musealer Sammlungen hervorzustreichen.

Das Team des Biologiezentrums stand geschlossen hinter dieser Idee und baute die Ausstellungsinhalte weiter
aus, was besonders mit der Einrichtung eines DNA-Labors am Biologiezentrum in Zusammenhang stand.

Die Diskussionen über Darwinismus versus Intelligent Design, die international zunehmend um sich griffen, be-
stärkten uns, die anerkannten Fakten der empirischen Evolutionsforschung verständlich darzustellen.

Seit etwa zwei Jahren verdichtete sich unser Konzept mit drei Ausstellungsschwerpunkten. Vorrangiges Ziel war
es, die schwer vorstellbaren zeitlichen Dimensionen, in denen sich Leben auf der Erde entwickelte, einsichtig zu
machen. Ein zweites Vorhaben betraf die Darstellung der rezenten Vielfalt, die wir nun anhand der Weichtiere
(Collection Fritz Seidl) zeigen und der sich Frau Dr. Erna Aescht widmete. Ein genetisches Schaulabor in die Aus-
stellung zu integrieren bot sich an, seit der Genetiker D.I. Dr. Martin Pfosser als entsprechender Spezialist am Bio-
logiezentrum zur Verfügung steht. Gemeinsam mit unserem Ausstellungsmacher Mag. Stephan Weigl arbeitete die
Paläontologin Mag. Katharina Schütz seit zwei Jahren an diesem umfassenden Konzept. Als besonders erfreulich
und zielführend entwickelte sich die Zusammenarbeit mit Univ.-Prof. Dr. Fritz F. Steininger, dem bekannten Palä-
ontologen und ehemaligen Direktion der Senckenberg-Gesellschaft in Frankfurt/Main. Ihm verdanken wir auch die
guten Kontakte zu den Leihgebern am Senckenberg-Museum und am Naturhistorischen Museum Wien. Direktor
Dr. Mathias Harzhauser unterstützte uns dabei auch fachlich mit Rat und Tat.

Natürlich begannen wir auch schon in einer frühen Phase, uns nach Autoren für Beiträge zu einem Ausstel-
lungskatalog umzuschauen. Das Produkt mit einer Vielfalt von Beiträgen zur aktuellen Evolutionsforschung liegt
nun vor und wir danken allen, die dazu beitrugen, ganz herzlich. Die mühsame Redaktionsarbeit bewältigten Mag.
Fritz Gusenleitner und Dr. Erna Aescht, die grafische Aufbereitung stammt von Eva Rührnößl, gedruckt wurde der
Katalog von der Druckerei Plöchl in Freistadt.

Dem gesamten Team sei für die gute Zusammenarbeit und zielorientierte Vorgangsweise gedankt.
Als Ankündigung für die Evolutionsausstellung veranstaltete das Biologiezentrum am 12. Februar 2007 erstmals

in Österreich den Darwin day mit einem Festvortrag von Frau Univ.-Prof. Dr. Renée Schröder, Biochemikerin an
der Universität Wien.

Unser Ziel, das komplexe Thema Evolution verständlich und anschaulich in einer Sonderausstellung zu prä-
sentieren, gestaltete sich zu einer Herausforderung, denn die Diskussionen darüber nehmen an Schärfe zu. Wir wol-
len zeigen, dass empirisch gewonnene Fakten äußerst spannend sein können und hoffen, von naturwissenschaft-
licher Seite her Wissen einzubringen, um Missverständnisse, die meistens auf Unkenntnis basieren, auszuräumen.
Mit dem Format einer großen Sonderausstellung und der damit verbundenen Öffentlichkeitswirkung, sollte es hof-
fentlich gelingen, ein breit gefächertes Publikum für die Themen „Evolution“ und „Phänomen Leben“ anzuspre-
chen und über die Ergebnisse der Evolutionsforschung zum Nachdenken zu bringen.

HR Dr. Gerhard Aubrecht Mag. Dr. Peter Assmann
Bereichsleiter für Naturwissenschaften Direktor der

an den Oberösterreichischen Landesmuseen Oberösterreichischen Landesmuseen
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Evolution bedeutet heute im allgemeinen Ver-
ständnis eine Veränderung oder Entwicklung im Rah-
men der (geologischen) Zeit. Die Sinngebung steht da-
her der Auffassung einer unveränderlichen, statischen
Existenz gegenüber (Konstanz-Lehre). Die biologische
Evolution hängt hierbei untrennbar mit jenen Organis-
mengruppen zusammen, welche wir – mehr oder min-
der gut abgrenzbar – als biologische Art (Species) ver-
stehen und sie ist also der Prozess, dass sich im Laufe der
Generationenabfolge die Nachfahren dieser Fort-
pflanzungsgemeinschaft ändern. Diese Vorstellung(en)
von der Abwandlung begründet somit die Biologische
Theorie der Evolution, welche konkret durch LAMARCK

(1809) einsetzt. Obwohl daher also in einem geschicht-
lichen Abriss allein die vergangenen zwei Jahrhunderte
zu berücksichtigen wären, sollen vorhergehende Ansät-
ze und Vorbedingtheiten die Thematik abrunden sowie
die kulturellen Abhängigkeiten beleuchten. Es ergeben
sich daraus vier inhaltliche Bereiche: (1) Statik
(Schöpfung, Urzeigung, Konstanz, Kreationismus) ver-
sus Entwicklung (Veränderlichkeit, Wandlung, Konti-
nuität, Evolution), (2) Veränderlichkeit und Wandlung
der biologischen Art (biologische Evolutionstheorie),
(3) Vielfalt und Art-Umwandlung (Deszendenztheo-
rie), (4) Synthese durch die Populationsgenetik und
Konsolidierung.

Das Ringen um die
Überwindung der Konstanzlehre

Mit der Bildung der Stadtstaaten in Griechenland
(7./6. Jh. v.u.Z.) setzte eine Demokratisierung ein, wo-
durch die Wissenschaft von einer Geheimsache der
Priesterschicht (Entstehungs-Mythologie) zu einer Be-
schäftigung der freien Bürger werden konnte. In diesem
Rahmen differenzierte sich auch eine materialistische,
deduktive Philosophie zur Ergründung der Physis (Na-
tur, Wesen, Beschaffenheit) der Dinge/Gegenstände. Es
entstand eine kosmologische Naturphilosophie, welche
das Göttliche als Teil der Materie einbezog und das de-
ren Veränderlichkeit bewirkte (Pantheismus). Biolo-
giehistorisch ergab sich hieraus (soweit es die überlie-
ferten Fragmente ermöglichen) u.a. die Vorstellung,
dass die Entstehung der Dinge/Gegenstände durch un-
terschiedliche Vorgänge aus einem Urstoff gesehen
wurde (Urschöpfung). Unter den Ionischen Philoso-
phen ist hierbei Anaximander von Milet (611/610-546
v.u.Z.) hervorzuheben, da er die Herkunft der Lebewe-
sen aus Verdunstungsfeuchtigkeit ableitete und in der
Folge von stacheligen Rinden umgeben annahm; mit
der Landnahme sei die Hülle weggerissen und die Orga-
nismen hätten eine andere Lebensform angenommen.
Auch der Mensch sei aus anders gestalteten, nämlich
fischähnlichen Lebewesen hervorgegangen. Xenopha-
nes von Kolophon (ca. 575-480 v.u.Z.) deutete daher
süditalienische Fossilien als Verdunstungsrückstände
derartiger Organismen. Empedokles aus Akragas/Sizi-

Zur Geschichte der biologischen Theorie der Evolution
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Abstract: On the history of the theory of biological evolution. This contribution presents a survey of the development of evolu-
tionary thinking in the natural sciences and, later, in biology. The different approaches to overcoming the idea of a static exis-
tence (creation, spontaneous generation, constancy; creationism) are contrasted to the concept of changeableness (transforma-
tion, continuous differentiation, evolution). The shift from the former to the latter occurred in the early 19th century within the
framework of evolutionary theory (LAMARCK 1809). The assumption of an evolutionary transformation of population variants
through selection in a “struggle for life“ led to the notion of descendence with a common ancestry of all organisms (DARWIN

1859). Subsequently, genetic research was able to demonstrate the mechanisms behind the variabitity of the genome (mutation,
probablility, recombination), which initially pointed to mutation-induced saltations in evolution. Population-genetic results led
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lien (495-435 v.u.Z) wiederum vertrat die Lehre, dass
aus einer Vermischung der vier Urqualitäten Feuer,
Äther/Luft, Wasser und Erde zunächst die verschiede-
nen Organe entstehen, welche dann durch die Seelen-
kräfte Liebe und Hass gemäß Zufall zu Lebewesen (ein-
schließlich fehlerhafter, nicht lebensfähiger Missbildun-
gen und von Fabelwesen) zusammenfügt werden. Unge-
achtet solch erster Ansätze zu evolutiven Entwicklungs-
vorstellungen, verhaftete die Mehrheit der sogenannten
Vorsokratiker jedoch in der Konzeption der Unverän-
derlichkeit des Seins. Dies wurde aber materialistisch
aus der eigenen Kraft der Natur als geschlossenes Sy-
stem gesehen, ohne zielgerichtete Absicht (Teleologie)
von außen, sondern als Ergebnis des Zufalls oder aus ei-
ner inneren Bedingtheit der Materie.

Trotz demokratischer Freiheiten geriet die kosmolo-
gische Naturphilosophie dennoch in Bedrängnis: Im
Jahr 432 v.u.Z. wurde von der Volksversammlung in
Athen auf Veranlassung des Orakelpriesters Diopethes
das sogenannte Asebie-Gesetz beschlossen: „diejenigen,
welche nicht an das Göttliche glauben/die Religion nicht gel-
ten lassen und astronomische Lehren verbreiten, sollen vor
Gericht gezogen werden“. Gemäß dieses Gesetzes (ase-
bie = Gottesleugnung) wurden u.a. vier prominente Ver-
treter zur Verbannung oder zum Tode verurteilt: Anaxa-
goras aus Klazomenae (ca. 400-428 v.u.Z.), der Bildhau-
er Phidias (ca. 475-425 v.u.Z.), Protagoras aus Abdera
(ca. 480-415 v.u.Z.) und Sokrates (470-399 v.u.Z.). Zum
Todesurteil für Protagoras erfolgte auch die öffentliche
Vernichtung seiner Werke (erste bekannte Bücherver-
brennung vor Ks. Diokletian 303 v.u.Z.); Sokrates wur-
de wegen „Verführung der Jugend zur Asebie“ zum Frei-
tod durch den Schierlingsbecher verurteilt.

Die Unterdrückung der freien Forschung durch die
Staatsgewalt in Athen (Asebie-Gesetz) unterlief Aristo-
kles, genannt Platon (428/427-348/347 v.u.Z.), durch
seine Ideenlehre. Mit einer Art „Jenseitsmystik“ über-
brückte er die Gegensätze – da alle empirischen Gegen-
stände/Dinge wandelbar sind – durch das Postulat von
unwandelbaren Idealvorstellungen (eidos = als vernünf-
tige Ansicht, das Wesen der Sache selbst), wobei die
Unterschiede allein auf Variationen beruhen. Zuoberst
steht die Idee des Guten, die Platon jenseits der physis
(materialistische Natur) mit dem Ideal einer vollkom-
menen, unveränderlichen und selbst genügsamen Gott-
heit identifizierte („Gott ist das Maß aller Dinge“); sie ist
dazu bestimmt, die Brauchbarkeit der anderen Ideen als
Urbilder der Dinge/Gegenstände zu gewährleisten, so-
dass sich die Welt als teleologisches Abbild einer voll-
kommenen Idee darstellt. Die atomistisch-materialisti-
sche Auffassung des Demokrit (welcher ca. 460-371
v.u.Z. außerhalb der Reichweite Athens in Makedonien
lebte) wurde hierbei von Platon totgeschwiegen. Platons
Schüler und langjähriger Mitarbeiter Aristoteles (384-
322 v.u.Z.) löste sich vom Ideengebäude und wurde – al-
lerdings aus politischen Gründen wegen seiner Verbin-
dung (als Erzieher) zu Makedoniens König Alexander –
ebenfalls wegen Asebie angeklagt und floh nach Euboea.
Aristoteles gliederte die „theoretische“ Wissenschaft
(philosophia) in drei Bereiche: Die (1.) später als Meta-
physik benannte, von der Materie unabhängige theoreti-
sche Philosophie als erklärende und begründende Er-
kenntnis; sie beinhaltet auch einerseits im Rahmen ei-
ner Kaskade das Göttliche als Erstbeweger einer von je-
her bestehenden, ungeschaffenen, statischen Welt, an-
dererseits das Seiende sowie die Ursachen und Prinzipien
des Seienden. Die (2.) Physik oder Naturphilosophie (hi-
storia [naturalis]) als darstellende Kenntnis des Stoffli-
chen und Beweglichen. Ein wesentlicher Beitrag lag
hierbei in seinem, im 13. Jh. teils aus dem Arabischen,
teils aus dem Griechischen ins Latein übersetzten biolo-
gischen Werk („Historia animalium“/Tierkunde, „De
partibus animalium“/Über die Teile der Tiere, „De ge-
neratione animalium“/Über die Zeugung der Tiere, u.a.),
womit er als Begründer der vergleichenden Methode gel-
ten kann. Zudem suchte er auch nach den Ursachen der
Gegebenheiten und nahm hierzu das eidos, in völlig an-
derer Bedeutung als bei Platon, als inneres gestaltendes,
teleonomes Prinzip an (vgl. genetisches Programm). Die
(3.) Mathematik als abstrakt denkbare Kenntnis.

Noch in den antiken Schulen und dann im gesam-
ten mediterranen Raum dominierten nachfolgend die
an Platon und Aristoteles orientierte Wissenschafts-
Auffassung. Weder Lukrez (Titus Lucretius Carus, 98-55
v.u.Z.) mit seinem Lehrgedicht in Hexametern über die
Natur („De rerum natura“), worin abseits von Göttern
die Geschöpfe durch die Natur nach Gebrauch und

8

Abb. 1: Physiologus.



Nutzen beurteilt werden, noch Plinius d. Ä. (Gaius Pli-
nius secundus, 23-79 u.Z.) mit seiner kompilatorischen
Naturgeschichte („Naturalis historiae“) hatten hierzu
Einfluss. Bis zur Anerkennung des Christentums und
seiner Annahme als Staatsreligion (380/392) sind ver-
schiedene dem gegenseitigen Verständnis dienende An-
gleichungen festzustellen; wesentlich war dann, dass ei-
ner der bedeutendsten Kirchenväter, Aurelius Augusti-
nus von Hippo (354-430), die „Ideen“ Platons den un-
veränderlichen, der Schöpfung vorausgegangenen Ge-
danken Gottes gleichsetzte. Über Vermittlung der isla-
mischen Wissenschaft fand auch im 11. bis 13. Jahrh.
über die iberische Halbinsel (Toledo) und Sizilien ver-
stärkt das Werk von Aristoteles im christlichen Abend-
land direkt Aufmerksamkeit; hier wurde es durch Albert
Graf v. Bollstädt aus Lauingen/Bayern, als Albertus Ma-
gnus (1207-1280) einer der bedeutendsten geistlichen
Gelehrten des Mittelalters, für die Theologie aufberei-
tet. Danach entsprach z. B. die von Aristoteles vertrete-
ne Auffassung von Urschöpfung und statischer Existenz
(unter Zurückweisung des nicht-geschaffenen Seins)
dem christlichen Schöpfungsgedanken. Es sind aber
auch die zoologischen Schriften in Alberts Werk ent-
halten („De animalibus“, dessen 3. Teil als „Thierbuch“
den unten angeführten „Physiologus“ (Abb. 1) einbezog
und bis ins 17. Jahrh. neu aufgelegt wurde), wobei er ei-
ne reihende Gruppierung der Organismen nach „See-
len-Kräften“(-Zuständen) vornahm. Ebenso vertrat sein
einflussreicher Schüler Thomas v. Aquin (1225-1274),
welcher eine philosophisch-theologische Synthese der
Augustinus-platonischen und Albertus-aristotelischen
Darlegungen schuf, eine derartige stufenweise Eintei-
lung. Diese Einbindung der scholastischen Schriften
von Albertus Magnus und Thomas v. Aquin in die
christliche Lehre (Aristotelismus) und deren tiefgrei-
fende Wirkung spiegelt sich in der Inquisitionsprozessen
gegen Giordano Bruno (1548-1600) und gegen Galileo
Galilei (1564-1642) wider, welche wegen „Häresie ge-
gen aristotelische Naturlehre & christl. Kosmologie“
(1592-1600) bzw. wegen „Ablehnung der aristotelisch-
scholastischen“ Naturlehre (1632/1633) von der
Inquisition zur Rechenschaft gezogen wurden.

Die ersten Ansätze zu einer Entwicklungstheorie wa-
ren daher vom 3. Jh. v.u.Z. bis zur Aufklärung erstickt
und verloren; weit über das Mittelalter hinaus stagnierte
der wissenschaftliche Entwicklungsgedanke. Der Öffent-
lichkeit gegenüber wurden die Natur und ihre einzelnen
Erscheinungsformen sowie Prozesse anhand der Bibel und
mit Hilfe der symbolhaft-allegorischen, christlich-morali-
sierenden Deutungen des in 20 Sprachen übersetzten
„Physiologus“ (ca. 200-15/16. Jh.) erklärt. Vereinzelte
Ansätze zum Hinterfragen der Zusammenhänge blieben
ohne nachhaltige Auswirkung – so z. B. wenn etwa Ks.
Friedrich II. (1194-1250) an der Medizinischen Schule in

Salerno zur Todesursachen-Erkennung erstmals seit der
Antike menschliche Leichen sezieren ließ (Autopsie-Er-
laubnis erst ab 1348 durch den Papst/Avignon anlässlich
der Pest) oder die Augenlieder von Greifvögeln vernä-
hen ließ um deren Geruchssinn zu prüfen. Erst mit der
Renaissance (14./15.Jh.), nicht unwesentlich mitbedingt
durch die beginnenden Entdeckungsreisen mit Einblick
in fremde Organismen und andere Lebensformen, wurde
das Interesse, die Neugier und der Forschergeist dahinge-
hend geweckt, ebenso Abhängigkeiten nach demWarum
und dem Wie aufzuspüren. Auch hier bildeten entspre-
chende Überlegungen um kausale Zusammenhänge aber
zunächst nur vereinzelte Erklärungen ohne Breitenwir-
kung, so wenn z. B. Leonardo da Vinci (1452-1519) am
Medici-Hof (Florenz) anatomische Studien zum kausalen
Ablauf von Bewegung durchführte oder Fossilien als
durch klimatische Einflüsse veränderte Organismen frü-
herer Epochen deutete. Doch mehrten sich zusehends in
verschiedenen Wissenschaftsgebieten Hinweise und Er-
kenntnisse, welche sich nicht mit den biblischen Berich-
ten in Einklang bringen ließen.

In der Anatomie und ihren funktionellen Bedingt-
heiten (Physiologie) erfolgte im Anschluss an das ma-
thematisch-physikalische Verfahren von G. Galilei
durch René Descartes (1596-1650) eine Mechanisie-
rung des Weltbildes, welche auch die Organismen nur
als physikalisch komplizierte Maschinen sah; die Entste-
hung der Lebewesen war für ihn ein Ergebnis von zufäl-
ligem Zusammentreffen von Partikeln. Während mit
diesem mechanistischen „Kartesianismus“ durch Ab-
kehrung von jeglicher Mystik (Scholastik, aristotelische
Kosmologie) die wissenschaftliche Methode betont
wurde, erzeugte er durch seine extremen Aussagen na-
turgemäß Widerstand bei vielen Biologen, welche dann
den opponierenden, teleologischen „Vitalismus“ vertra-
ten (Entstehung der Lebewesen durch eine „innere Ur-
kraft – „vis vitalis“). Die Ausweitung der Einsicht im 17.
Jh. anhand der Mikroskopie wiederum brachte einge-
hende Untersuchungen von Entwicklungsstadien, wo-
bei die Differenzierung der Strukturen und Organe im
Rahmen eines Präformismus gesehen wurde. Die Orga-
nismen seien danach bereits seit der Erschaffung der
Welt vorgebildet vorhanden und ihre Organe würden
lediglich ent- oder ausgewickelt, d.h. „e-volviert“; hier-
bei wurde der Organismus entweder von den „Ovuli-
sten“ im Ei vorgebildet gedacht (z. B. M. Malpighi
1628-1694, J. Swammerdam 1637-1680) oder von den
„Animalculisten“ im Spermium (z. B. A. van Leeuwen-
hoek 1632-1723, H. Boerhaave 1668-1738).

Diese Evolutions-Theorie deckte sich daher bis En-
de des 18. Jahrh. mit der Präformations-Theorie und be-
zog sich auf die Individual-Entwicklung (Ontogenese);
erst durch Herbert Spencer (1864) wurde der Begriff
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„Evolution“ auf erdgeschichtliche Entwicklungsvorgän-
ge übertragen (wie er seit ca. 1900 allgemein verstanden
wird), welch letztere demgegenüber bis dahin als
„Transmutation“ bezeichnet wurden. Dennoch war
hiermit ein Entwicklungsvorgang einbezogen, wenn
auch allein jener in den unteilbaren Einzel-Organis-
men, d.h. in jedem In-dividuum. Diese Vorstellungen
führten 1714 G.W. Leibniz (1646-1716) zur verallge-
meinernden „Monaden“-Lehre, wonach sich die Indivi-
duen aus durch die Schöpfung entstandenen, ewigen
Einheiten zusammensetzen; von diesen wie bei den vor-
sokratischen Atomisten als unteilbar vorhandenen, un-
terschiedlichen „Monaden“ ist jeweils eine vorherr-
schend und bestimmt als Lebensprinzip oder Seele die
Entwicklungshöhe des Individuums. Übertragen auf die
Gesamtheit der Organismen ergab sich (im Anschluss
an Albertus Magnus & Thomas v. Aquin) die gleichzei-
tige Existenz von kontinuierlichen, graduell immer hö-
her differenzierten Zuständen („Scala naturae“), worun-
ter die Fossilien als frühe, umgestaltete Stadien beste-
hender Organismen einbezogen waren (Leibniz 1691).
Diese Gradations-Vorstellung wurde durch Charles
Bonnet (1720-1793) als eine alle Körper umfassende
Seins-Stufenleiter im Sinne der Präformations-Theorie
dargestellt (1745/1764/1779), welche die unveränderli-
che Vielfalt des Erschaffenen aufzeigte.

Der enorme Zuwachs in der Kenntnis der Organis-
men-Vielfalt aus fernen Ländern, etc., nährte den Bedarf
nach Erklärungen: Sowohl die abgrenzende Gruppierung
innerhalb der Mannigfaltigkeit (einschließlich der Fossi-
lien) und ihren Ursprung, wie auch das jeweilige Ein-
fügen der Organismen im Rahmen der Umwelt waren of-
fene Fragen. Die Funde von Fossilien wurden mehr all-
gemein noch als Zeugen der Sintflut angesehen (vgl. un-
ten, Cuvier). Das Ordnen der Vielfalt der Arten (1686
von John Ray als Fortpflanzungsgemeinschaft definiert)
wurde durch Carolus Linnaeus/Carl v. Linné (1707-
1778) im „Systema naturae“ ab 1735 hierarchisch durch-
geführt. In dieser Systemisierung, welche auf der Basis

der Unveränderlichkeit (Konstanz durch Schöpfung)
aufbaut, erwies sich besonders die binäre Nomenklatur
(Genus/Gattung, Species/Art) stabilisierend und als me-
thodisch weittragend (für Pflanzen in der „Species plan-
tarum“ 1753, für Tiere in der 10. Auflage des „Systema
naturae“ 1758 maßgebend). Die einmalige Unveränder-
lichkeit der Organismen wurde jedoch in Frankreichs
Zeit der Aufklärung zunehmend angezweifelt. So vertrat
der französische Diplomat Benoît de Maillet (1659-
1738) in seinem 1716 geschriebenen, aber erst ab 1748
in mehreren Auflagen erschienen „Telliamed“ eine deut-
lich anti-biblische Einstellung. Dieses phantasievolle
Buch über die Entwicklung der Erde und seiner Organis-
men brachte nicht nur durch seine Chronologie, son-
dern ebenso durch die verschiedenen Veränderungen
und Übergänge in den Lebensweisen, sowie durch die
Umwandlung von Organismen Vorstellungen ein, wel-
che zwar wenig wissenschaftlich fundiert waren, aber in
der Aufklärung sicher ihre Breitenwirkung ausübten. In
vielen Punkten ähnlich spekulativ, aber von anerkann-
ten Schriften entlehnt, setzte sich ab 1749 der „Encyclo-
paedist“ Denis Diderot (1713-1784) in mehreren Aufsät-
zen mit den anstehenden Fragen auseinander. Als einer
der führenden Köpfe der Aufklärer („Les Philosophes“)
mit einem materialistischen Weltbild (ohne aber eine
Veränderlichkeit anzusprechen) hatte er zweifellos einen
großen Einfluss auf die geistige Bevölkerungsschicht. In
dieser Gruppe der „Philosophen“ ragte als Naturwissen-
schafter Georges Louis Leclerc, Graf von Buffon (1707-
1788) (Abb. 2), heraus, welcher 1839 in Paris zum In-
tendanten des Jardin du Roi und Musée Royale bestellt
worden war (heute: Jardin des Plantes & Musée d´Hi-
stoire naturelle). Als solcher beschäftigte er sich inten-
siv mit den lebenden Tieren sowie ihren charakteristi-
schen Merkmalen auch in Bezug auf die Umwelt, und
brachte die entsprechenden Darstellungen ab 1849 in
der Buchserie „Histoire naturelle générale et particulaire“
heraus. Dieses (vornehmlich die Wirbeltiere behandeln-
de) Werk bringt beschreibende Abhandlungen über die
einzelnen Tierarten, wobei Buffon eine Kontinuität da-
hingehend sieht, dass es immer verbindende Zwischen-
stücke zwischen zwei verwandten Gruppen gäbe. Da er
der Stufenleiter-Idee mit einer Höherentwicklung an-
hing, lehnte er das abtrennende Klassifizieren in hierar-
chische Gruppen der Linné-Schule (der „Nomencla-
teurs“) ab und folgt der praktischen Anordnung gemäß
der Nähe zum (mitteleuropäischen) Menschen. Im Rah-
men des umfangreichen Werkes (bis zu seinem Tode 35
Bände, insgesamt 44 Bände) nahm Buffon auch verstreut
zu den problematischen Themen über evolutive Ent-
wicklung, über Art-Umbildung und Veränderlichkeit,
oder über abgrenzbare Verwandtschaftsgruppen im Sinne
des Evolutionsgedankens Stellung; er betrachtete jedoch
die Arten als durch spontane chemische Verbindungen
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Abb. 2: Portrait G. L. Leclerc,
Graf von Buffon (1707-1788).



entstanden (Urzeugungen) und hielt an deren Konstanz
fest (Erschaffung, Schöpfung). Mag sein, dass Buffons
zweideutig-verhaltene Endaussagen in den Pro und Con-
tras zu diesen Themen aus Rücksicht auf den kgl. Zensor
der Sarbonne Dr. Riballier erfolgten (vor welchem er
schon 1851 einen Teil-Widerruf dahingehend machen
musste, u.a. dass der Mensch – entgegen Linné – kein
spezialisierter Affe sei). Dennoch bewirkten seine gesell-
schaftliche Stellung (mit guten Beziehungen zur Köni-
gin) mit weltmännischem Auftreten und hervorragender
Erzählkunst in den Versammlungen und Salons, sowie
seine Naturbeobachtungen und Lebensbeschreibungen
der Tiere in seinem Werk, dass die Natur und ihre Be-
trachtung in das breitere Bewusstsein gelangten. Diese
„Popularisierung“ des Interesses an der Naturgeschichte
bedingte, dass sich die geistigen Köpfe damit auseinan-
dersetzten und Buffon so den Boden für den Durchbruch
des evolutiven Entwicklungsgedankens bereitete: Buffon
als Wegbereiter oder „Vater des Evolutionismus“.

Auch der englische Arzt Erasmus Darwin (1731-
1802), Ch. Darwins Großvater, griff 1796 in seiner
„Zoonomia or the laws of organic life“ einige Entwick-
lungsgedanken auf (z. B. Weitergabe von erworbenen
Eigenheiten), ohne sie jedoch zu verfolgen. Dieses Werk
war zudem literarisch als eine Art Lehrgedicht verfasst
und konnte weder den akademischen Boden erreichen
noch inhaltlich besondere Breitenwirkung erzielen.

Die Veränderlichkeit der Art:
die unbeachtete Geburt der
biologischen Evolutionstheorie

Jean-Baptiste de Monet, Chevalier de Lamarck
(1744-1829) (Abb. 3) aus der Picardie lebte seit 1763 in
Paris, wo er sich zusehends mit der Flora Frankreichs be-
schäftigte. Diesbezüglich aufmerksam gemacht, wurde
Lamarck 1779 von G.L. Leclerc de Buffon als Hausleh-
rer wie Reisebegleiter für seinen Sohn eingestellt. 1788
vermittelte ihm Buffon dann eine Anstellung als Assi-
stent für Botanik am Jardin du Roi; dort befasste sich La-
marck ab 1790 auch mit der Reorganisation der Institu-
tion. Dadurch konnte er diese, anschließend zu „Jardin
des Plantes“ umbenannt, vor Revolutions-Zerstörungen
bewahren und sich selbst als Anhänger des Aristokraten
und Hofgelehrten Buffon schützen (Buffons Sohn wurde
hingegen am 10.6.1794 guillotiniert). So erfolgte auch
1793 die Ernennung zum Professor am Museum, aller-
dings für die nicht abgedeckten sog. niederen Tiere, für
„Insekten und Würmer“ (da er zudem schon 1792 über
Muscheln publiziert hatte). So wendete sich Lamarck
nun intensiv diesen Tiergruppen zu und übernahm (nach
dem Tod von J. G. Bruguière, 1798) auch die Mollusken-
sammlung. Durch seine Studien überzeugte er sich von
der Verschiedenheit der Gruppen innerhalb der Everte-

braten und folgte 1896 der Einteilung der Wirbellosen
von Cuvier (vgl. unten) in sechs Klassen; in seiner sie-
benbändigen „Histoire naturelle des animaux sans vertè-
bres“ (1815-1822) unterschied er schließlich zehn Klas-
sen. Abgesehen von diesem systematischen Fortschritt
war jedoch schon 1799/1800 eine wesentliche Änderung
von Lamarcks Sichtweise eingetreten (vgl. BURKHARDT

1977): Offenbar durch seine Befunde an den intensiv
untersuchten Muscheln und Schnecken, welche anhand
chronologischer Reihen einen lückenlosem Übergang
von fossilen zu rezenten Arten aufzeigten (u.a. von Mies-
muscheln Mytilus), kam er zu der Schlussfolgerung, dass
es sich um Linien mit allmählichem Wandel handeln
musste, d.h. dass die Formenreihen mit jeweils gradueller
Ähnlichkeit eine Kontinuität durch kontinuierliche
Änderung (Art-Umwandlungen) widerspiegeln. Seine
geologischen Studien überzeugten ihn von den Verände-
rungen der Erde und forderten, dass die Organismen ei-
nen entsprechenden anpassenden Wandel durchlaufen
mussten oder ausstarben. Auch der zeitliche Aspekt von
daher langsam ablaufenden Veränderungen bestärkte La-
marck in seiner Transmutationstheorie, welche den
Menschen als Endglied der evolutiven Entwicklung ein-
schloss (diesbezüglich Linné folgte und Darwin vorweg
nahm). Die von Linné und in Frankreich durch den Sy-
stematiker R.-A. F. de Réaumur (†1757) vertretene un-
veränderliche Konstanz der Arten war für Lamarck (im
Gegensatz zu Cuvier, vgl. unten) damit unvereinbar ge-
worden und mit der zusammenfassenden Veröffentli-
chung dieser neuen Sichtweise 1809 als „Philosophie
zoologique“ wurde J.B. Monet de Lamarck zum Begrün-
der der Evolutionslehre.

Natürlich waren hiermit noch keineswegs alle Pro-
bleme gelöst. Im Vordergrund standen besonders zwei
Fragen: der Ursprung der Lebewesen und die Ursachen
für deren evolutiven Wandel.

Für die Entstehung der Organismen nahm Lamarck
schließlich dauernde Urschöpfung für zwei Entwick-
lungs-Serien (mit Seitenzweigen) an, einerseits von In-
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Abb. 3: Portrait J.-B. de Monet,
Chevalier de Lamarck (1744-1829)
aus 1802/03.



fusorien (für Coelenteraten, Echinodermaten, Tunica-
ten, Mollusken), andererseits von Eingeweidewürmern
(für Würmer, Arthropoden, Wirbeltiere); es gibt jedoch
keine gemeinsamen Vorfahren. Für die Möglichkeit zur
Transmutation (evolutiven Veränderung) im Artbe-
reich sah Lamarck zwei kausale Begründungen (Ab-
wandlungsmechanismen): einerseits die Fähigkeit oder
den „inneren Trieb“ zur Vervollkommnung (Perfek-
tions-Trieb) entsprechend einer Stufenleiter; anderer-
seits, besonders für die diesbezüglichen Abweichungen,
die Fähigkeit der Organismen sich bei Veränderungen
der Umwelt anhand des „inneren Triebes“ durch Ver-
stärkung benötigter Eigenschaften oder durch Funk-
tionswechsel den neuen Bedürfnissen anzupassen, und
die Weitergabe dieser Anpassungen durch Fortpflan-
zung (Vererbung von umweltbedingt erworbenen Eigen-
schaften). Diese Veränderungen erfolgen nach Lamarck
während der Existenz der Welt im Rahmen eines ge-
schlossenen Systems, welches nur innerhalb der Ge-
samtheit seiner im Gleichgewicht bleibenden Natur
Umwälzungen erfährt (vgl. Vorsokratiker).

Lamarck brachte seine Theorie während der napo-
leonischen Restaurations-Phase heraus, was sich welt-
anschaulich als ungünstig erwies. Während jedoch die
Auffassung über die Weitergabe (Vererbbarkeit) erwor-
bener Eigenschaften schon vordem verschiedentlich
vertreten wurde (z. B. von E. Darwin) und kaum mehr
berührte, wurde die Evolutionstheorie ansich von der
Mehrheit der wissenschaftlichen Gemeinschaft abge-
lehnt. Mag sein, dass seine ab 1794 veröffentlichten und
von der Fachwelt als nicht fundiert und spekulativ ab-
gelehnten, meteorologischen, chemischen und physika-
lischen Ansichten zur umfassenden Erklärung der Natur
hierbei Lamarcks Seriosität und Glaubwürdigkeit bela-
steten. Jedenfalls zeitigte seine „Philosophie zoologique“
kaum einen Nachhall, auch wenn sie da und dort er-
wähnt oder diskutiert wurde, – und das Weitere bewirk-
te Cuvier (vgl. unten).

Im Jahre 1793 wurde neben Lamarck der erst 21jäh-
rige Etienne Geoffroy de Saint-Hilaire (1772-1844) am
Jardin des Plantes angestellt und zum Professor für Zoo-
logie am Muséum d´Histoire naturelle ernannt; er hatte
die Wirbeltiere zu vertreten. Er studierte zunächst
Theologie, dann Physik und Medizin, und war durch
den Réaumur-Schüler M.-J Brisson (1723-1806) für die
Zoologie gewonnen worden. Er kam somit aus dem zu
Buffon gegensätzlichen Kreis und war wohl deshalb be-
stellt worden. Doch Geoffroy St.-Hilaire bezweifelte
ebenfalls die Konstanz der Arten und seine Ausgrabun-
gen während des Ägyptenfeldzuges (1798-1802), seine
vergleichenden Wirbeltier-Untersuchungen sowie seine
embryologischen Studien zur Kiemendarm-Entwicklung
(Rekapitulation) bestärkten ihn anhand der gefunde-

nen „Analogien“ (heute: Homologien) in der Auffas-
sung der ursprünglichen Einheit des Bauplans aller Wir-
beltiere (1820). Durch die Generationen hindurch er-
fuhr dieser Transformationen, wobei Geoffroy St. Hilai-
re zur Ansicht gelangte, dass das Entstehen dieser Um-
wandlungsprozesse in der unmittelbaren Einwirkung
von Umweltfaktoren zu sehen seien (und nicht wie bei
Lamarck vermittels Anpassungen). Die Ausweitung des
Befundes von der Einheit des Vertebraten-Bauplans zur
Theorie eines einheitlichen Bauplans für alle Tiere (z.
B. von Octopus/Krake und Anas/Ente) war jedoch zu
spekulativ-unglaubwürdig, sodass sie Cuvier (1830) un-
schwer widerlegen konnte (vgl. unten).

Im Jahr 1794 vermittelte Geoffroy St.-Hilaire mit
Einverständnis von Lamarck die Einstellung von G. Cu-
vier (1769-1832) als Assistent des Anatomen Mertrud
am Jardin des Plantes und knapp danach (1795) auch als
Lehrer an der Pariser Zentralschule (Collège de France).
Georges Cuvier (Georg Leopold Küfer), körperlich
durch seinen großen Kopf mit rötlichen Haaren auffal-
lend, war in Mömpelgard/Montbéliard im Elsaß (damals
Württemberg) geboren, besuchte bis 1786 die Karlsschu-
le in Stuttgart (wo bis 1880 auch Friedrich Schiller weil-
te) und wurde Hauslehrer in der Normandie. Dort be-
schäftigte er sich u.a. mit Meerestieren und kam hierbei
zur Auffassung (1795), dass die wirbellosen Tiere mit ih-
rer Diversität in sechs Klassen zu unterteilen seien. 1798
wurde Cuvier, bereits ein hervorragender vergleichender
Anatom, zum Professor am Musée d´Histoire naturelle
ernannt. Sein breites Wissen von der Organisation der
Tiere brachten ihn in der Folge (1800-1805) zur Er-
kenntnis, dass im Rahmen der Synorganisation jedes Le-
bewesens die Organe voneinander abhängig ausgeprägt
sind (z. B. Horn- & Geweihträger mit Pflanzenfresser-
Gebiss) und dass daher zum Erkennen der Organisation
nicht alle Teile notwendig sind (Korrelationsgesetz).
Dies führte Cuvier auch zur zielsicheren Rekonstruktion
fossiler Wirbeltiere, welche er u.a. 1811 überaus zahl-
reich im Pariser Becken fand. Diese Fossilfunde gehörten
allerdings in unterschiedlichen Formen jeweils einer be-
stimmten geologischen Schicht an, woraus Cuvier hin-
sichtlich der Arten-Konstanz mehrere lokale Umwäl-
zungen mit Aussterben und Neu-Zuwanderung postu-
lierte (Katastrophen-Theorie). Auch die Ergebnisse des
Bergbau-Ingenieurs William Smith (1769-1839) in Eng-
land und Wales (1815) über die geologische Schichtung
bes. anhand von Leitfossilien (vorwiegend Ammoni-
ten), welcher damit zum Begründer der Stratigraphie
wurde und diese auf Schöpfungskatastrophen zurück-
führte, entsprachen Cuviers Auffassung. Im vierbändi-
gen „Règne animal“ (1817) führte Cuvier dann aus, dass
dem Tierreich vier scharf getrennte Baupläne zugrunde
liegen (Wirbeltiere, Mollusken, Arthropoden, Strahltie-
re/Radiata), welche jedoch ebenso wenig wie die enthal-
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tenen Klassen untereinander Verbindungen oder Über-
gänge aufwiesen; er hob damit und weiterhin die Dis-
kontinuität der Organismen mit ihrer Unverändertheit
und Unwandelbarkeit als konstant seit ihrer Erschaffung
hervor (Essentialismus). Obwohl er zwar in der Folge
selbst feststellte, dass die Fossilien in den stratigraphisch
aufeinander folgend jüngeren Schichten der rezenten
Fauna immer ähnlicher wurden, verweigerte Cuvier zeit-
lebens eine Folgerung hinsichtlich Entwicklungsstufen
(Scala naturae) oder Kontinuität.

Es war klar, dass die unterschiedlichen Auffassungen
von Lamarck & Geoffroy St. Hilaire einerseits und Cu-
vier andererseits nicht ohne Spannungen blieben, und
so kam es dann zwischen Cuvier und Geoffroy St. Hilai-
re (Lamarck war bereits verstorben) ab 15. Feber 1830
zum Streitgespräch in den Sitzungen der Pariser Akade-
mie, welches sich zwei Jahre lang hinzog. Allerdings ging
es hierbei um den methodischen Unterschied der ver-
gleichenden Betrachtung als formbetonender, dedukti-
ver Synthetiker (Geoffroy St. Hilaire) oder als funk-
tions-betonender, induktiver Analytiker (Cuvier); die
von J.W. v. Goethe verfasste, bekannte Stellungnahme
zu diesem „Pariser Akademiestreit“ (Jahrb. für wiss. Kri-
tik 1830 & 1832) deutet an, dass Cuvier mehr überzeu-
gen konnte und sie schlägt eine vermittelnde, sich ge-
genseitig ergänzende Betrachtungsweise vor. Die gegen-
sätzlichen Vorstellungen hinsichtlich Veränderlichkeit
oder Konstanz der Organismen wurden nur von Geoffroy
St. Hilaire kurz am 11. Oktober 1830 und im März 1831
angesprochen, ohne jedoch in den Vordergrund zu tre-
ten. Insgesamt war aber dieser Interpretations-Gegensatz
längst zugunsten von Cuvier entschieden. Weder das be-
dächtige Begründen von Lamarck noch die überzogene
Meinung von Geoffroy St. Hilaire konnten gegen die
rhetorisch überzeugenden und praxisnahen Darstellun-
gen des Anatomen und Paläontologen Cuvier standhal-
ten; zudem trug dessen sich steigernde Präsenz auch in
öffentlichen Funktionen nicht unwesentlich zu seiner
Dominanz bei. Daraus ergab sich, dass ebenso Cuviers es-
sentialistische wissenschaftliche Interpretation – noch
überspitzter in Frankreich durch H. de Blainville (1771-
1830) sowie A.D. d`Orbigny (1802-1857) und in den
USA an der Harvard seit 1846 durch Louis Agassiz
(1807-1873) vertreten – die Auffassung von Veränder-
lichkeit, Wandel und Kontinuität (Evolutionslehre)
bald überschattete und in die Nicht-Präsenz verdrängte.

In England vertrat jedoch der Geologe Charles
Lyell (1797-1875) in den dreibändigen „Principles of
Geology“ (1830-1833) die Auffassung, dass in der Ver-
gangenheit wie heute die gleichen Kräfte und Prozesse
bei geologischen Umgestaltungen vorliegen und dass
diese zyklisch ablaufen; er lehnte mit dieser Aktualitäts-
theorie sowohl eine gerichtete Veränderung der Welt

wie auch die Katastrophen-Theorie ab. Hinsichtlich der
Organismen hob er für die Ereignisse in der Natur die
Bedeutung der Arten hervor, deren (wie bei Lamarck)
umweltbezogene Existenz durch Veränderungen jedoch
nicht angepasst wurde (wie bei Lamarck), sondern (da
konstant) jeweils zum Aussterben führte; hinsichtlich
der zyklischen Entstehung neuer Arten berief er sich je-
doch auf fortwährende schöpferische Eingriffe. Ch.
Lyell blieb daher bei der Konstanz-Lehre ohne Entwick-
lungsvorstellung und fand sich somit weitgehend im
Einklang mit der ihn umgebenden, teleologisch gepräg-
ten wissenschaftlichen Gesellschaft.

Damit war auch in England jede evolutive Entwick-
lungsidee mehr oder minder verdrängt – bis im Jahr
1844 das populärwissenschaftliche Buch „Vestiges of the
natural history of creation“ („Spuren der natürlichen
Schöpfungsgeschichte“) erschien, welches unverhohlen
das Prinzip der fortschreitenden Entwicklung der Tiere
vertrat, mit Artbildung durch Änderung während des
Fortpflanzungsprozesses. Die hierin vertretene Evolu-
tionstheorie war mit mehreren, gut einsichtigen Argu-
menten abgestützt, so u.a. durch die stratigraphische
Abfolge der Fossilien von niederen zu höheren Organis-
mengruppen, die zeitliche Abfolge der Vervollkomm-
nung der Entwicklungslinien, die ontogenetische
Rekapitulationen, die rudimentären Organe. Die em-
pörten, z. T. beschimpfenden Reaktionen hatte der Au-
tor wohl vorausgesehen, da das Buch anonym erschien;
sie wirkten aber als Reklame, sodass bis 1860 elf Aufla-
gen erschienen. Wenngleich sachlich zahlreiche Fehler
enthalten und fachlich Missinterpretationen festzustel-
len waren, erreichte der erst viel später eruierte Autor,
der autodidaktische schottische Verlagsbuchhändler
Robert Chambers (1802-1871), dass durch die Breiten-
wirkung des Buches nunmehr – 35 Jahre nach Lamarck
– der Evolutionsgedanke als solcher präsent war. Es be-
wog auch Henry Walter Bates (1825-1892) und Alfred
Russel Wallace (1823-1913) im Jahr 1848 zu einer
mehrjährigen Südamerika-Reise um Tatsachen zur Lö-
sung für den Ursprung von Arten zu sammeln. Während
Bates bis 1859 blieb, kehrte Wallace 1852 zurück, verlor
jedoch alle Unterlagen durch Brand und Untergang des
Schiffes „Helen“ (6.8.1852); er machte sich aber – un-
gebrochen – 1854-1862 auf eine neue Forschungsreise
in den Malayischen Archipel (Indonesien) auf.

Im deutschsprachigen Raum war der evolutive Ent-
wicklungsgedanke unterschwellig offenbar weit verbrei-
tet, wenn er auch nicht hervortretend aufgegriffen wur-
de; viele hielten sich aber an Cuvier und/oder lehnten
die Transformation, wie 1828 der Embryologe Karl Ernst
v. Baer (1792-1876) oder ab 1841 der Paläontologe
Heinrich Georg Bronn (1800-1862), ausdrücklich ab.
Allein der Botaniker Franz Unger (1800-1870) in Wien
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vertrat im „Versuch einer Geschichte der Pflanzenwelt“
(1852) unter Ablehnung der Artkonstanz den gemein-
samen Ursprung der nach und nach hervorgetretenen
Pflanzenformen und dass jede neue Pflanzenart aus einer
anderen hervorgegangen sein muss.

Die Abstammungslehre
(Deszendenztheorie)

Charles Robert Darwin (1809-1882) (Abb. 4) aus
Shrewsbury am Severn (Mittelengland), sensibel und
schüchtern-gehemmt, war in seiner Jugend ein sehender
Naturbeobachter, welcher dem trockenen Unterricht
wenig abgewinnen konnte und sich besonders für Käfer
interessierte. Ohne Begeisterung widmete er sich auch
zwei Jahre dem Medizin- wie Geologie-Studium in
Edinburgh, wo er jedoch bei dem universell gebildeten
Naturforscher Robert Edmond Grant (1793-1874) wis-
sensvermittelnde Unterstützung erfuhr und u.a. in die
Vielfalt der marinen Wirbellosen eingeführt wurde. An-
fang 1828 wechselte er für gut zwei Jahre nach Cam-
bridge zum Theologie-Studium, welches er mehr gedul-
dig als freudig bis zum Bakkalaureat im April 1831 ab-
solvierte. Auch hier widmete sich Darwin mehr der Na-
tur und fand in dem Botanikprofessor und breit interes-
sierten Naturbeobachter John Stevens Henslow (1796-
1861) einen gleichgesinnten Freund, mit welchem er
regelmäßig ausgedehnte Spaziergänge unternahm. Der
von Henslow empfohlene Adam Sedgwick (1785-1875)
wiederum lehrte ihn die geologischen Verhältnisse einer
Gegend zu erkennen. Henslow war es auch, welcher
nach Absage seines Schwagers kurzfristig Darwin als
Naturforscher für die „Beagle“-Expedition nach Süd-
amerika unter Kapitän Robert Fitzroy (1805-1865) vor-
schlug. Charles Darwin sah durch eine Teilnahme die
Chance fremde Gegenden und deren Natur kennen zu
lernen – und sagte zu. Bevor die „Beagle“ am 27. Dezem-
ber 1831 in See stach, hatte Darwin noch den gerade er-
schienenen ersten Band der „Principles of Geology“ von

der Ch. Lyell erworben (den 2. Band erhielt er im Ok-
tober 1832 in Montevideo); soweit es Darwin seine bei
schlechtem Wetter obligatorische Seekrankheit ermög-
lichte, waren Lyells Buch und die Reisebeschreibung
von A. v. Humboldt (englisch 1819) zwei wesentliche
Lektüren an Bord. Diese Weltreise, welche (statt der ge-
planten zwei Jahre) bis zum 2. Oktober 1836 dauerte,
war zweifellos das entscheidende Ereignis für Darwins
weitere wissenschaftliche Entwicklung. Zurückgekehrt,
hielt er sich zunächst in Cambridge auf, um das Samm-
lungsmaterial zu sortieren und an verschiedene Fachleu-
te zu verteilen. Am 7. März 1837 zog er nach London
und im Jänner 1839 heiratete er sein Cousine Emma
Wedgwood. Darwins litt jedoch zunehmend an Ermü-
dungserscheinungen, Kopfschmerzen, Magen- und
Darmstörungen, welche ihn in der Arbeit beeinträch-
tigten und behinderten. So zog das Ehepaar im Septem-
ber 1842 aufs Land, nach Down in der Grafschaft Kent,
wo Darwin Dank seines ererbten Vermögens und der
aufopfernden Sorge seiner Frau bis zu seinem Tode am
19. April 1882 als Privatgelehrter lebte.

In den Folgejahren nach seiner Rückkehr versuchte
Darwin die verschiedensten Beobachtungen und Fest-
stellungen wissenschaftlich zu ordnen; hierunter waren
die zahlreichen Fossilien in der Pampas Argentiniens,
die Vögel der Galápagos-Inseln und die Korallenriffe am
eindruckvollsten. Er entwarf in den Notizbüchern aus
1837 und 1838 („notebooks on transmutation of spe-
cies“) verschiedene Theorien um die Fakten in Ein-
klang zu bringen und fand letztlich, dass nur evolutive
Vorgänge eine Beantwortung ermöglichen. Durch Lyells
Buch war Darwin auf die Arten als Problem-Schwer-
punkt aufmerksam geworden; deren Rolle (Ursprung der
Vielfalt) musste dargelegt werden, wobei Darwin kaum
zwischen Art und Varietät unterschied, also (im heuti-
gen Sinne) allgemein von Populationen ausging. Im
Gegensatz z. B. zur Ansicht von Lyell (Entstehung von
konstanten Arten durch „schöpferische Eingriffe“), kam
er 1837 nach der Bestimmung der Galápagos-Vögel
(durch John Gould, 1804-1881) zur Feststellung, dass
die Insel-Arten zum Teil nur unscharf charakterisierbar
waren und keine deutlichen Abgrenzungen aufwiesen;
dies ließ sich nicht mit der Art-Konstanz vereinen. An-
dererseits deutete ihre relativ geringe Verschiedenheit
zur südamerikanischen Festlandsfauna auf eine geolo-
gisch junge Ausformung, wie ebenso die Verteilung
nah-verwandter Arten in Südamerika auf junge evoluti-
ve Umwandlung von Arten („transmutation of spe-
cies“) hinwies. Als erklärenden Mechanismus des dies-
bezüglichen Potentials der Populationen postulierte er
eine natürliche Auslese (Selektion) aus ihren Varian-
ten. Angesichts von Zuchtergebnissen bei Haustieren
und Kulturpflanzen, bei welchen die Züchter gezielt ver-
schiedene Varianten nutzten, setzte Darwin ab Herbst

14

Abb. 4: Portrait Charles R. Darwin
(1809-1882).



1838 anstelle der Züchter den „Kampf ums Leben“
(„struggle for life“) als Selektions-Ursache ein. Dieses
Prinzip entnahm er nach der Lektüre der „Bevölke-
rungstheorie“ („Principle of population“, 6. Auflage
1826) von Thomas Robert Malthus (1766-1834) in An-
lehnung an das dort ausgeführte „Ringen ums Dasein“
(„struggle for existence“). Das Auffinden zahlreicher
Rinder- und Pferde-Skelette als Folge einer rezenten
Dürreperiode in Patagonien zeigten hierzu auf, dass die
Tiere der Pampas-Fossilien ebenfalls durch natürliche
(Umwelt-)Ereignisse, und nicht durch Erdkatastrophen
(Cuvier), umgekommen sein konnten; d.h. sie fielen
dann dem Kampf ums Leben zum Opfer, während ver-
wandte Arten überlebten und ihre Nachkommen heute
noch in Südamerika existieren. Als Erklärung zum Ent-
stehen der Variabilität der Arten nahm Darwin jedoch
– ähnlich wie Geoffroy St.-Hilaire – veränderte Um-
weltbedingungen (z. B. des Klimas) an, welche das
Gleichgewicht des (perfekten) Angepasstseins aufho-
ben und dadurch Variabilität hervorriefen.

Darwin hatte dann 1842 seine Theorie von der na-
türlichen Selektion kurz (als „Sketch“) umrissen und
1844 ein Manuskript mit 230 Seiten (als „Essay“) fertig
gestellt; er zögerte aber noch mit einer Veröffentlichung
– dies möglicherweise hinsichtlich der Nicht-Überein-
stimmung mit der Auffassung des dominierenden Ch.
Lyell und nicht zuletzt wohl auch deshalb, dass er mit an-
deren Arbeiten beschäftigt war. Hierunter erbrachten
die Untersuchungen an Cirripediern eine Hinwendung
zu einem morphologischen (statt biologischen) Artbe-
griff. Ein weiterer Grund dürfte in dem Erscheinen des
„Vestiges“-Buches von R. Chambers liegen (1844; vgl.
oben); Darwin wollte die Einwände und die Kritik an
dieser Evolutionstheorie berücksichtigen und seine eige-
nen Darlegungen diesbezüglich abstimmen und verdeut-
lichen; er unterschätzte aber offensichtlich die Breiten-
wirkung des Buches und damit die Möglichkeit, dass
auch andere Forscher die Thematik aufgreifen (vgl. Wal-
lace, Bates). Wenig später (1847) unterschied der Mor-
phologe Richard Owen (1804-1892), welcher die fossi-
len Säuger der Beagle-Expedition bearbeitet hatte
(1840), zweierlei Ähnlichkeiten der Merkmale: einer-
seits jene im Organisations-Gefüge gleich angeordneten
und/oder aufgrund gleicher Entwicklungsbasis ähnlichen
Merkmale als „Homologien“, welche Owen dem Arche-
typus zuordnete (und schon von Geoffroy St.-Hilaire als
Bauplan-Kriterien herangezogen wurden), und anderer-
seits die Ähnlichkeiten hinsichtlich gleicher Funktion
ohne morphologische Übereinstimmung aber als „Ana-
logien“. Obwohl sich Darwin mit diesem morphologi-
schen Thema auseinandersetzte, formulierte er dann
(1859) (Abb. 5) nur allgemein, dass die (homologen)
Ähnlichkeiten durch den gemeinsamen Vorfahren zu er-
klären sind. Was ihn aber wahrscheinlich zudem zögern
ließ, dürfte darin gelegen sein, dass er noch keine zufrie-

den stellende Antwort auf die Frage nach dem Entstehen
der Variabilität (vgl. oben) gefunden hatte. Nun reifte
die Ansicht, dass die Mitglieder einer Population von
sich aus dazu neigen in ihren Merkmalen zu divergieren
und dass diese Verschiedenheit zum Teil vererbbar ist;
dadurch sind die Varianten jeweils für verschiedene Be-
dingungen geeignet und können sich – jeweils vorange-
passt – entsprechend vermehren (Divergenz-Prinzip).

Der weltreisende Zoologe und Sammler A. R. Wal-
lace (vgl. oben) studierte inzwischen in Indonesien
(Sunda-Inseln, Aru-Inseln) die Vielfalt der Tierwelt, u.a.
der Insekten in Farbe und Gestalt, der Paradiesvögel,
etc., sowie die Kulturen und Sprachen der einheimi-
schen Bevölkerung. Bereits 1855 veröffentlichte er ei-
nen Artikel über die Entstehung neuer Arten (Annals &
Magazine of Natural History 16: 184-196) dahingehend,
dass er die nächstverwandten Arten mit dem gleichen
oder nahe gelegenen geographischen Raum korreliert
sah, und dass er – ebenfalls in Anlehnung an Th. R. Mal-
thus – die Artaufspaltung durch Überleben der jeweils
Tüchtigeren in räumlich getrennten Fortpflanzungsge-
meinschaften annahm. Darwin reagierte auf die Veröf-
fentlichung erst zwei Jahre später in einem Brief an Wal-
lace, worin er dessen Ausführungen zustimmte. Inzwi-
schen hatte auch Ch. Lyell den Artikel von Wallace
kennen gelernt und bedrängte nun Darwin, dass dieser
seine Vorstellungen endlich veröffentlichen solle, damit
ihm Wallace nicht zuvorkomme; Darwin begann darauf-
hin im Mai 1856 seinen „Essay“ aktualisierend um- bzw.
neu zu schreiben (unter dem Titel „Natural selection“).
Im Juni 1858 erhielt Darwin jedoch von Wallace einen
Brief samt einem Manuskript zur Begutachtung und Ver-
öffentlichung („On the tendency of varieties to depart
indefinitely from the original type“). Darin vertrat Wal-
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lace die gleichartige Theorie zur Artbildung wie Darwin,
und Darwin kam nun in Bedrängnis. Über Vermittlung
von Lyell und des führenden Botanikers Joseph Dalton
Hooker (1817-1911) wurde beschlossen den Aufsatz von
Wallace zusammen mit Auszügen aus Darwins „Essay“ in
der Sitzung am 1. Juli 1858 der Linnean Society in Lon-
don vorzutragen. Beide Lesungen zogen jedoch weder
besondere Aufmerksamkeit noch größeres Interesse nach
sich, und ebenso blieb die akademische Fachwelt nach
der Veröffentlichung beider Beiträge in den „Procee-
dings der Linnean Society“ (Zoology III: 45-62, 1858)
unbeeindruckt und gelassen – sei es aus fehlendem Ver-
ständnis oder sei es aus mangelndem Interesse. Auf
Drängen seiner Umgebung arbeitete Darwin fieberhaft
an seinem Buch weiter und im November 1859 kam es
als „Kurzfassung“ unter dem Titel „On the origin of spe-
cies by means of natural selection, or the preservation of
favoured races in the struggle for life“ heraus.

Mit dieser Veröffentlichung „Über die Entstehung
der Arten durch natürliche Auslese“ war die Öffentlich-
keit aufgerüttelt oder gar provoziert (Kirche) worden
und die Fachwelt war angehalten (zustimmend oder ab-
lehnend) Stellung nehmen. Obwohl Darwin keine
transmutative (evolutive) Entwicklungsabfolge der Or-
ganismengruppen darlegte („Stammbaum“, etc.), son-
dern sich in seinen Ausführungen auf den Populations-
und Artbereich konzentrierte, war die Deszendenz-Aus-
sage von der gemeinsamen Abstammung aller Organis-
men auf den letzten Seiten des „Origin of species“-Bu-
ches deutlich. Als Reaktion zeigte sich nun in der Folge
ein differenziertes Bild: Einerseits fand die Abstam-
mungslehre ansich (Veränderlichkeit und Entstehung
neuer Arten aus Vorläufer-Arten) weitgehend Zustim-
mung bzw. wurde zur Kenntnis genommen. Diese allge-
meinere Anerkennung beruhte wohl darauf, dass Dar-
win eine Fülle von Belegen aus den Bereichen Biogeo-
graphie, Paläontologie, Morphologie & Entwicklung so-
wie Systematik brachte und die Abstammungslehre da-
mit eine Denklösung für verschiedene Probleme in die-
sen unterschiedlichen Teildisziplinen bot; sie fungierte
daher als integrierende Theorie. Bestätigung kam z. B.
aber auch von H.W. Bates, welcher seine Forschungser-
gebnisse aus Südamerika bezüglich der Mimikry-Ausbil-
dungen (1861) auf die „natürlichen Auslese“ zurück-
führte. Andererseits setzte demgegenüber mehr oder
minder lautstarke Kritik zu Darwins verschiedenen Ein-
zel-Erklärungen ein und solche Einwände brachten
auch eine Reihe von alternativen und/oder ergänzenden
Vorstellungen zur Diskussion. Unter diesen wurde die
hinsichtlich geographischer Isolation begründete
Migrations- oder Separations-Theorie (1868, 1870) von
Moritz Wagner (1813-1887) in München der Selektion
gegenübergestellt. Zudem blieben einige wesentliche
Fragen offen: So war nicht zu übersehen, dass Darwin

den Artbegriff (Konstanz) auflöste, ihn aber dennoch
verwendete ohne sein diesbezüglich geändertes Ver-
ständnis genauer darzulegen. Auch brachte die durch
Züchtung zwar anschauliche Ausbildung von Varianten
keinen einzigen Beleg, dass aus einer Variante nun eine
neue Art entstanden wäre; hier musste mit der Ähnlich-
keit nächstverwandter Arten im gleichen oder nahen
geographischen Raum argumentiert werden (vgl. eben-
so Wallace). Woraus resultiert die Vererbbarkeit von ab-
weichenden Merkmalen (Varianten), welche ja ohne
gezielte Zucht wieder verschwinden? Die Herausbildung
eines neuen Merkmals (einer Variante) kann erst dann
im Kampf ums Dasein selektiv vorteilhaft sein, wenn
das Merkmal schon weitgehend ausgebildet ist; was be-
stimmt also die Herausbildung eines neuen Merkmals,
wenn keine Zielgerichtetheit (Teleologie) vorliegt? Un-
beantwortet blieb bis zur Entwicklung der Genetik na-
türlich die Frage zur Ursache des Divergenz-Prinzips
(„Neigung“ zur Bildung von Varianten).

Den Einwänden hinsichtlich der Vererbbarkeit von
abweichenden Ausprägungen versuchte Darwin schließ-
lich dadurch zu entgehen, dass er die Möglichkeit der
Vererbung von umweltbedingt erworbenen Eigenschaf-
ten einräumte, welche er 1868 im Rahmen der zweibän-
digen „Variation of plants and animals“ durch die sog.
Pangenesis-Hypothese zu begründen versuchte. Hiernach
werden in jeder Zelle Merkmalsträger („gemmules“) pro-
duziert, welche verteilt werden und letztlich ebenso in die
Keimzellen gelangen, wodurch die erworbenen Merkma-
le auch erblich werden können. Im Gegensatz zu manch
anderen Übereinstimmungen mit der Theorie von La-
marck (Art-Umwandlung, erbliche Variationen) brachte
ihm dieser Rückgriff auf Lamarck (vgl. p. 11) Kritik aus
den eigenen Reihen ein. 1871 kam dann Darwins drittes
einschlägiges Buch „The descent of man, and selection in
relation to sex“ heraus („Die Abstammung des Menschen
und die geschlechtliche Zuchtwahl“), dessen Gedanken-
gut wie beim „Origin of species“ teilweise ebenfalls schon
bis 1838 zurückreichte.

Mit Ausnahme des pangenetischen Erklärungsver-
suches (1868) verhielt sich Darwin gegenüber den Ein-
wänden gegen seine Theorie jedoch passiv. Für ihn
übernahmen vornehmlich Ch. Wallace und Thomas
Henry Huxley (1825-1895) die Aufgaben der Darle-
gung, Verteidigung und wissenschaftlichen Durchset-
zung. Th. Huxley, „Darwins Bulldogge“, welcher schon
1860 in Oxford schlagfertig gegen Bischof Wilberforce
in Sache Affen-Ahnen aufgetreten war, brachte in ver-
gleichend-anatomischen und in systematischen Arbei-
ten stammesgeschichtliche Vorstellungen ein. Wallace,
welcher seine zoogeographischen Ergebnisse mit der
Selektionstheorie verband und 1876 heraus brachte
(vgl. die „Wallace-Linie“ in Indonesien als Faunengren-
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ze), veröffentlichte nach Darwins Tod (1882) auch ein
Buch mit dem neuen Begriff „Darwinismus“ (1889). Al-
lerdings wurde darin Darwins Werk auf die Selek-
tionstheorie reduziert, sodass sich demgegenüber andere
Darwin-Verfechter wie Ernst Haeckel oder Ludwig Pla-
te (1862-1937) als „Alt-Darwinisten“ bezeichneten.

Ernst Haeckel (1834-1919) in Jena brachte in seiner
„Generellen Morphologie“ (1866) zunächst nicht nur
einen Gesamtentwurf für die Disziplinen der Biologie
mit entsprechender Charakterisierung samt teilweise
neuer Benennung (Ontogenie, Phylogenie, Ökologie)
und gliederte die Organismen neu in genealogische
Großgruppen oder „Phyla“, welche nur zum Teil an Cu-
vier angelehnt waren; besondere Bedeutung maß er
hierbei den Entwicklungsstadien als Zuordnungskriteri-
um bei. Er stellte auch das schon bei Geoffroy St.-Hilai-
re (1822/1825) für die Wirbeltiere anklingende und
1864 von dem in Brasilien lebenden deutschen Zoolo-
gen Fritz Müller (1821-1897) vorformulierte „Biogene-
tische Grundgesetz“ (1866/1872) auf: Die Ontogenie
stelle eine geraffte Wiederholung der Phylogenie dar,
abzüglich der späteren Abweichungen (Kaenogenesen;
1875); im Zuge dessen entwickelte er auch die Gastraea-
Theorie (1872-1877). Zudem setzte Haeckel in graphi-
sche Stammbaum-Schemata um, was Darwin als Ent-
wicklungsabfolge der Organismengruppen aus einem ge-
meinsamen Ursprung nur angedacht haben dürfte; Ha-
eckel unterstrich hiermit optisch wirksam die Aussage
der Abstammungslehre.

Der Neodarwinismus und die Synthese

Nach den Befruchtungs-Experimenten (1777-1780)
des italienischen Abtes Lazzaro Spallanzani (1729-1799)
an Fröschen konnte 1875 erstmals sowohl bei Tieren
durch Oscar Hertwig (1849-1922) wie bei Pflanzen durch
Eduard Strasburger (1844-1912), beide in Jena, die Be-
fruchtung beobachtet werden, und Eduard van Beneden
in Leiden (1846-1910) hatte 1884 auch den Befruch-
tungsvorgang mit Chromosomenteilung, Gleichwertig-
keit der Gameten und Kernverschmelzung festgestellt
(wobei die Bezeichnung „Chromosom“ erst 1888 geprägt
wurde). Dadurch trat die Bedeutung der Gameten-Zell-
kerne für die Fortpflanzung verstärkt hervor. Knapp da-
nach (1885) erschien „Die Continuität des Keimplasmas
als Grundlage einer Theorie der Vererbung“ von August
Weismann (1834-1914) (Abb. 6) in Freiburg, welche
dann im Buch „Das Keimplasma: Eine Theorie der Verer-
bung“ (1892) erweitert ausgeführt wurde. Weismann un-
terschied hierbei scharf zwischen Keimzellen und somati-
schen Zellen, und er negierte den direkten Einfluss vom
Soma auf das Keimplasma, d.h. von Umwelt-Einflüssen
auf das Erbgut (Ablehnung der Theorien von Lamarck
und St.-Hilaire). Erbliche Variabilität entstehe im Rah-

men der Vereinigung (Amphimixis; Rekombination) der
elterlichen Keimplasmen, welche kleine und kleinste
Partikel enthalten (vgl. Chromosomen), die zum Teil für
die Weitergabe bestimmt seien (Erbfolge), zum anderen
die Ausdifferenzierung des Organismus durchführen.
Weismann spekulierte hierzu mit interzellulären Fakto-
ren, welche auf die Partikel einwirken, wodurch es zu erb-
lichen individuellen Varianten komme, die „unbewusst“
ausgewählt würden (vgl. Selektion durch Zufall). Diese
Interpretation wurde von Weismanns Kritikern als Neo-
darwinismus bezeichnet, welchem parallel dazu der Neo-
lamarckismus gegenüber stand (vgl. auch C. Naegeli, un-
ten). Dieser war zunächst durch den englischen Sozial-
philosophen Herbert Spencer (1820-1903) mit Streit-
schriften gegen Weismann vertreten (1893) und argu-
mentierte mit Telegonie (Einfluss von früheren Begattun-
gen auf die Nachkommenschaft späterer Begattungen).
Spencer vertrat vordem selbst Selektions-Ideen und präg-
te das „survival of the fittest“ (Überleben des Angepass-
testen, 1864) statt „natural selection“ (natürliche Ausle-
se), was von Darwin dann übernommen wurde (5. Aufla-
ge, 1869); Spencer übertrug dieses Prinzip des Überlebens
der Tauglichsten im Kampf ums Dasein auch auf die
menschliche Gesellschaft (1884; Sozialdarwinismus).
Weismanns Theorie und seine Anerkennung der Auslese
als einzigen wesentlichen Faktor brachte mit sich, dass
sich die Evolutionsbiologen mit der Frage der Vererbung
erworbener Eigenschaften auseinandersetzen mussten
und von Weismanns Gegner Belegbarkeit ihrer Ideen ab-
verlangten; dadurch standen in den anschließenden Jahr-
zehnten verschiedenste genetische Untersuchungen im
Vordergrund.

Inzwischen hatte sich in Brünn (Brno) der Augusti-
ner-Mönch Gregor Johann Mendel (1822-1884) (Abb.
7), angeregt durch die väterliche Obstbaum-Kultivie-
rung und den Besuch der Vorlesungen von Prof. Franz
Unger (vgl. oben) während des Lehramtsstudiums in
Wien, ab 1853 mit dem Fragenkomplex der Hybridisie-
rung beschäftigt. Er züchtete im Kloster zunächst Mäuse
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und ab 1854 Erbsen um die gezielte Weitergabe von
Merkmalen auf die Nachkommen zu entschlüsseln.
Nach dem Misserfolg bei der (2.) Lehramtsprüfung
(3.Mai 1856), war für Mendel die Berufswahl Gymnasi-
al-Lehrer für Naturgeschichte & Physik zu werden ver-
sperrt und so konnte er sich nun intensiv der Erbsen-
zucht widmen (besonders der Saaterbse Pisum sativum
LINNAEUS). Bis 1863 führte er aufwändige Kreuzungen
von Varietäten durch, wobei Mendel sich – entgegen
früheren Züchtern – nicht auf die Gesamtheit der Pflan-
zen, sondern auf ausgewählte Merkmale der Pflanzen (z.
B. hochwüchsig : kurz) und der Samen (z. B. Erbsen
rund : runzelig) konzentrierte, welche er anhand der
1855 abgeschlossenen Voruntersuchungen als geeignet
festgestellt hatte. Die Anfangskreuzungen betrafen je-
weils ein Merkmalspaar (monohybrid), ab 1860 unter-
nahm Mendel Kreuzungen mit zwei Merkmalspaaren
(dihybrid), ab 1862 führte er auch Trihybrid-Kreuzun-
gen und Rückkreuzungen durch. Bei der Auswertung
der Kreuzungsergebnisse von über 11 000 Pflanzen wen-
dete Mendel nun (erstmals) ein statistisches Vorgehen
an und setzte das Aufscheinen der Merkmale in den
Nachkommen in gegenseitige Beziehung (Kombinato-
rik). Hierbei ergab sich zunächst, dass „dominierende“
und „rezessive“ Merkmale vorhanden waren. Hinsicht-
lich der sichtbaren Ausprägung der vererbten Merkma-
le zueinander zeigten sich daraus bei den Nachkommen
bestimmte Zahlenverhältnisse, welche als „Mendelsche
Erbregeln“ bekannt wurden. G. Mendel konnte mit sei-
nen Versuchen hierbei belegen, dass jedes Merkmal =
jeder Erbfaktor (seit 1909 als „Gen“ bezeichnet) eines
Paares (Allele auf homologen Chromosomen) unab-
hängig weitergegeben wird (sofern jedes Allel einzeln –
und nicht mit einem anderen Erbmerkmal/Gen gekop-
pelt – auf einem Chromosom liegt); auch wenn das
Merkmal äußerlich (im Phänotyp) nicht ausgeprägt ist,
liegt es im Erbgut (im Genotyp) vor.

Wie bekannt, blieben Mendels 1865 vorgetragene
und 1866 in den „Verhandlungen des Naturforschenden

Vereines Brünn“ veröffentlichten Ergebnisse ohne Be-
achtung (auch bei Ch. Darwin wurde ein nicht aufge-
schnittener Separatdruck gefunden), bzw. stießen gemäß
Korrespondenz bei dem bekannten Botaniker Carl Wil-
helm v. Naegeli (1817-1891) in München auf Unver-
ständnis. Naegeli hatte sich mit Pflanzen-Embryologie
befasst, wobei er den ontogenetischen Ablauf 1844 ei-
nem Vervollkommnungs-Trieb zugeschrieben hatte (vgl.
Lamarck). Seine anschließenden Untersuchungen und
Kreuzungsversuche von Arten (Bastarde, die gegenüber
Mendels Varianten kaum Merkmals-Aufspaltungen zei-
gen) brachten Naegeli schließlich zur ziemlich spekula-
tiven „Idioplasma“-Theorie („Theorie der Abstam-
mungslehre“, 1884), wonach der erbliche Anteil („Idio-
plasma“) der Molekülgruppen („Micellen“) des Ei-Proto-
plasmas durch eine „innere Kraft“ umgebildet werde.
Demgegenüber wies jedoch Wilhelm Olbers Focke
(1834-1922), Arzt in Bremen, in dem 1881 veröffent-
lichtem Buch „Die Pflanzen-Mischlinge“ auf Mendels
Experimente hin, wodurch verschiedene Pflanzenzüch-
ter aufmerksam wurden. Hervorzuheben ist hierunter
Carl Erich Correns (1864-1933), welcher in den 1890er
Jahren in Tübingen Kreuzungsexperimente an Mais-
pflanzen durchführte und seine Ergebnisse in unmittel-
barem Zusammenhang mit Mendels Untersuchungen im
„Bericht der Deutschen Botanischen Gesellschaft“ Bd.
18 (1900) veröffentlichte. Er ordnete und ergänzte Men-
dels Befunde, formulierte die „Mendelschen Regeln“,
und kann als wahrer „Wiederentdecker“ von Mendels
Arbeiten gelten. Carl Correns und der Engländer Wil-
liam Bateson (1861-1926) brachten in der Folge Gregor
J. Mendel und seine Kreuzungsversuche auch ins allge-
meine Bewusstsein der Wissenschaft (wobei Bateson
1903 etliche Begriffe und 1907 auch die Bezeichnung
„Genetik“ einführte). Erich Tschermak v. Seisenegg
(1871-1962) in Wien experimentierte wie Mendel an
Erbsen und publizierte im gleichen Bericht-Band 18 der
Dtsch. Botanischen Gesellschaft (1900). Er erhielt für
die zweite Kreuzungs-Generation bei dominantem Erb-
gang wie Mendel im Phänotyp das Verhältnis von 3 : 1,
doch waren die weiteren Ergebnisse unklar. Hugo de
Vries (1848-1935) in Amsterdam, ebenfalls als „Wieder-
entdecker“ genannt, wies in seinem Artikel im selben
Band 18 (1900) allein in einer Fußnote auf Mendel hin;
obwohl auch de Vries bei Bohnen das 3 : 1 Phänotyp-
Verhältnis feststellte, lehnte er wenig später Mendels
Erbregeln ab. Das Auffinden einer plötzlich gebildeten
Varietät bei der Nachtkerze führte de Vries auf eine
spontane „Mutation“ zurück und in seiner „Muta-
tionstheorie“ (1901-1903) unterstrich de Vries die Mög-
lichkeit der sprunghaften Artentstehung ohne Selek-
tion. Im zoologischen Bereich brachte einerseits Bateson
(1900) Ergebnisse bei Hühnerrassen, wie andererseits
bereits Wilhelm Johann Haake (1855-1912) in Darm-
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stadt ab 1893 zur Widerlegung der Keimplasma-Theorie
von Weismann Mäuse züchtete und die Dominanz der
grauen Farbe entsprechend der Spaltungsregel 3 : 1 fest-
stellte (1897). Lucien Cuénot (1866-1951) in Nancy,
welcher ab 1898 Kreuzungsversuche an Mäusen zur Wi-
derlegung von Telegonie durchführte (vgl. H. Spencer),
konnte Haakes Ergebnis 1902-1905 absichern.

Die anschließende Periode stand daher vornehm-
lich im Zeichen von verschiedenen Arbeiten zur Trag-
weite der Erbregeln in Verbindung mit den cytologi-
schen Ergebnissen einerseits (z. B. 1903 die Halbierung
des Chromosomensatzes während der Reduk-
tionsteilung durch Theodor Boveri, 1862-1915) und an-
dererseits zur Auswirkung der Mutationstheorie; beides
wurde mitunter, so von W. Bateson (1905), als nicht
vereinbar mit dem Darwinismus gesehen. In Hinsicht
auf Darwins Selektionstheorie war hierbei aber z. B. von
Bedeutung, dass in den Keimzellen beider Geschlechter
homologe Chromosomen festgestellt wurden, welche
durch sexuelle Reproduktion im Rahmen einer Popula-
tion vielfältige Möglichkeiten der Neukombination er-
möglichen (Rekombination). In diesem Sinne schränk-
te auch William Ernest Castle (1867-1962) in Berke-
ley/Kalifornien anhand seiner eigenen Züchtungen an
Ratten die Gültigkeit der Mutationstheorie ein („Here-
dity in relation to evolution and animal breeding“,
1911) und hob die Vielfalt der Variationen in einer
Fortpflanzungsgemeinschaft hervor, worauf die Selek-
tion einwirken kann. Mit den Experimenten von Tho-
mas Hunt Morgan (1866-1945) an der Columbia Uni-
versität in New York begann ab 1907 durch die cytolo-
gischen und populationsgenetischen Untersuchungen
an der Tau- oder Fruchtfliege Drosophila melanogaster
MEIGEN der Durchbruch der genetischen Forschung.
Nicht nur konnten bereits 1911 Mutationen bestätigt,
sondern 1919 zusätzliche Vererbungsregeln aufgestellt
werden (lineare Anordnung der Gene, Genkoppelung,
Genaustausch durch „crossing over“); hinzu kamen wei-
tere Erkenntnisse wie geschlechtsgebundene Vererbung
u.a.m. Schließlich wurde 1925 auch die Vereinbarkeit
der Mendelschen Regeln mit der Selektions-Theorie
einbezogen („Evolution and Genetics“) und von Mor-
gan eine zusammenfassende Gentheorie aufgestellt
(„The Theory of the gene“, 1926).

Trotz dieser Annäherung (Morgan 1925) blieben un-
ter den Evolutionisten zwei Richtungen bestehen: Auf
der einen Seite die Organismiker, welche die Fragen nach
dem Ursprung und der Radiation der Organismen sowie
nach den Ursachen der Vielfalt beschäftigten und eine
allmähliche Evolution durch Auslese im Rahmen von
Populationen und hierarchischen Taxa vertraten. Dem-
gegenüber die von ihrer Objektivität überzeugten, physi-
kalisch-experimentell arbeitenden Genetiker, welche

sich auf Genhäufigkeit, Genmerkmale sowie deren Ver-
änderungen im Rahmen des Genbestandes konzentrier-
ten; sie sahen, allen voran die pragmatischen Mendeli-
sten, in den Rekombinationen wie Mutationen (neue Al-
lele) die wesentlichen Faktoren für Variation und
(sprunghafte) Artbildung (Evolution durch Muta-
tionsdruck). Parallel dazu formierten sich experimentell
arbeitende Organismiker (Entwicklungs-Physiologen)
um den Fragenkomplex der indirekten Vererbung, beson-
ders wenn die Selektionstheorie keine Erklärung bot;
hierbei wurde zum Teil auf Darwins Pangenesis-Hypothe-
se, zum anderen direkt auf Lamarck zurückgegriffen
(Neo-Lamarckismus). So behandelten die Veröffentli-
chungen 1918 von Ross Granville Harrison (1870-1959)
an der Yale Universität (New Haven/Connecticut),
1907-1925 von Paul Kammerer (1880-1926) in Wien
und 1927 vom Engländer William MacDougall (1871-
1938) an der Harvard-Universität (Cambridge/ Massa-
chusetts) die Vererbung erworbener Merkmale; allerdings
konnten die Ergebnisse späteren Nachprüfungen nicht
standhalten. Im Falle Kammerer, welcher u.a. Brunft-
schwielen an der Geburtshelfer-Kröte (Alytes obstreticans
WAGLER) herauszüchtete und öffentlich der Fälschung
bezichtigt wurde (P. Kammerer beging am 23. Sept. 1926
Selbstmord), ist jedoch hervorzuheben, dass er selbst be-
reits 1918, ebenso 1924 (englisch) bzw. 1925 (deutsch),
die genannten Schwielen als Atavismus bezeichnete. In-
zwischen war in der Sowjetunion von der Akademie 1925
die Genetik als nicht vereinbar mit dem Marxismus er-
klärt worden; hingegen wurde die lamarckistische „Mi-
lieutheorie“ betont, welche von dem erfolgreichen Obst-
züchter Iwan Wladimirowitsch Mitschurin (1855-1935)
breitenwirksam vertreten wurde. In diesem Sinne einen
würdigen Nachfolger zu finden hatte daher P. Kammerer
Anfang 1926 einen Ruf an den Pawlow-Lehrstuhl in
Moskau erhalten. Nun konnte der ukrainisch-russische
Botaniker Trofim Denisowitsch Lysenko (1898-1976)
aufrücken, welcher als wissenschaftlicher Leiter für Ge-
netik und Züchtung 1929-1938 in Odessa und dann in
Moskau als letzter bedeutender (staatsideologisch gestütz-
ter) Neo-Lamarckist die führende Rolle übernahm.

Eine wirkliche Annäherung der beiden Lager unter
den Evolutionisten (Genetiker, Organismiker) erfolgte
erst unter dem Eindruck der Ergebnisse in der Popula-
tionsgenetik. Die mathematisch-statistischen Untersu-
chungen von Selektions-Auswirkungen durch den U.S.
amerikanischen Tierzüchter Sewall Wright (1889-1988)
aus 1921 und 1931 mit Darlegung der „genetischen
Drift“ und durch den englischen Biometriker Ronald
Aylmer Fisher (1890-1962) aus 1928 und 1930 hin-
sichtlich Dominanz und Ausbreitungsrate von Genen
hatten hierzu richtungsgebenden Anteil. Parallel dazu
stellte der russische Entomologe Sergei Sergejewitsch
Chetverikov (1880-1959) Untersuchungen bei Droso-
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phila über Mutanten, Heterozygotie und die Wechsel-
wirkung der Gene an (1926 zusammengefasst); er stellte
hierbei auch fest, dass rezessive heterozygote Mutanten
lange in der Population verborgen bleiben können (was
durch die schon 1908 bzw. 1909 durchgeführten mathe-
matischen Berechnungen, dass rezessive Anlagen im
Erbgang nicht verschwinden, bestätigt wurde: Hardy-
Weinberg Gesetz, 1943). Auf der Basis dieser Ergebnis-
se und weiterer populationsgenetischer Untersuchun-
gen vollzog nun 1937 der russische Zoologe und Gene-
tiker Theodosius Dobzhansky (1900-1975) (Abb. 8) ei-
nen Brückenschlag zwischen Genetikern und Organis-
mikern und leitete damit eine Synthese ein. Th.
Dobzhansky hatte zunächst als Zoologe in Kiew gearbei-
tet und begann 1924 in Leningrad (St. Petersburg) Stu-
dien an Drosophila, welche er nach seiner Emigration
1929 in Pasadena/Kalifornien (wo seit 1928 Th. H.
Morgan wirkte) fortsetzte; ab 1940 war Dobzhansky
Zoologie-Professor in New York. In seinem ausschlagge-
benden Buch (Abb. 9) „Genetics and the origin of spe-

cies“ (1937; „Die genetischen Grundlagen der Artbil-
dung“, 1939) verband er die umfangreichen Befunde zur
organischen Vielgestaltigkeit mit der Cytogenetik sowie
Populationsgenetik, behandelte u.a. die Selektion wie
die Isolationsmechanismen (bes. die reproduktive Isola-
tion), und definierte die Arten als natürliche Einheiten.
Damit traten wie bei Darwin die Arten wieder in den
Mittelpunkt des Evolutionsprozesses, deren biologische
Differenzierung und taxonomisch-systematische Ab-
grenzung 1942 von Ernst Mayr (1904-2005) im Sinne
des „biologischen“ Artkonzeptes als fortpflanzungsmä-
ßig isolierte Gruppen von Populationen dargestellt wur-
de (Systematics and the origin of species“); der deutsche
Ornithologe und Systematiker E. Mayr lebte seit 1931
in den USA (ab 1955 Professor an der Harvard Univer-
sity, Cambridge/Mass.) und veröffentlichte 1963 zudem
„Animal species and Evolution“ („Artbegriff und Evolu-
tion“, 1967). Ebenso 1942 erschien von dem Engländer
Julian Huxley (1887-1975) die Abhandlung „Evolution,
the modern synthesis“, womit der Begriff „Synthetische
Theorie der Evolution“ eingeführt wurde. In die gleiche
Richtung zielte die Überbrückung des Gegensatzes der
schrittweisen Artbildung (Mikroevolution) zur Salta-
tion (Makroevolution), welche letztere von vielen Palä-
ontologen hinsichtlich der stratigraphischen Befunde
vertreten wurde: Der U.S-amerikanische Paläontologe
George Gaylord Simpson (1902-1984) brachte 1944
„Tempo and mode in evolution“ („Zeitmaße und Ab-
laufformen der Evolution“, 1951) und 1949 „The mea-
ning of evolution“ heraus, der Zoologe Bernhard
Rensch (1900-1990) in Münster/Westfalen folgte 1947
und publizierte „Neuere Probleme der Abstammungs-
lehre – die transspezifische Evolution“.

Die „Synthese“ der Standpunkte nach dem 2. Welt-
krieg, welche weitgehend erfolgreich angenommen wur-
de, brachte die Übereinstimmung hinsichtlich der All-
mählichkeit der Evolution, der wesentlichen Bedeutung
der natürlichen Selektion und des Ursprungs der Viel-
falt auf der Basis des Populationskonzeptes. Hinzu kam
die mit Annahme der natürlichen Auslese ohnehin ob-
solete Vorstellung einer finalistischen Vervollkomm-
nung (Zielgerichtetheit, Teleologie, Orthogenese) und
die zusätzliche Widerlegung solch geradliniger oder or-
thogenetischer, zweckgerichteter Vorgänge durch G.G.
Simpson („The major features of evolution“, 1953); da-
mit erfolgte auch an die 1955 erschienene, teleologische
Darstellung „Le phénomène humain“ („Der Mensch im
Kosmos“, 1959) des Jesuiten und Paläontologen Pierre
Teilhard de Chardin (1881-1955) eine vorweggenom-
mene Absage. Trotz des Erreichten blieben selbstredend
jedoch noch weitere offene Fragen und mit der Zunah-
me der Kenntnisse von Zusammenhängen entstanden
neue, erklärungsbedürftige Einzelheiten. Bereits 1953
folgte die systemtheoretische Abhandlung zur organis-

20

Abb. 8: Portrait Theodosius
Dobzhansky (1900-1975).

Abb. 9: Titelseite
Th. Dobzhansky 1937.



mischen Biologie anhand der „Biophysik des Fließ-
gleichgewichtes“ des ab 1949 in Kanada wirkenden
Österreichers Ludwig v. Bertalanffy (1901-1972); dies
bezog sich auch auf die selbstregulierenden Ökosysteme,
welche in seiner „General systems theory“ (1969) ein-
bezogen sind. Das zufällige In-Existenz-Treten einer
Veränderung (einer neuen Organisations- und/oder
Funktionsform) durch Wechselwirkung oder Zusam-
menschluss von Systemen wurde 1973 von Konrad Lo-
renz (1903-1989) als „Fulguration“ bezeichnet. Dieser
Vorgang wird heute in verschiedenen Bereichen ein-
schließlich der biologischen Ebene als „Selbstorganisa-
tion komplexer Systeme“ verstanden, als ungerichteter
dynamischer Prozess für neue Ordnungszustände.

Die evolutive Tragweite zufälliger Veränderungen
im Erbgefüge (Mutationen) war hinsichtlich der Aus-
wirkungen zunächst vorwiegend als schädlich (nachtei-
lig bis letal, „negativ“) oder als günstig (vorteilhaft, „po-
sitiv“) beurteilt worden (Mayr 1963/1967). Durch die
ab 1968 dargelegten Analysen des japanischen Popula-
tiongenetikers Motoo Kimura (1924-1994) wurde dem-
gegenüber hervorgehoben, dass – wie schon von S.
Chetverikov angedeutet (vgl. oben) – häufig sog. neu-
trale Mutationen erfolgen, welche ohne ersichtliche
Auswirkung im Erbgang mitgeschleppt werden („The
neutral theory of molecular evolution, 1983). Solche
neutrale Mutationen können jedoch Eigenschaften be-
treffen, welche sich bei Umwelt-Veränderungen günstig
= prae-adaptiv/prae-disponiert auswirken (z.B. DDT-
Resistenz/Immunität von Malaria übertragenden Mük-
ken in Florida Ende der 1940er Jahre). Die Zufallsver-
teilung von Erbmerkmalen war ja weitgehend bekannt
und bezog sich darauf, wie die Rekombination (mit
„Crossing over“) bei der mitotischen 1. Teilung und wie
die Weitergabe auf die vier haploiden Tochterzellen
während der 2. (Reduktions-)Teilung oder Meiose er-
folgt, welches der vier potentiellen Eier sich tatsächlich
entwickelt (und nicht zum Richtungskörper wird), wel-
ches der zahlreichen Spermien zur Befruchtung gelangt,
u.a.m.. Die Relation von Selektion und Zufallsereignis-
sen (stochastische Ergebnisse) für die Variabilität des
Lebens ist allerdings noch nicht aufgedeckt. Die Unter-
suchungen des französischen Molekularbiologen Jacques
Monod (1910-1976) am Coli-Bakterium (Escherichia co-
li (MIGULA)) führten bei der Eiweißsynthese zur Auf-
deckung von Regulationsmechanismen durch Struktur-
und Regulator-Gene (Schalt-Gene), was ihn hinsicht-
lich der Komplexität der Vorgänge in der Folge (1970)
zur besonderen Betonung des Zufalls bei evolutiven
Neuerungen führte („Le Hasard et la necessité“; „Zufall
und Notwendigkeit“, 1971). Inzwischen konnte der
Biochemiker Manfred Eigen (*1927) aufzeigen, dass
Evolution bereits auf molekularer Ebene existiert (1971,
1987). Verschiedene seitdem festgestellte Regulator-

Gene erwiesen sich von übergeordneter Ausprägungsbe-
deutung, so wie die Hox-Gene für räumliche Anord-
nungen im Körper-Bauplan. Einerseits wird durch Ab-
folge mehrerer Regulator-Gene (Kaskade) eine Hierar-
chie sichtbar, wie andererseits durch pleiotrope Struk-
tur-Gene (für mehrere Merkmale des Phänotyps kodie-
rende Gene) die einengende Kanalisierung („con-
straints“) verständlich wird, welche Orthogenese vor-
täuscht.

Nachwort

Die biologische Theorie der Evolution ist inzwi-
schen zunehmend bestätigt und prinzipiell weitgehend
anerkannt. Als diesseitig-materielle wissenschaftliche
Theorie ist sie überprüfbar und wird in Teilbereichen
laufend verbessert und/oder korrigiert; damit ist sie auch
grundsätzlich falsifizierbar. Im frühen Stadium (La-
marck, Darwin) zunächst eine noch umstrittene Theo-
rie gegenüber dem Glauben an Schöpfung (Krea-
tionismus), zeigt der inzwischen umfangreiche, hohe Er-
klärungswert anhand der Übereinstimmung mit den
durch die Forschung vielseitig aufgedeckten Tatsachen
auf, dass die Theorie zum biologischen Evolu-
tionsgeschehen weitgehend die Realität widerspiegelt.
Biologische Evolution ist also der Prozess, dass im Laufe
der Generationenabfolge die Nachfahren einer Fort-
pflanzungsgemeinschaft andersartiger werden. Dieser
Vorgang ist dadurch bedingt, dass sich in Gameten und
Knospen durch zufällige Veränderungen (Mutationen)
der Erbträger, durch zufällig unterschiedliche Verteilung
der Erbanlagen, sowie (bei sexueller Fortpflanzung)
durch deren zufällige Rekombination und durch die Zu-
fälligkeit bei der Befruchtung eine genetische Variabili-
tät (Vielfalt) in der Nachkommenschaft ergibt, woraus
die Umwelt hinsichtlich Angepasstsein und die ge-
schlechtliche Zuchtwahl durch eine optimierende Aus-
lese (Selektion) Änderungen im Gen-Bestand der
Populationen bewirkt.

Diese wissenschaftlichen Ergebnisse sind in ihrer Be-
deutung mitunter jedoch schwer nachvollziehbar und
die häufigsten Probleme treten im Zusammenhang mit
zielgerichtetem (teleologischem, orthogenetischem)
Zweckdenken auf: Hinsichtlich beobachteter Eigen-
schaften oder festgestellter Merkmale ergeben sich aus
dem menschlichen Selbstbewusstsein (Anthropozentris-
mus) entsprechende Fragen nach dem Sinn und Wert
der Abläufe in der Natur, nach dem Wozu und dem War-
um. Von der Existenzfrage (Sinn des Lebens) bis zu ein-
fachsten Aussagen wie z. B. „Alles in der Natur hat
(doch) seinen Sinn“ oder „die lästigen Mücken sind als
Nahrung für die Schwalben da“ durchzieht eine zielge-
richtete Kausalität weite Bereiche von Lösungsversu-
chen. Dies erweist sich besonders im religiösen Rahmen
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verankert. Widerstand gegen das aufgedeckte Evolu-
tionsgeschehen kommt daher naturgemäß aus diesen
Kreisen, welche in Stammesmythen oder in ihrer Glau-
benslehre Schöpfungsberichte enthalten. Von den „Zeu-
gen Jehovas“ bis zu den Vertretern der „Intelligent De-
sign“-Bewegung (USA) wird weiterhin der Glaube an ei-
nen Schöpfer und/oder göttlichen Lenker bzw. an trans-
zendentale Faktoren vertreten (Kreationismus) und die
ungerichtete biologische Evolution in Abrede gestellt:
„Die Evolution im Sinn einer gemeinsamen Abstammung
(aller Lebewesen) kann wahr sein, aber die Evolution im
neodarwinistischen Sinn – ein zielloser, ungeplanter Vorgang
zufälliger Veränderung und natürlicher Selektion – ist es
nicht.“ – „Wir glauben, dass Gott die Welt nach seiner Weis-
heit erschaffen hat. Sie ist nicht das Ergebnis irgendeiner Not-
wendigkeit, eines blinden Schicksals oder eines Zufalls.“
(Christoph Kardinal Schönborn/Wien vom 7. Juli 2005
in New York, laut „Kathpress“ vom 11.7.05). Die „Intel-
ligent Design“-Bewegung bemüht sich hierbei die Ein-
bindung transzendentaler Faktoren als Wissenschaft dar-
zustellen und sie dem wissenschaftlich fundierten Ergeb-
nis der Evolutionsforschung (Vorgang aus Zufälligkeiten
und Auslese) gleichberechtigt gegenüber zu stellen.

Zusammenfassung

Der Beitrag bringt einen Abriss zur Entwicklung des
Evolutionsdenkens in den Naturwissenschaften bzw. in
der Folge in der organismischen Welt (Biologie). Es wird
aufgezeigt, dass die verschiedenen Ansätze zur Überwin-
dung von statischer Existenz (Schöpfung, Urzeugung,
Konstanz, Kreationismus) gegenüber einer Veränderlich-
keit (Umwandlung, kontinuierliche Entwicklung,
Evolution) erst zu Beginn des 19. Jahrhunderts zu einer
allgemeinen Evolutionstheorie führten (LAMARCK

1809). Die Annahme, dass die evolutive Umwandlung
von Populations-Varianten anhand von Auslese (Selek-
tion) im Rahmen des „Kampfes ums Dasein“ erfolgt,
führte zur Deszendenz-Vorstellung mit gemeinsamer Ab-
stammung aller Organismen (DARWIN 1859). In der Fol-
ge konnte die genetische Forschung die Ursachen für die
Variabilität des Erbgutes aufdecken (Mutation, Zufalls-
verteilung, Rekombination), was jedoch zunächst eine
Sprunghaftigkeit der Evolution durch Mutationsdruck
hervorheben ließ. Erst populationsgenetische Ergebnisse
führten zu einer Überbrückung der verschiedenen
Standpunkte (DOBZHANSKY 1937) und letztlich zu einer
Übereinstimmung hinsichtlich der natürlichen Selek-
tion im Rahmen des Populationskonzeptes und der All-
mählichkeit der Evolution ohne Zielgerichtetheit.
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Vorbemerkung

In diesem Band ist vom gleichen Autorenteam aus-
geführt worden, dass sich eine auf den ersten Blick be-
grüßenswerte Gleichheit konstruktionsmorphologi-
scher und molekular-kladistischer Großphylogenien er-
gibt (wir verwenden hier nur den Ausdruck „kladis-
tisch“ im Wissen um die Differenziertheit des Metho-
dentypus im einzelnen). Wir deuteten dort bereits an,
dass diese „Gleichheit“ der Ergebnisse aus methodolo-
gischer Betrachtungsweise heraus nicht ganz so unzwei-
felhaft sein könnte, wie es auf den ersten Blick scheint
– es ergibt sich vielmehr ein eigentümliches Patt:

1. Man könnte die Identität der Ergebnisse als Bestä-
tigung für eine konstruktionsmorphologisch-syste-
matische Einteilung des Tierreiches ansehen, d.h.
als repräsentativ für ein „natürliches System“; dann
müssen die morphologischen Datensätze der nicht-
konstruktionsmorphologischen Positionen (die
nicht selten in einem direkten Gegensatz zur Kon-
struktionsmorphologie standen) als unzureichend
oder „unpassend“ verstanden werden. Der Gegen-
satz liefe dann quer durch die Kladistik, indem die
genetischen Merkmale als „passend“ ausgewiesen
wären und mit der Alternative zur kladistisch-mor-
phologischen Betrachtung, der konstruktionsmorpholo-
gischen übereinstimmen.

Als Alternative ergibt sich:

2. Die Übereinstimmung der Ergebnisse ist eine rein
zufällige und kann damit nicht als Nachweis eines
„natürlichen Systems“ angesehen werden. Dann
verliefe der Gegensatz zwischen Konstruktionsmor-
phologie und Kladistik und die Übereinstimmung
kann von keiner Seite in Anspruch genommen
werden.

Wie weit hängt die
Molekularsystematik von der
Morphologie ab?

Wie auch immer man sich entscheidet, es wird ent-
weder begründet werden müssen, warum im ersten Fall
die kladistische Methode, die nun mit einem veränder-
ten Datensatz (nicht mehr mit morphologischen Merk-
malen, sondern mit molekularen und genetischen Da-
ten) die „richtigen“ (gemessen an dem dann als Stan-
dard gesetzten konstruktionsmorphologischen Vorge-
hen) Ergebnisse liefert, oder es muss umgekehrt die Fra-
ge offen bleiben, welche der beiden Methoden über-
haupt dazu in der Lage ist, im Ergebnis das „natürliche
System“ zu repräsentieren. These 2, die Annahme einer
„zufälligen Übereinstimmung“, ist natürlich nur unter
der Voraussetzung vertretbar, dass die Molekularsyste-
matik eine von der morphologischen Evolutionistik un-
abhängige Methode darstellt. Diese Annahme er-
scheint angreifbar, wenn man bedenkt, dass die spätes-
tens seit der Studie von FIELD et al. (1988) gebräuchli-
chen 18S rRNA/DNA-Markersequenzen nur im Zu-
sammenhang mit paläontologischen Daten etabliert
werden konnten: Computergenerierte „Gen-Stamm-
bäume“ wurden ursprünglich anhand von Vergleichen
mit dem fossil record für stimmig bzw. brauchbar er-
klärt. Die Interpretation des fossil record beruht wie-
derum auf auf Morphologie-basierten Theoremen,
letztendlich kann also eine Abhängigkeit molekularsys-
tematischer Methoden von morphologischen Metho-
den nicht von der Hand gewiesen werden.

Andererseits gelten die Ergebnisse der ersten mole-
kularen Großphylogenie von FIELD et al. (1988) mitt-
lerweile als überholt. Die von ADOUTTE et al. (1999)
präsentierte „New Animal Phylogeny“ (NAP) baut
zwar weiterhin auf vergleichender Auswertung von
18S-Markersequenzen auf, es werden jedoch heutzutage
eine Reihe möglicher Fehlerquellen berücksichtigt, die
in den Anfängen der Molekularsystematik – laut
ADOUTTE et al. (1999: 105) eine „era of naive optimism
and great expectations“ – noch nicht ausreichend be-
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kannt waren. Zu diesen Fehlerquellen wird insbesonde-
re das sogenannte LBA-Phänomen gezählt (LBA=long
branch attraction, d. h. das artifizielle Gruppieren von
Taxa mit „langen Ästen“, letztere geben graphisch eine
hohe Anzahl von Nukleotid-Substitutionen wieder).
Als Konsequenz wurde versucht, schnell evoluierende
Sequenzen („fast evolving sequences“) vorab zu ermit-
teln (durch den sog. relative rate test), um diesen ver-
zerrenden Faktor aus der weiteren Analyse ausschließen
zu können. Im Ergebnis änderte sich z.B. die Position
der Nematoden, was in letzter Konsequenz zu einer der
entscheidenden Neuerungen der NAP, der Ecdysozoa-
Hypothese, führte.

Dieser Prozess der Fehlererkennung wiederholte
sich während der Einführung eines neuen molekularsys-
tematischen Ansatzes, den sog. „phylogenomics“. Die
nachträgliche Erkennung des LBA-Effektes führte hier
ebenfalls zur Korrektur vorangegangener Ergebnisse
(vgl. TELFORD & COPLEY 2005). Erste phylogenomische
Analysen (d.h. Auswertung einer hohen Anzahl von
Genen, z.Z. bis zu ca. 800 Sequenzen) konnten die
Ecdysozoa-Hypothese nicht bestätigen, nach Erken-
nung und Ausschaltung des LBA-Faktors hingegen wur-
den die Ecdysozoa – und damit auch die NAP – unter-
mauert (DOPAZO & DOPAZO 2005).

Die These scheint vertretbar, dass es für die Erken-
nung und Ausschaltung von Fehlerquellen keiner Kritik
von Seiten der Morphologen bedurfte – verzerrende Ef-
fekte durch unterschiedliche Mutationsraten wären oh-
nehin aufgefallen. Für die NAP ist außerdem zu bemer-
ken, dass sie ja ebenfalls etablierten morphologischen
Theorien widerspricht, so gesehen also weiterhin der
Verdacht auf ungeeignete Methoden bestünde (und z.B.
in den Lehrbüchern von AX und NIELSEN auch geäußert
worden ist). Die Akzeptanz der NAP beruht in hohem
Maße auf parallel erhobenen Befunden, welche zentra-
le, durch 18S/28S-Analysen ermittelte Aussagen unter-
stützen (z.B. Ecdysozoa-Hypothese durch spezifische
immunhistochemische Anfärbung des Nervensystems
(HAASE et al. 2001) und genomische Verteilung be-
stimmter Intronsequenzen (ROY & GILBERT 2005), oder
Position der Acoela durch mtDNA-Daten und Hox-
Gen-Daten (COOK et al. 2004, RUIZ-TRILLO et al.
2004)). Aus diesen Gründen wird in vorliegender Ar-
beit davon ausgegangen, dass morphologische und mo-
lekularbiologische Methoden, trotz unabstreitbarer Zu-
sammenhänge bei der Etablierung von Markersequen-
zen, als weitgehend unabhängige Ansätze zur Erfor-
schung phylogenetischer Zusammenhänge betrachtet
werden können.

Empirisch wie methodologisch ließe sich gegen die
Interpretation der Methoden, die zur Erstellung der
Dendro- und Phylogramme verwendet werden einiges

einwenden. Das soll hier jedoch nicht geschehen; wir
wollen uns vielmehr dem aufgezeigten Patt selber unter
einem methodologischen Gesichtspunkt widmen, unter
dem es üblicherweise nicht betrachtet wird; wir nehmen
also die Ergebnisse von Konstruktionsmorphologie und
Molekularsystematik empirisch als gegeben und akzep-
tiert an. Es ist dann zu untersuchen, ob und inwieweit
der Unterschied von „anagenetischer“ und „kladogene-
tischer“ Untersuchung überhaupt „dieselben“ Ergebnis-
se liefern können. In einem weiteren Schritt wollen wir
zudem die Frage anschließen, ob die Unterscheidung
von Anagenese vs. Kladogenese hinsichtlich der be-
zeichneten Gegenstände identisch (also referenten-
gleich) der Unterscheidung von mikro- vs. makroevolu-
tionärer Transformation ist.

Benennung und Benamung

Die Benennung von Gegenständen gehört unbe-
streitbar zu den grundlegenden Funktionen des Spre-
chens. Durch dieses Benennen gelangen wir nämlich zur
situationsinvarianten Bezeichnung von Gegenständen.
Die Gleichheit des Namens, so könnten wir etwas vor-
schnell sagen, verbürgt nachgerade die Gleichheit des
Gegenstandes, auf den der jeweilige Ausdruck sich be-
zieht. Als solches ist der Vorgang so vertraut, dass es
kaum lohnenswert scheint, ihn – zumal im Zusammen-
hang evolutionärer Forschung – zum Gegenstand der
Betrachtung zu erheben. Doch so vertraut sie auch er-
scheint, so irritierend wird Benennung gerade dann,
wenn nach der Eindeutigkeit der resultierenden Bezeich-
nungen gefragt wird. Auf den ersten Blick scheint diese
Eindeutigkeit bei der evolutionären Beschreibung ein-
fach durch den Referenten festgelegt zu werden: wenn
wir etwas als einen Arm bei einem Angehörigen des
Bauplanes 1 bezeichnen, so werden wir dies auch bei ei-
nem, nach Ähnlichkeitskriterien entsprechenden, Teil
eines Angehörigen eines Bauplanes 2 tun. Wissen wir
ferner, dass Bauplan 2 aus Bauplan 1 hervorgegangen ist,
dann können wir mit Fug die entsprechenden Teile bei
den Angehörigen des Bauplanes 1 und 2 als gleich an-
sprechen. Schon dieses einfache Beispiel zeigt aber, dass
wir zwei Fälle grundsätzlich zu unterscheiden haben:

1. Beschreiben wir rezente Formen als Angehörige
von Bauplänen, dann werden wir in der Regel einfach
abstraktiv verfahren. D.h. wir werden eine Reihe von
Merkmalen auszeichnen, bezüglich deren wir die Zuge-
hörigkeit zum Bauplan bestimmen. Wir gelangen kurzum
zu dem, was SIEWING den „Durchschnitt“ eines Lebewe-
sens bezüglich der übergeordneten Gruppe nannte:

„Hier gemeint ist der »generalisierte Typus Mol-
lusca«, wie man ihn etwa in Lehrbüchern darge-
stellt findet (...); er ist so etwas wie ein Durch-
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schnittsmollusk, gleichsam der konzentrierte
Habitus der ganzen Klasse Mollusca, etwa die
Zusammenfassung dessen, was uns einfällt, wenn
man den Begriff »Weichtier« benutzt. Er ist mit
keiner Art identisch, es besteht auch keine Aus-
sicht, ihn etwa einmal Fossil oder durch Entde-
ckung zu finden; es gibt ebenso viele Abwei-
chungen von diesem Typus, wie es Arten gibt.“
(SIEWING 1982:176)

Wir können auf dieser Grundlage eine klassische
Taxonomie errichten, wobei wir mehrere unserer Bau-
pläne erster Stufe zu Bauplänen zweiter Stufe zusam-
menfassen und so fort. Für diese Einteilung ist allerdings
keinerlei evolutionäres Wissen notwendig. Bestimmte
Teile dieser Lebewesen werden – nach Maßgabe unserer
Einteilung und der zur Einteilung benötigten Kriterien –
identisch sein, sie können mit demselben Namen belegt
werden. Allerdings müssten wir genau genommen für
korrespondierende Teile von Bauplänen der Stufe A,
die wir zum Bauplan der Stufe B zusammengefasst ha-
ben, jeweils Indizierungen einführen. Betrachten wir
hierzu ein konkretes Beispiel: Der Oberarm eines Hun-
des entspricht dem Oberarm eines Vogels hinsichtlich
eines Kriteriums, bezüglich dessen wir beide zu dem
Bauplan der Wirbeltiere zusammengefasst haben. Dieses
Kriterium ist der Grundaufbau der Wirbeltiere mit ihren
2 paarigen Extremitäten, die entweder Beine, Arme,
Flügel oder Flossen sein können). Wir hätten also nur
eine Gleichheit der beiden Teile (Oberarme) hinsicht-
lich des Kriteriums vorliegen, dass ein in bestimmter La-
ge in der vorderen Extremität befindlicher Knochen als
„Oberarmknochen“ bezeichnet wird. Wir können diese
Form der Taxonomie (die üblicherweise als „künstliches
System“ bezeichnet wird; s. JAHN et al. 1985) standardi-
sieren, indem wir einen Prototypen definieren, bezüg-
lich dessen wir z.B. Gleichheit der (relativen) Lage ei-
nes Teiles, oder des (anatomischen) Aufbaues dessel-
ben, oder schließlich dessen Funktion auszeichnen1.

2. Eine durchaus andere Art der Beschreibung ferti-
gen wir allerdings an, wenn wir die Frage stellen, ob es
einen „natürlichen“ Zusammenhang von Bauplan 1 und
Bauplan 2 der Stufe A gibt (also einen natürlichen Zu-
sammenhang zwischen Hund und Vogel auf der Stufe
der Wirbeltiere). Nehmen wir an, es ließe sich ein gene-
rischer Zusammenhang dergestalt aufweisen, dass eine
Transformation von Bauplan 1 zu Bauplan 2 gezeigt wer-
den kann, so ließe sich mit Fug der Index, den wir im
künstlichen System hinter Teil x anbrachten, streichen.
Gemeint ist also das Kriterium der Lage eines Knochens
in der vorderen Extremität, hinsichtlich dessen die Zu-
sammenfassung erfolgt ist – wir hätten also in klassi-
scher Redeweise ein „natürliches System“ vorliegen. Es

wäre dann die Bezeichnung nicht homonym, sondern
synonym. SIEWING bezeichnet die aus einem solchen
Verfahren resultierenden Einteilungen als „systemati-
schen Typus“:

„Stark verschieden davon ist der »systematische
Typus Mollusca« im Sinne REMANEs, er ent-
spricht etwa der »Stammform« HENNIGs. Er
kann rekonstruiert werden, nachdem die Phylo-
genie der Mollusca und damit die ihnen phyloge-
netisch nahestehenden Gruppen bekannt sind.
(...) Es besteht Aussicht, ihn einmal real aufzu-
finden. Neopilina ist ein solcher Fall: Von zahlrei-
chen Morphologen ist die Segmentierung des
Molluskenkörpers als phylogenetische Ausgangs-
position der Gruppe gefordert worden: Neopilina
repräsentiert sie.“ (SIEWING 1982: 176)

Die Kriterien, die SIEWING zur Identifikation des
Transformationszusammenhanges angibt, sind die klas-
sischen Homologiekriterien, also etwa „Gleichheit der
Lage, spezifische Qualität, Stetigkeit“ etc. die Teile x
können nun als „homolog“ bezeichnet werden, sie sind
„transformationsgleich“ wobei noch zu klären bleibt,
wie die Transformationsgleichheit festgestellt wird.
Denn die genannten Kriterien ließen sich im Prinzip –
mit Bezug auf den Prototypen – auch schon im oben ge-
zeigten Fall nutzen, ohne dass wir den Übergang zur Sy-
nonymie vollzogen.

Üblicherweise wird „Transformationsgleichheit“
unter Bezug auf explizit evolutionäre Vorgänge festge-
stellt. D.h. es wird unterstellt, dass die einzige Art von
Transformation, die zulässig ist, eine auf evolutionsbio-
logischer Basis wäre. Diese Einschränkung erscheint
aber unbegründet, was sich exemplarisch am geometri-
sierenden Forschungsprogrammen D´ARCY THOMPSONs
und dem strukturalistischen Ansatz WEBSTERs und
GOODWINs zeigen lässt. Auf nahezu gleicher Grundlage
entwickelt demgegenüber GOULD ein explizit evolutio-
näres Rekonstruktionsprogramm, das schließlich im
Rahmen der Konstruktionsmorphologie konsequent
biomechanisch erweitert wird (dazu im Detail WEIN-
GARTEN & GUTMANN 1995, GUTMANN & VOSS 1995,
GUTMANN & NEUMANN-HELD 2000). In allen diesen
Ansätzen wird der Ausdruck „Form“ und damit die mög-
lichen Transformationen auf je eigene Erklärungszwecke
bezogen. Mit der Differenz im Form- bzw. Transformati-
onsbegriff würde aber bei jeder dieser Beschreibungen
die Benennung der jeweiligen Teile selber differieren.
Wir müssten also bei jedem der benannten Teile die Be-
schreibung mitangeben, innerhalb der die Bezeichnung
verwendet wird; wir laufen mithin Gefahr, grundlegen-
de anatomische oder morphologische Ausdrücke homo-
nym zu verwenden: die Identität der Bezeichnung wür-
de nicht die Identität der Referenten implizieren.
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Evolutionäre Transformation als
differenzbildendes Kriterium

Allen Unterschieden in der Theoriestruktur zum
Trotz zeigen die angeführten Ansätze einige zentrale
Ähnlichkeiten. Zum einen verzichten sie auf den Ein-
bezug genealogischer Daten (im Falle des Strukturalis-
mus wird dies sogar im Rahmen eines explizit anti-
Darwnistischen Reflexes als besonderer Vorzug verstan-
den; s. GUTMANN & VOSS 1995). Zum zweiten wird je-
weils explizit auf eine als grundlegend behauptete Taxo-
nomie verzichtet. Das naming-Problem lässt sich also
immer unter Angabe des jeweils grundlegenden Be-
schreibungssystemes lösen. Allerdings gilt dies auch im
Falle „nicht-evolutionärer“ Beschreibungssysteme , wie
dies insbesondere die strukturalistische Position zeigt. Es
lässt sich nun einfach durch eine Redevereinbarung
herbeiführen, der gemäß Identität von Strukturen durch
Klassenbildung über Baupläne als Kladogenese bezeich-
net wird, während auf der anderen Seite die Angabe ei-
ner Transformationsabfolge die anagenetische Identität
der Strukturen anzeigt. Dies führt uns zu der Unter-
scheidung von Anagenese und Kladogenese, deren sys-
tematisches Verhältnis zu klären ist.

Anagenese und Kladogenese

Die Unterscheidung von Anagenese und Kladoge-
nese gehört zum selbstverständlichen Rüstzeug moder-
ner phylogenetischer und evolutionsbiologischer For-
schung. Dabei tritt allerdings eine Situation ein, die
sich für den Wissenschaftler zur Notwendigkeit einer
Entscheidung verdichtet. Um diese erläutern zu kön-
nen, wollen wir uns zunächst gerade mit den – in anage-
netischen Forschungsprogrammen in der Regel nicht
berücksichtigten – Merkmalen, nämlich mit genealogi-
schen im Sinne molekulargenetischer Marker beschäfti-
gen. Hier zeigt sich folgende Fallunterscheidung:

1. Wenn Differenzierung als wesentlich genealogi-
sches Geschehen angesehen wird, dann wird nach Kri-
terien gefragt, die Auskunft über den Grad von Ver-
wandtschaft geben. Eine solche Sortierung gelingt z.B.
durch Sequenzvergleiche „guter“ Marker. Es ergibt sich
daraus – zunächst für die rezenten Formen – eine Vertei-
lung, wobei die Abstände zwischen den Formen das ge-
suchte Maß der Verwandtschaft ist. Entscheidend ist für
die Nutzung „genealogischer „ Daten, dass sie zunächst
nur Auskunft geben über die verwandtschaftlichen Be-
ziehungen zwischen „existierenden“ Formen. Die Rede
von der Form kann – wie im Falle der Baupläne auch,
durchaus taxonomisch orientiert werden. Jedoch wird
mit der taxonomischen Sortierung, die eben mit ande-
ren Merkmalen erfolgen kann eine zweite Beschreibung
aufgelegt, die nun hinsichtlich der genetischen Merk-

male als Resultat ein gutes Beispiel einer „natürlichen
Taxonomie“ abgibt2. Interessanterweise ist diese genea-
logische Sortierung aber rein rezenter Natur; d. h. es wird
eine Sortierung über nicht rezente Formen ja nur inso-
fern erzeugt, als diese jeweils einen Ort auf den Wegen
von einer rezenten zu einer zweiten rezenten Form ein-
nehmen. Die nicht-rezenten Formen erscheinen selber
also lediglich im Lichte der Sequenzen der rezenten For-
men.3

2. Wird hingegen nach den evolutionären Übergän-
gen von Clades gefragt, dann müssen Kriterien gegeben
werden, die es erlauben, diese Übergänge zu rekonstru-
ieren. Diese Kriterien können durchaus als Sequenzän-
derungen auf der Basis von DNA-Abschnitten angege-
ben werden; entscheidend ist nun aber, dass sowohl die
rezenten Clades, als auch deren Kennmarken (also die
DNA-Abschnitte selber) nun ihrerseits im Lichte der
nicht-rezenten Formen erscheinen.

Im ersten Fall erhalten wir also eine letztlich nicht-
evolutionäre Kladistik, während wir im zweiten Fall ei-
ne nicht-kladistische Evolutionsrekonstruktion vor uns
haben. Das beunruhigende Ergebnis unserer Betrach-
tung besteht darin, dass das Patt, von dem wir ausgin-
gen, zu einer Fallunterscheidung führt. Haben wir ein
Erkenntnisinteresse formuliert, das auf die Klärung von
Ähnlichkeiten nach Verwandtschafts- oder Funktions-
kriterien zielt, werden wir eine kladus-erzeugende Me-
thode wählen. Dabei zeigt sich, dass eine Klassenerzeu-
gung nach Verwandtschaftsgraden fast selbstverständ-
lich vorgenommen wurde und wird, dasselbe aber mit
Blick auf Funktionskriterien weithin fehlt. Historisch
finden sich dafür sehr wohl Beispiele, wie das GOULD-
sche Forschungsprogramm im Ansatz oder ökologische
Beiträge zeigen (s. WEINGARTEN & GUTMANN 1995,
GUTMANN 1998a, GUTMANN & WEINGARTEN 2004).
Wichtig für unser methodologisches Interesse ist aber
hier, dass wir nach eben diesen Kriterien etwa der Ver-
wandtschaftsgleichheit abstrahieren. Nehmen wir das,
z. B. im mikrobiologischen Zusammenhang pragmatisch
gut begründete 70% DNA-Ähnlichkeitskriterium oder
das 3%-Sequenzhomologie-Kriterium, wonach als einer
Art zugehörig diejenigen Lebewesen klassifiziert wer-
den, die bis zu 3% Sequenz-Gleichheit zeigen (AMANN

& ROSSELLO-MORA 2002, ROSSELLO-MORA & AMANN

2000) Betrachten wir die angezeigte Methode als geeig-
net für die Identifikation der Variantenerzeugung, so
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2 Wir bleiben hier bei der Benennung als Taxonomie und eben nicht
als Systematik (dazu GUTMANN 1996). Der Ausdruck „natürlich“
rechtfertigt sich als Benennung relativ zum investierten Zweck, eine
Sortierung von Lebewesen vorzunehmen, die die „Familienverhältnis-
se“ derselben untereinander wiedergibt. Die Zwecke selber allerdings
sind sinnvollerweise nicht als natürliche anzusprechen.
3 Dabei lassen wir hier ganz und gar außer Betracht, inwieweit die Me-
thoden, die zur genealogischen Rekonstruktion nicht-rezenter Formen
genutzt werden, ihrerseits nicht ebenfalls kritikbedürftig sind (dazu
GUTMANN & JANICH 2002).



könnten wir gerade jenen Vorgang beschreiben, den wir
in der biologischen Theoriebildung als Genese von Kla-
dus bezeichnen. Dieser Vorgang lässt sich hinsichtlich
zweier Aspekte unter Zugrundelegung unseres Verfah-
rens charakterisieren:

1. Es werden Varianten bezüglich eines Standards
(Gleichheitskriterium) produziert.

2. Bezüglich dieses Kriteriums werden zugleich auch
identische Tokens (nämlich die einzelnen rezenten
Lebewesen) des Types (re-)produziert.

Wir können beides als „identische“ bzw. „nicht-
identische“ Reproduktion reproduktiver Einheiten be-
zeichnen. Anhand dieser Beschreibung der Kladogenese
können wir nun sehr gut die Charakteristik der Anage-
nese rekonstruieren. Hierbei gehen wir zunächst auch
von rezenten Formen aus, und ermitteln in einem zwei-
ten Schritt mögliche Antezedenten. Doch tritt nun hier
eine grundsätzliche Differenz zutage: während wir näm-
lich kladogenetisch auch ohne jedes Wissen über Ante-
zendenten auskommen, gilt dies nicht für anagenetische
Betrachtungen. Dies ist zum einen trivial, denn um
„Höher-/Weiterentwicklungen“ beschreiben zu können,
benötigen wir eine Ausgangsform von der her wir die re-
zenten Formen als („höher/weiter entwickelte“) Deszen-
denten begreifen und Anfangsformen bezüglich deren
wir die Rekonstruktion selber vornehmen. Zugleich
aber wird die rezente Lebewelt als Ergebnis eines Trans-
formationsgeschehens angesehen, dessen Mechanismus
unstrittig Reproduktion ist (etwa in Sinne differentiel-
ler Reproduktion), über deren Verlauf aber nur hin-
sichtlich nicht-kladogenetischer Beschreibungen Aus-
kunft erteilt werden kann. Diese Beschreibungen wer-
den an (denselben) Lebwesen vorgenommen, wie die
kladogenetischen. Nur sind in diesem Fall die Kriterien
der Zusammenstellung zu Gruppen andere. Der intuitiv
am leichtesten einsichtige Fall dürfte wieder eine mor-
phologische Beschreibung sein. Hier werden wir „Ar-
ten“ unserer Ausgangstaxonomie (d.h. solch Einheiten,
von denen möglicherweise gilt, dass sie gemäß bestimm-
ter Kriterien als reproduktive Einheiten definiert sind)
zu Konstruktionen und Konstruktionstypen zusammen-
fassen. Nehmen wir das Beispiel von Lumbricus terrestris,
dann könnte die resultierende Konstruktion dieser Form
identisch sein mit der Konstruktion anderer Oligochae-
ten – auch Artgrenzen möglicherweise sogar jenseits der
Oligochaeten überschreitend. Die resultierenden „an-
nelidenartige“ Konstruktion dient uns nun dazu, mögli-
che evolutionäre Transformationen so zu ermitteln, dass
als Resultat (notwendigerweise) u.a. solche Formen sich
ergeben, die wir heute als Lumbricus terrestris auffassen.
Obwohl also der Referent der Beschreibung identisch ist
(L. terrestris), werden die Beschreibungsresultate nach
ihren Zwecken deutlich unterschieden sein. Die Diffe-

renz der Zwecke erlaubt es uns andererseits, die nicht-
kladus-bildende Beschreibung zur Kladusbildung zu nut-
zen. Was wir aber dann erhalten, sind eben keine Ver-
wandtschaftskreise, sondern Formenkreise, die etwa
nach Maßgabe der unterschiedlichen Fungibilitäten ei-
nes und desselben Konstruktionstypes erstellt werden.
Die resultierende Kladistik ist eine im Modus des „als-
ob“: Die rezenten Formen, die im Lichte der nicht-re-
zenten als deren Resultate anzusehen sind, erscheinen
nun als Types, bezüglich deren die nicht-rezenten For-
men die Tokens der Transformationsreihe sind. Die Kla-
dusbildung, die sich als Kladogenese der Anagenese an-
sprechen lässt, ist nun ihrerseits notwendig abhängig
von eben dem investierten evolutionären Wissen – im
Gegensatz zum obigen Resultat, das die Kladogenese sel-
ber lieferte. Wir müssen also die beiden Beschreibungen
von L. terrestris – obwohl sie denselben Referenten ha-
ben, durch einen Index, der die Beschreibungszwecke
angibt, voneinander unterscheiden. Wir kommen zu der
etwas irritierenden und kontraintuitiven Feststellung,
dass L. terrestris ein homonymer Ausdruck sein kann.

Methodologisch gilt dies invariant zu den Beschrei-
bungsmitteln; d. h. nicht nur für die noch immer irgend-
wie intuitiv aufzufassende morphologische Beschrei-
bung, sondern auch für die mit genetischen Datensätzen
arbeitende.

Mikro- und Makroevolution

Wir können in einem letzten Schritt eine weitere
Unterscheidung aufnehmen, die mit der Unterscheidung
von Anagenese und Kladogenese verwechselbar ist,
nämlich jene von Mikro- und Makroevolution. Der Re-
ferent der Bezeichnungen ist jeweils als ein und derselbe
Naturvorgang gedacht, nämlich Evolution. Das hinter
dieser Unterscheidung liegende Problem ist allerdings
wesentlich älter, als es die – vornehmlich in der zweiten
Hälfte des 20. Jahrhunderts aufkommende – Debatte
vermuten lässt; es ist genaugenommen älter als das Evo-
lutionsproblem selber, indem es auf die Frage nach den
Referenten der niederen und der höheren Kategorien des
enkaptisch-hierarchischen Systems abzielt, das LINNÉ im
Sinne in eines natürlichen Systems zu erstellen bestrebt
war. Diese Frage wird in ihrer evolutionsbiologischen
Relevanz sofort sichtbar, wenn wir die Schwierigkeit der
Darstellung paläontologischer Ergebnisse gewärtigen, die
schon seit ihren Anfängen bei LYELL und in der Weiter-
führung bei DARWIN bemerkt worden. Während LYELL

am Gradualismus als grundsätzlicher Form der Entwick-
lung festhält, bietet sich mit DARWINs Züchtungsmodell
eine mögliche Erklärung an, für den „fossil records“ in
der vorgefundenen Form. Es kann nämlich diesem Mo-
dell zufolge davon ausgegangen werden, dass die Fossil-
abfolge tatsächlich unvollständig ist, d.h. dass die in der
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Fossilabfolge auszumachenden Brüche und zum Teil radi-
kalen Unterschiede der vorfindlichen Typen nicht Aus-
druck einer kataklysmischen Entwicklung sind, wie dies
von Seiten CUVIERs nahegelegt wurde, sondern dass hier
lediglich die Übergangsformen ausgefallen seien – eben
jene seither mit großem Eifer gesuchten „missing links“.
Diese Betrachtung fußt im wesentlichen auf der Nutzung
der Züchtungsmetapher und des Züchtungsmodells, bei
dem die Kontinuität des Vererbungsvorganges notwendi-
ge Bedingung von evolutionärer Entwicklung ist. U. a.
mit SCHINDEWOLF war im 20. Jahrhundert (wieder) ein
Theorietypus aufgetreten, der im Gegensatz zu den DAR-
WINschen Kontinuitätsüberlegungen die Lückenhaftig-
keit der Fossilabfolge als Ausdruck einer typenartigen
Entwicklung versteht. Dies wurde von SCHINDEWOLF im
Rahmen seiner Tyostrophietheorie mit der Dreigliede-
rung von Typogenese, Typostase und Typolyse für ver-
schiedene Stämme gezeigt. Eines der prominentesten
Beispiele sind hierbei die Ammoniten. Dieses Konzept
der Typogenese nimmt HEBERER4 kritisch auf, indem er
zunächst die Bestimmungsmerkmale der Typogenese-
theorie, nämlich einen mehrstufigen Prozess, identifi-
ziert:

„1. Eine Phase tiefgreifender Umbildung qualitativer
Art, autonom sprunghaft, revolutiv, explosiv, also
zeitlich eng begrenzt. Das Ergebnis sei ein neuer
„Bauplan“, einer neuer „Typus“ von der Ausgangs-
form wesentlich verschieden.

2. Eine Phase einer mehr kontinuierlichen, konsekuti-
ven, quantitativen, evolutiven, orthogenetischen
Ausgestaltung des neuen Bauplans, vorwiegend
durch Anpassung an die Gegebenheiten des Ge-
samthabitats (...).“ (HEBERER 1943: 552).

3. Eine Phase des Extremwuchses (Gigantismus) und
abnormaler Formen, die SCHINDEWOLF auch als
„Vergreisungsphase“ bezeichnete und die kenn-
zeichnend für den Niedergang eines Typus (Baupla-
nes) sein soll.

Durch diese Dreistufigkeit des evolutiven Prozesses
als eines typogenetischen Prozesses ergibt sich eine sehr
scharfe Trennung von Mikro- und Makrophylogenie.
Während die Makrophylogenie sprunghaft die großen
Bauplanänderungen vollzieht, ist die Mikrophylogenie
im wesentlichen mit der Ausgestaltung und Radiation
der einzelnen Typen im Sinne von adaptiven Vorgängen
erfasst. Sehr genau zeigt HEBERER auf, dass das Typuspro-
blem zunächst rein sprachlich dadurch zustande kommt,
dass die einzelnen Taxa innerhalb des hierarchischen
Systems als wirklich existierende Einheiten vorgestellt
werden, so dass nach Kriterien der Art, Gattungs-, Fa-
milien-, Ordnungs-, Klassen- und Stammunterschei-

dung gesucht werden muss. Diesen Unterschieden muss
in der Natur etwas entsprechen. HEBERER versucht nun
zu zeigen, dass zwischen Makro- und Mikrophylogenie
nicht nur kein Widerspruch besteht, sondern dass sich
letztlich alle makrophylogenetischen Vorgänge in mi-
krophylogenetische Verschiebungen der Merkmalsyste-
me, d.h. in kontinuierliche Einzelschritte auflösen las-
sen. Dabei sucht er insbesondere nach einer geneti-
schen Begründungsmöglichkeit:

„Es ist nun aber undurchführbar, hier etwa Mar-
komutation und Mikromutationen grundsätz-
lich zu trennen, denn der Übergang ist völlig
gleitend. Es kommt hinzu, dass in Folge der für
alle Gene anzunehmenden Pleiotropie (phylo-
genetische Vielseitigkeit) eine Mutation für ein
bestimmtes Phän eine große, für ein anderes da-
gegen nur eine geringfügige Änderung bedeuten
kann und manche Wirkungen sich dem direkten
Nachweis entziehen. Das Mutationsgeschehen
ist in dieser Hinsicht als absolut einheitlich zu
betrachten und jene Grenzziehung künstlich.“
(HEBERER 1943: 576).

Damit ist das Problem der Typogenese als Schein-
problem angesprochen, dem ein eigentlich kontinuierli-
cher, im Sinne der damals aktuellen Genetik interpre-
tierbarer Vorgang zugrunde liegt. Großmutationen wer-
den von HEBERER zurückgewiesen, denn bei diesen trete
eine Schwierigkeit auf, die wir als ein Standardargu-
ment eigentlich populationsgenetischen Argumentie-
rens kennen:

„Sollte dennoch – wider jeder Erwartung – ein
solcher Mechanismus existieren, so würde für
die Entstehung eines neues Typus dieser gerich-
tete komplex-makromutative Vorgang mindes-
tens zweimal in gleicher oder sehr ähnlicher
Weise, nämlich je einmal in jedem Geschlecht,
auftreten müssen und die betreffenden Ge-
schlechtspartner müssten überdies noch Gele-
genheit zur Paarung haben.“ (HEBERER 1943:
580).

Der entscheidende Gedanke liegt also hier in einem
Zusammenschluss von Mikro- und Makroevolution –
der auf den ersten Blick gewisse Ähnlichkeiten zur ver-
suchten Synthese von Anagenese und Kladogenese auf-
weist. Da die höheren Kategorien (also üblicherweise
jene an Art und evtl. an die Gattung anschließenden)
ausdrücklich als „natürlich“ anerkannt werden müssen,
so wie eben auch die niedrigeren (dies wirft dann das
Problem der Unterart-Kategorie auf; dazu etwa MAYR

1979 & 1997), stellt sich die Schwierigkeit, wie jene aus
diesen durch kleinschrittige Änderungen (dies ist die
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zentrale DARWINsche und DARWINistische Prämisse) zu-
standekommen. Makromutationen schließt HEBERER

dabei sinnvollerweise – aus den von ihm genannten
Gründen – aus. Doch so überzeugend die Idee selber ist,
in der Anschauung bereitet sie einige Probleme: wäh-
rend wir nämlich für die Unterscheidung von Arten ein
(im übrigen auch nur empirisches; s. GUTMANN 1996)
Kriterium besitzen, gilt dies schon nicht mehr für die
Gattung oder die Familie. Doch das entscheidende me-
thodologische Problem besteht hier darin, dass mögli-
cherweise eine auf genealogische Verhältnisse zielende
Sortierung von Lebewesen zwar etwas mit Mutationen
zu tun hat (als Anzeiger nämlich einer genealogischen
Differenz5), dass aber daraus nicht notwendigerweise
Schlüsse für evolutionäre Vorgänge zu ziehen sind. Mit
Blick auf unsere Unterscheidung von Anagenese und
Kladogenese kommen wir also auch für die Unterschei-
dung von Mikro- und Makroevolution zu der Vermu-
tung, es könne sich (hier ausgelöst durch die undifferen-
zierte Verwendung des Ausdrucks „Evolution“) um die
Vermischung von, nach Methode und Gegenstand
durchaus unterschiedlichen, Beschreibungen handeln.
Eine Bestätigung dieser Vermutung mag man in der
Mayrschen Forderung nach strikte Trennung zwischen
den Ausdrücken Concept, Kategorie und Taxon erbli-
cken:

„The word „species“ is applied to three very dif-
ferent objects or phenomena: (1) the species
concept, (2) the species categorie, and (3) spe-
cies taxa. Endless confusion in the literature has
resulted from the failure of some authors to di-
scriminate among these three very different
meanings of the word „species“. The species
concept is the biological meaning or definition
of the word „species“. The species category is a
particular rank in the Linnean hierarchy – the
traditional hierarchy in which organisms are
placed. Each rank in this hierarchy (such as spe-
cies, genus, order, and so on) is referred to as a
category. To determine whether a population
belongs in the species category, one tests it
against the species definition. Species taxa are
particular populations or groups of populations
that comply with the species definition; they are
particulars („individuals“) and thus cannot be
defined, only described and demarcated against
each other.“ (MAYR 1997: 133)

Das concept wäre danach die Bedeutung des Aus-
drucks „Art“, die Kategorie die Stufe im System und das
Taxon eine konkrete Gruppe von biologischen Indivi-
duen, die von MAYR allerdings zugleich nicht nur selber

als Individuen angesprochen werden, sondern darüber
hinausgehend ausdrücklich als Naturgegenstände (zur
Kritik dieser Position s. GUTMANN 1996). Lassen wir die
Frage hier ganz außer acht, ob damit nicht der Art eine
herausgehobene Stellung zuzuerkennen wäre, was dazu
führte, letztlich nur noch in dieser eine „natürliche Ein-
heit“ zu erblicken (MAYR selber äußert diesen Gedanken
durch die Betonung der besonderen Rolle der Art für
ökologische, evolutionäre und genetische Prozesse; s.
MAYR 1979: 236ff.). Als Kriterien der Einordnung kom-
men dann für die höheren Kategorien nur mehr etwas
vage Vorschläge zur Geltung, wie dies MAYR selber kon-
zedieren muss:

„A sound Darwinian classification, thus must be
based on a balanced consideration of genealogy
and similarity (degree of difference).“ (MAYR

1997: 137)

Denn die hier anzuschießende Frage wäre natürlich
gerade jene nach den Kriterien gelungener Balance
(diese ist als physikalische oder technische Metapher
leicht auszudeuten, als Modell für das Verhältnis von
Genealogie und Ähnlichkeit aber schwer umzusetzen).
Folgen wir unserer Rekonstruktion des Verhältnisses
von Anagenese und Kladogenese, dann handelt es sich
ja – der Verwendung desselben Ausdruckes zum Trotz –
um zwei wohlunterscheidbare Beschreibungszwecke,
nämlich die genealogische Sortierung rezenter Formen
zum einen und die Bestimmung der evolutionären Ver-
hältnisse rezenter und nicht-rezenter Formen zu einan-
der. Verzichten wir auf die Identifikation von Mikro-
und Makroevolution6, so droht nun aber – wie bei Ana-
genese und Kladogenese auch – das Auseinanderfallen
des Referenten zweier Beschreibungen. Wir wollen uns
daher in einem letzten Schritt eine Lösung dieses Pro-
blems vergegenwärten, die aus den Anfängen der wis-
senschaftlichen (Evolutions-)Biologie selber abgeleitet
werden kann, aus den pragmatischen Anfängen der
Darwinschen Züchtungsanalogie nämlich als Grundlage
evolutions- und entwicklungstheoretischen Forschens7.

Grundzüge der konstruktiven
Evolutionstheorie8

Die angezeigten Methodenprobleme sind nur zu ver-
meiden, wenn ein geregelter Sprachaufbau erfolgt, wo-
bei die Anfänge dieses Aufbaues durch Rückbezug auf
lebensweltliche Praxis eine kulturalistische Grundle-
gung erfahren. Der methodische Anfang zeigt einige Be-
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5 Als solches ist diese selber durchaus strittig, denn es kann ja regelmä-
ßig aus „Rückmutationen“ geben.

6 Die sich übrigens empirisch möglicherweise einstellen mag; dies wäre
dann aber methodologisch nicht mehr auszuweisen, sodass die Über-
einstimmung kontingent wäre.
7 Zur Rechtfertigung der Unterscheidung von Darwinscher und Darwi-
nistischer Evolutionstheorie s. GUTMANN & WEINGARTEN (1999).
8 Die folgende Darstellung ist nach GUTMANN (2002).



sonderheiten gegenüber denen anderer Wissenschaften
wie etwa Chemie und Physik. Für diese Wissenschaften
konnte der Ausgangspunkt bei poietischen Praxen im
engeren Sinne genommen werden, d.h. dass das herstel-
lende Handeln, die Erzeugung von Gegenständen und
die dabei entwickelten und angewandten Verfahren als
Grundlage der Gegenstandskonstitution auftraten. Dies
ist hier insofern anderes, als die Herstellung von Lebe-
wesen wie deren Veränderung und Einsatz nicht ohne
weiteres dem poietischen Handeln zugehören. So ist
schon bei der einfachen Hälterung von Lebewesen der
Erfolg von Handlungen regelmäßig davon abhängig,
dass – und wie – sich Verläufe einstellen. Dies ist bei
Pflanzen sinnfällig, wie der Anbau von Getreide oder
Gemüse zeigt. Hier muss nämlich mitunter in mehreren,
z.T. zeitlich deutlich voneinander getrennten Schritten,
die Bereitung des Bodens und schließlich die Aussaat
erfolgen. Das Auskeimen und -treiben des Samens ist
ein Verlauf, dessen Resultat abzuwarten bliebt. Ist das
Austreiben erfolgt, kann die weitere Bearbeitung der
Pflanzen direkt oder in ihrer Umgebung vorgenommen
werden. Ganz ähnliches findet sich beim Obstanbau
oder allgemeiner im Gartenbau9. Doch auch für den
Umgang mit Tieren spielt die Arbeit mit Verläufen eine
wichtige Rolle, denke man nur an Aufzucht- oder Mast-
verfahren. In diesen Fällen zeigen sich verfahrensrelati-
ve Einschränkungen der Verfügbarkeit von Lebewesen
hinsichtlich der jeweiligen Zwecke. Diese Einschrän-
kungen dürfen allerdings nicht als ontologische Bestim-
mung verstanden werden, so als beschrieben sie gleich-
sam die Residualsphäre des „Natürlichen“. Vielmehr ist
die Unverfügbarkeit sinnvoll immer nur in Bezug auf
ausgezeichnete Verfahren zu bestimmen10. Dies zeigt
aber auch, dass die Rede über Lebewesen selbst im le-
bensweltlichen Zusammenhang kultureller (noch nicht
wissenschaftlicher) Praxen relativ zu dem mit ihnen ge-
pflegten Umgang strukturiert ist. Genau dieser Aspekt
lebensweltlichen Umganges mit Lebewesen bildet den
methodischen Anfang zur Grundlegung von Evoluti-
onstheorie. Die wesentlichen Elemente derselben sollen
im folgenden kurz zur Darstellung gelangen.

Der Umgang mit Lebewesen als
methodischer Anfang

Der Umgang mit Lebewesen ist keinesfalls auf Züch-
tung beschränkt, wie die Verwendung zu Zwecken der
Konsumption und Arbeitsleistung zeigen. Während sich
die konsumptive Verwendung von selbst versteht verdie-

nen aber der Arbeitseinsatz und die Züchtung im enge-
ren Sinne eine genauere Betrachtung. Als Zwecke eines
Arbeitseinsatzes lassen sich beispielhaft das Reiten eben-
so nennen wie das Ziehen eines Pfluges oder allgemeiner
der Transport von Lasten. Regelmäßig sind ferner für die
Verwendung von Tieren als Arbeitstiere Kriterien der
Eignung zu bestimmten Zwecken anzugeben, die direkt
oder indirekt mit dem Körperbau korrelieren11. Eben
diese Aspekte können als Kriterien für die Auswahl von
Lebewesen zu den je gesetzten Zwecken verstanden wer-
den – unter Hinweis auf die zu erwartende Effizienz. Ist
die Hälterung12 im wesentlichen an der Bereitstellung
von Lebewesen (hier Tieren) orientiert (zur Analyse der
Hälterung s. GUTMANN 1996), so ist dies bei der Züch-
tung anders. Züchtung ist das wesentliche lebensweltli-
che Verfahren zur gezielten Manipulation und Verände-
rung von Lebewesen13, wobei diese zu Zwecken der Er-
zeugung veränderter Lebewesen erzeugt und gehalten
werden. Diese Unterschiede sollten aber die Tatsache
nicht verdecken, dass es sich bei Züchtung sowohl als bei
Hälterung um Praxen oder Praxisformen handelt, sodass
die in ihnen als Edukte oder Produkte verwandten Lebe-
wesen in ihren Eigenschaften jeweils verfahrensrelativ
bestimmt sind. Wenn also im weiteren von „Eigenschaf-
ten“, „Fähigkeiten“ oder „Merkmalen“ von Lebewesen
die Rede ist, gilt dies streng hinsichtlich der in die ge-
nannten Praxen eingehenden Unterscheidungszwecke.

Die Züchtung

Da Züchtung eine Praxis14 ist, lassen sich einschlägi-
ge Unterscheidungen treffen, wie etwa die Zwecke von
Handlungen, die dazu benötigten Mittel sowie die ver-
wendeten Materialien. In Fortsetzung des bisher nur im
Überblick dargestellten können unter Züchtungszielen
die Angaben der jeweils gewünschten oder bevorzugten
Eigenschaften der zu züchtenden Lebewesen verstanden
werden. Handelt es sich um bestimmte Regungen bei
Tieren (was im Falle von Rennpferden oder Zugtieren
leicht vorzustellen ist) so können zusätzlich Prüfungsver-
fahren über den jeweiligen Züchtungserfolg Auskunft ge-
ben. Die Züchtungsziele werden mithilfe von Züchtungs-

30

9 Man denke nur an das Zurechtschneiden oder Propfen von Obstbäu-
men, das Stutzen oder Formschneiden von Hecken etc.
10 Es lässt sich also fraglos mit Lebewesen „nicht alles“ machen. Was je-
doch möglich oder unmöglich ist zeigt eben erst die Verfahrensdurch-
führung. Da nicht alle Zwecke im Rahmen eines bestimmten Verfah-
rens erreichbar sind können diese eben auch verändert werden, und,
wo sich prinzipielle Widerstände zeigen, auch gewechselt werden.

11 Ganz ähnliches lässt sich übrigens auch für Pflanzen zeigen, bedenkt
man nur typische Stabilitätsprobleme bei Weizenhalmen im Zusam-
menhang der Vergrößerung der Tragekapazitäten.
12 Dies schließt nicht aus, dass es im Verlaufe der Hälterung zur Fort-
pflanzung kommt. Diese ist aber relativ zum Zweck der Sache beiläufig.
13 Das bedeutet nicht, dass es faktisch nicht auch andere gäbe. Verweist
man in diesem Zusammenhang auf gentechnische Methoden, so ist das
insofern nicht einschlägig, als es hier ja um die Bestimmung der An-
fänge geht. Im übrigen ist auch für gentechnische Methoden die (nicht
nur historische) Rückbindung an Züchtung zu erinnern (dazu GUT-
MANN 1998b & 2005).
14 Auch die Darwinsche Nutzung von Züchtung für evolutionstheore-
tische Zwecke erfolgt unter Hinweis auf den Handlungscharakter. Al-
lerdings finden sich hier mehrfach empiristische Missverständnisse und
Selbstmissverständisse, was etwa die Abfolge von natürlicher, unbe-
wusster und bewusster Züchtung zeigt (s. DARWIN 1896).



verfahren erreicht, zu welchen z.B. Inzucht im engeren
und weiteren Sinne, Reinlinienzucht, Kreuzungszucht,
bei Pflanzen schließlich Pfropfung und Selbstung (dazu
und weiters SCHÖNMUTH et al. 1986; zur Pflanzenzüch-
tung SCHEIBE 1951) gehören. Des weiteren lässt sich wie
bei der Hälterung von Hälterungsbedingungen so bei der
Züchtung von Züchtungsbedingungen sprechen. Diese
beeinflussen das Züchtungsresultat z.T. ganz erheblich,
sodass etwa das Wissen um günstige physikalische wie
chemische Bedingungen, die Ernährung etc. einen er-
heblichen Teil züchterischen Erfolges ausmacht15.
Nimmt man zu diesen Bedingungen noch den Grad der
Panmixie oder Isolation, sowie den Zustand des
Züchtungskollektives selber (damit ist z.B. der Inzucht-
grad, der Dominanzgrad bestimmter Merkmale o.ä. ge-
meint), welche der Züchter ebenfalls bestimmt, hinzu, so
wird deutlich, dass die Züchtung ein Herstellungsverfah-
ren unter Nutzung natürlicher Verläufe ist. Das Züch-
tungsmaterial wird gemäß den bisherigen Überlegungen
in Form von Züchtungssorten zusammengestellt16.

Die rationale Bestimmung von
Züchtungszielen

Bei der Auszeichnung von Züchtungszielen ließen
sich zwei Sprachebenen unterscheiden, die lebenswelt-
liche, direkt der Praxis entspringende und eine standar-
disierte Form die als wissenschaftliche (hier als biologi-
sche) bezeichnet wurde. Schon innerhalb der Züch-
tungspraxis ist eine möglichst genaue Bestimmung von
Züchtungszielen für den Erfolg der Züchtung von großer
Bedeutung. Sieht man von sinnfälligen Beispielen der
Merkmalswahl ab (wie etwa die Blütenfarbe oder die
Hautfarbe) und wendet sich den Leistungen (im oben
genannten Sinne) von Lebewesen zu, so werden insbe-
sondere jene Merkmale von Bedeutung sein, die direkt
oder indirekt mit diesen Leistungen oder Arbeitsver-
richtungen verbunden sind. Sollen Merkmale dieser Art
beschrieben werden können, ist die Nutzung techni-
schen oder physikalischen Wissens notwendig. Das skiz-
zierte Modellierungsverfahren erzeugt dabei einen
Sprachübergang, da Teile von Lebewesen für deren Be-
schreibung lebensweltliche Sprachstücke in L zur Verfü-
gung stehen, unter Verwendung expliziten technischen
Wissens als Strukturen beschrieben werden (in S). Da-
mit ist der lebensweltliche Sprachkontext – innerhalb
der Züchtung – verlassen. Die Strukturierung von Lebe-
wesen erfolgt durch die Verwendung von Sprachstücken
in S allerdings nicht im einfachen Sinne einer Beschrei-
bung, weswegen hier der Terminus der Strukturierung
vorgezogen wird. Diese Strukturierung vollzieht sich un-

ter präskriptiver Nutzung des in die Modellierung einge-
henden Wissens und bildet den Anfang der präparati-
ven Praxis der Morphologie, also einer biologischen
Disziplin. Der methodische Anfang der Morphologie ist
damit ebenfalls in Züchtungswissen zu finden; wiewohl
nicht ausschließlich oder gar auf dieses zu reduzieren, da
technisches Modellwissen hinzukommt. Zusammenfas-
send lassen sich damit folgende Sprachebenen unter-
scheiden, die jeweils auf Praxen referieren:

1. Lebensweltliche und technische Beschreibung.

Zu dieser Ebene wurden hier solche Sprachstücke
gezählt, die sich auf Praxen des Umganges mit Lebewe-
sen beziehen, wie etwa Merkmale, Bewegung, Fortbewe-
gung17, Nahrungsaufnahme etc., ohne dass biologisches
Wissen zu investieren wäre. Anatomische Beschreibun-
gen, zunächst des Menschen, dann auch von Tieren und
Pflanzen können als L zugehörig angesehen werden.
Anatomie wäre als „Kunst“ (ars) anzusprechen und
nicht als Wissenschaft, sie gehörte eher in den Bereich
handwerklicher Praxis.

2. Standardisierte Wissenschaftssprachen.

Zu diesen gehörten Sprachstücke von Wissenschaf-
ten, wie Physik, Chemie oder Mathematik und eben
auch der Biologie. Unter Nutzung nicht-biologischen,
wissenschaftlichen Wissens oder technischen aus L
können biologische Beschreibungssprachen konstruiert
werden, wie etwa jene der Morphologie.

Entscheidend für das weitere ist bei beiden Sprach-
ebenen der präskriptive Aspekt. Obgleich etwa im Rah-
men der Morphologie (in S) Beschreibungen von Lebe-
wesen und deren Anatomie (Beschreibungen in L) vor-
genommen werden, handelt es sich bei einer gelungenen
Beschreibung eben nicht um die Darstellung eines schon
einfach Vorhandenen sondern um die Strukturierung des
je untersuchten Lebewesens (zur näheren Durchführung
s. GUTMANN 2000). Entsprechend ist auch der Sprach-
aufbau vorzunehmen. So ist L im wesentlichen an Ty-
penstandards orientiert. Darunter ist die Fixierung der
Beschreibungssprachmittel durch exemplarische Rede-
vereinbarungen zu verstehen, wie sich an der Verwen-
dung eines Flusskrebsbeines zur exemplarischen Einfüh-
rung der Bezeichnung seiner Teile (Glieder) etwa Coxa
oder Basis, klar machen lässt. Von anderer Natur ist der
Standard der Strukturierung im Falle von S. Hier ist von
einem Funktionsstandard zu sprechen, da die Strukturie-
rung in der aufgezeigten Form durch Modellierung mit-
tels technischen Wissens erfolgt (zur näheren Unter-
scheidung s. GUTMANN 1996).
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15 Dies kann u.a. zum Zwecke des Aufbaues einer Rationalen Ökologie
genutzt werden; dazu GUTMANN & JANICH (2002).
16 Auch diese sind also „Kulturgegenstände“, wie u.a. eine eingehende
Analyse der Mendelschen Kreuzungen zeigt (dazu GUTMANN 1996).

17 Die Unterscheidung von Bewegung und Fortbewegung ist in der Tat
grundlegend, da es ja zahlreiche Lebensformen gibt, die sehr wohl das
erste unternehmen und das letzte unterlassen (man denke an Aktinien,
oder Balaniden; zu letzteren W.F. GUTMANN 1960).



Die Reihung von Züchtungszielen

In einem letzten Schritt, der wiederum auf die Züch-
tung und das oben skizzierte Modellierungswissen refe-
riert, muss nun noch die über mehrere Kreuzungsgene-
rationen hinweg vollzogene Reihung von Züchtungszie-
len betrachtet werden. Z.T. kann ein Züchtungsziel
pragmatische Bedingung zur Etablierung des nächsten
Züchtungszieles sein; d. h., dass sich Züchtungsziele be-
stimmter Art erst erreichen lassen, nachdem andere
Züchtungsziele zuvor realisiert wurden. In diesem Fall
kann von Vorgängern die Rede sein, die als pragmati-
sche Bedingung der Möglichkeit dadurch bestimmter
Nachfolger zu verstehen sind. Die in der Züchtung etab-
lierte zeitliche Reihe von Vorgängern und Nachfolgern
wird als Gestaltreihe der Züchtungstiere hinsichtlich
der Züchtungsziele dargestellt (in L). In der funktionel-
len Beschreibung (in L, wenn es sich um Leistungen
von Lebewesen handelt) gibt diese Reihe die Verbesse-
rung der ausgezeichneten Leistungen an. Die zeitliche
Reihenfolge ist damit eine solche von einem gegebenen
(d.h. hier immer im ersten Schritt erzeugten) zu einem
erreichten (hier also in einem der Folgeschritte erzeug-
ten) Zustand der beschriebenen Lebewesen. Mit dieser
Betrachtung zur Reihung von Züchtungszielen in Bezug
auf die funktionelle Strukturierung von Lebewesen sind
die Vorarbeiten zur evolutionstheoretischen Rekon-
struktion von Lebewesen abgeschlossen. Die Ausfüh-
rung erfolgt in zwei Schritten, wobei zunächst die Ge-
genstandseinführung durch die konstruierende Morpho-
logie und dann die eigentliche evolutive Rekonstruk-
tion durch die rekonstruierende Morphologie skizziert
wird.

Vom Lebewesen zur Konstruktion

Regelmäßig wird unter Morphologie eine beschrei-
bende Disziplin verstanden, deren Aufgabe in der Dar-
stellung vorhandener Strukturen von Lebewesen zu se-
hen ist. Lebewesen „bestehen“ dieser Auffassung zur Fol-
ge aus Strukturen oder sind aus ihnen „aufgebaut“, diese
mithin einfach zu „entdecken“. Dieser Auffassung sind
schon früh Überlegungen entgegengesetzt worden, wel-
che die Teile von Lebewesen in einen funktionellen Zu-
sammenhang zu bringen bemüht waren (etwa UEXKÜLL

1973). Entgegen deskriptivistischen Konzepten ist der
vorgestellte Ansatz insofern präskriptiv, als Strukturen
das Ergebnis von Handlungen im Sinne der präparativen
Erstellung sind (dazu näher GUTMANN 1996, 2000).
Ausgehend von Beschreibungen von Regungen, Bewe-
gungen, Leistungen etc. von Lebewesen werden funktio-
nelle Strukturierungen (in S) von Teilen dieser Lebewe-
sen (in L) vorgenommen. Die nach ausgezeichnete Kri-
terien hinreichende Beschreibung der resultierenden
Strukturen ist damit immer auf eine bestimmte Regung,

Bewegungsform o.ä. bezogen und zunächst noch funkti-
onsmorphologisch. Werden nun mehrere solcher Struk-
turierungen vorgenommen und auf die Gestalt des ge-
samten Lebewesens bezogen, so ist der Übergang zur
konstruktionsmorphologischen Strukturierung möglich.
Die am Maschinenmodell gewonnene Rede über den
„Kraftschluss“ wird nun zur Einführung des Wortes „Ko-
härenz“ verwendet. Dabei bezeichnet „Kohärenz“ nicht
eine Eigenschaft von Lebewesen sondern eine Norm un-
ter der funktionell geschlossene Konstruktionen struktu-
riert werden sollen. Die bei der präparativen Erstellung
erarbeiteten Strukturen werden also in Hinsicht auf die
Kohärenz der jeweiligen Leistungen zu einer Konstrukti-
on des Lebewesens zusammengefasst. Selbstverständlich
lassen sich auch für dasselbe Teil eines Lebewesens meh-
rere unterschiedliche Funktionen modellieren. Die re-
sultierenden Beschreibungen liefern letztlich einen
„funktionellen“ bzw. biomechanischen „Bauplan“ von
Lebewesen18. Die Nutzung der durch Modelle bereitge-
stellten Beschreibungssprache führt zu Strukturierungen
von Lebewesen, die sich z.T. grundlegend von anderen
biologischen Beschreibungen unterscheiden. Dies gilt
insbesondere für klassisch taxonomische Beschreibun-
gen, die sich regelmäßig an Typenstandards orientieren
(dazu GUTMANN 1996).

Aus der kurzen Skizze des funktions- und konstruk-
tionsmorphologischen Arguments geht der methodolo-
gische Status der resultierenden Aussagen hervor. Hier-
bei handelt es sich nämlich zunächst um Strukturierun-
gen rezenter Formen. Dies ändert sich grundsätzliche
beim Übergang zur evolutionstheoretischen Nutzung
konstruktionsmorphologischer Beschreibungen im Rah-
men der rekonstruierenden Morphologie19.

Von der Konstruktion zur
Rekonstruktion

Stellt die konstruierende Morphologie mögliche
Gegenstände evolutiver Rekonstruktion durch bezug
auf rezente Lebensformen bereit, so muss die eigentliche
Rekonstruktion mit anderen Mitteln vorgenommen
werden. Die kritische Rekonstruktion funktionalisti-
scher Modellverständnisse zeigte die resultierenden me-
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18 Die Charakterisierung als „biomechanisch“ resultiert aus der Tatsa-
che, dass das Wort Bauplan ebenfalls von großer Mehrdeutigkeit ist
und etwa im genetischen oder entwicklungsbiologischen Zusammen-
hang grundlegend anderes bedeutet als im taxonomischen, im morpho-
logischen oder im systematischen (dazu GUTMANN 1996).
19 Als gleichsam beispielhaftes Ergebnis ist eine methodische Reihen-
folge auch innerhalb der Morphologie auszumachen, was die Sprach-
einführungen anbelangt, nämlich von Anatomie zu Funktions-, Kon-
struktions- und Rekonstruktionsmorphologie. Konstruktionsmorpho-
logie ist also zu Zwecken der rekonstruktionsmorphologischen Betrach-
tung immer schon notwendig, wiewohl das Umgekehrte nicht gilt.
Desgleichen lässt sich Konstruktionsmorphologie nicht ohne funkti-
onsmorphologische Kenntnisse betreiben, das Umgekehrte ist aber
sehr wohl möglich.



thodologischen Schwierigkeiten an, von denen die be-
kannte Zirkelproblematik nur die auffälligste ist. Geht
man wiederum auf die Darstellung der Züchtung zurück,
so findet sich in den „Gestaltreihen“ der Züchtungsziele
der gesuchte Anfang für evolutive Betrachtungen. Dies
gilt jedenfalls für rezentbiologisch anfertigbare Be-
schreibungen, d.h. a fortiori für den genealogischen wie
den formentheoretischen Zusammenhang, die beide
gleichermaßen schon bei Darwin eine grundlegende
Rolle spielten (dazu GUTMANN 1996, GUTMANN &
WEINGARTEN 1999). Unter Beschränkung auf den for-
mentheoretischen Aspekt, können zunächst die Gegen-
stände der evolutiven Rekonstruktion in den durch die
konstruierende Morphologie erstellten Konstruktionen
gesehen werden. Diese wurden wiederum aus den Ge-
staltreihen der Züchtung unter funktioneller Modellie-
rung gewonnen und ergaben wie ausgeführt Reihen von
Vorläufern und Nachfolgern. Terminologisch wird der
Übergang zur morphologischen Beschreibung dadurch
vollzogen, dass im weiteren statt von Vorgängern von
Antezedenten und statt von Nachfolgern von Postse-
quenten die Rede ist. Dabei müssen die Konstruktionen
rezenter Lebewesen als Endzustände einer Transformati-
onsreihe aus Antezedenten und Postsequenten betrach-
tet werden, d.h. sie stellen die jeweils aktuellen Postse-
quenten und in ordinaler Hinsicht einfach die letzten
der Reihe dar. Die Aufgabe der Rekonstruktion besteht
in der Erstellung von Transformationsreihen. Dabei ge-
hen Begründungs- und Berichtsperspektive in charakte-
ristischer Weise auseinander. Obgleich zwar evolutionä-
re Transformationen als Übergänge von Antzedenten zu
Postsequenten geschildert werden, ist die Rekonstruk-
tionsreihenfolge umgekehrt. Es werden also jeweils
„mögliche“ Antezedenten „gegebener“ Konstruktionen
gesucht. In den Folgeschritten sind die Antezedenten
selber die Postsequenten der Rekonstruktion zu denen
die weiteren Antezedenten zu suchen sind etc. Der
Übergang von einem Transformationsschritt zum nächs-
ten muss unter Verweis auf explizierbare Transformati-
onsprinzipen geschehen. Nimmt man nun die Verbesse-
rung von Maschinen als Modellgrundlage, so wird der
terminologische Übergang zur Optimierung von Kon-
struktionen möglich. Transformationsreihen sind also
Reihen von Konstruktionen deren Reihenfolge sich
nach Maßgabe der Optimierung der jeweiligen Postse-
quenten ergibt20. Bezeichnet man die dabei investierten
Transformationsregeln als Rekonstruktionprinzipien
(nicht von Lebewesen, sondern von Konstruktionen),
so können Transformationsreihen von Konstruktionen
erstellt werden. Als Rekonstruktionsprinzipien werden
die Transformationsregeln deshalb bezeichnet um die

Umkehrung der Reihenfolge zu markieren; denn wie ge-
sehen war die Verbesserung einer Maschine resp. eines
Lebewesens (innerhalb der Züchtung s.o.) das gesetzte
Handlungsziel, welche es zu realisieren galt. Doch ist die
Optimierung keinesfalls die einzige Möglichkeit der
Veränderung von Konstruktionen. Es kann vielmehr
auch die ebenfalls am Maschinenmodell diskutierte Er-
weiterung der Einsatzmöglichkeiten als Grundlage ge-
nommen werden. Hierbei wäre für Konstruktionen von
Differenzierungen zu sprechen. Die Transformationsrei-
he würde also in ein Differenzierungs-/Optimierungsfeld
umgesetzt:

Ist es möglich mehrere Antezedenten zu einer Kon-
struktion zu rekonstruieren so können zusätzlich zu den
Transformationsreihen Differenzierungen vorgenom-
men werden, die sich als Differenzierungsfelder zusam-
menfassen lassen. Für die Antezedenten der End-Kon-
struktion gilt natürlich ebenfalls die Kohärenz-Norm.
D.h. auch für die rekonsturierten Konstruktionen muss
die funktionelle Geschlossenheit sichergestellt wer-
den21. Nach diesem letzten Schritt ist es nun auch mög-
lich den methodologischen Ort der Rede über Optimie-
rung innerhalb evolutionstheoretischer Ansätze zu be-
stimmen. Tatsächlich ist Optimierung weder eine Ei-
genschaft „lebender Systeme“ noch gar der „Evolution“.
Auch die Identifikation von Evolution mit Optimie-
rung ist ein schlichtes Missverständnis der Mittel, die
benötigt werden, um Aussagen über mögliche evolutive
Transformationen von Konstruktionen zu tätigen. Wer-
den nämlich Differenzierung und Optimierung als Re-
konstruktionsprinzipen verstanden, so handelt es sich
um Begriffe in S und eben nicht in L. Da zudem von
Optimierung wie Differenzierung nur rekonstruktiv die
Rede war, entfällt jeder Verdacht der Ontologisierung
beschreibungssprachlicher Mittel, die für die Darstel-
lung evolutiver Verläufe verwendet wurden.

Struktur der Synthese

Wir können nun im Lichte unserer pragmatischen
Lesung der Darwinschen Überlegungen auf die An-
fangsfrage zurückkommen, ob es nämlich eine Möglich-
keit gibt, die Identität des Referenten unserer beiden,
als Klado- und Anagenese, bzw. Mikro- und Makroevo-
lution bezeichneten Vorgänge aufzuzeigen. Eine solche
„Synthese“ scheint aus den angeführten Gründen nicht
möglich auf der Ebene der je schon erarbeiteten Ab-
straktionen selber, denn hier erhielten wir entweder ei-
ne eingedeutete Kladogenese (also auf der Ebene eines
jeweils rekonstruierten Evolutionszustandes) oder um-
gekehrt eine eingedeutete Anagenese (auf der Ebene ei-

33

20 Die bedeutet zugleich, dass die oben geforderten Indizierung der
jeweils betrachteten Leistungen etc. vorgenommen worden sein
müssen.

21 Daraus ergibt sich ein wichtiges Kriterium für die Unterscheidung
von gelungener und misslungener Rekonstruktion (näher dazu GUT-
MANN 1996).



ner hinsichtlich der Anagenese schon strukturierten
Kladogenese). Wir können uns die Situation an der
Züchtung verdeutlichen, indem wir fingieren, es wären
mehrere Varianten einer Sorte von Tieren (etwa Käl-
bern) durch Züchtung erzeugt worden, die sich hin-
sichtlich bestimmter Eigenschaften (etwa der Leistungs-
fähigkeit für bestimmte Nutzungen) unterscheiden.
Diese Differenzen mögen sich ferner in bestimmten
morphologischen Details ausdrücken (man denke an die
Stellung und Geometrie der Beine, den Muskel- und
Sehnenbesatz in Relation zu den jeweiligen Insertionen
am Skelett etc.). Den jeweils in der aktuellen Generati-
on vorliegenden Tieren gingen etliche – aus verschiede-
nen Linien – voraus und es werden etliche – in ver-
schiedene Linien – folgen. Dies geschieht in der Regel
dadurch, dass nicht etwa alle Tiere für die weitere Züch-
tung verwendet werden, sondern nur einige; die jeweili-
ge Komplementärgruppe wird dann z.B. für die „Produk-
tion“ genutzt. Übertragen wir nun diese Beschreibung
auf unsere Unterscheidungen von Ana- und Kladogene-
se, dann entspricht die Auftrennung der Zuchtlinien
(inklusive der mitunter vorzunehmenden Einzüchtun-
gen) der „Anagenese“ bezüglich des Zuchtzieles (es kön-
nen dies mitunter auch mehrere gleichzeitig sein). Die
Differenzierung der Population über die Linien hinweg
hingegen der Kladogenese. Die entscheidende Asym-
metrie – um die es uns hier zu tun ist – besteht darin,
dass wir über die Anagenese überhaupt nur unter
Kenntnis der Kladogenese etwas wissen können, wäh-
rend umgekehrt die Kladogenese jederzeit als Sortierung
nach Verwandtschaftsgraden auch ohne Kenntnis der
Anagenese möglich ist. Umgekehrt kann über Kladoge-
nese zu einem anagenetisch früheren als dem gegenwär-
tigen Zeitpunkt zwar durchaus etwas gesagt werden. Es
handelt sich dann aber um ein eingedeutetes Wissen be-
züglich weiterer, empirisch sachhaltiger Annahmen (et-
wa bezüglich der Varianz innerhalb kreuzender Popula-
tionen). Der eigentümliche, oben angezeigte Wechsel
der Perspektive mit Blick auf ein bestimmtes Individu-
um besteht nun darin, dieses einmal als z.B. Produk-
tions- oder Reproduktionstier anzusprechen und einmal
als Element innerhalb einer Linie von Reproduktions-
tieren. Der Versuch, anagenetische auf kladogenetische
Aussagen abzubilden, bedeutete, mithin die Kenntnis
des Züchtungsplanes (denn nichts andere ist die Linie
der Reproduktionstiere) aus der Differenzierung des
Züchtungskollektive zum gegenwärtigen Zeitpunkt zu
ermitteln. Ganz abgesehen von den empirischen
Schwierigkeiten, mit Blick etwa auf Einkreuzungstiere,
die zum gegebenen Zeitpunkt möglicherweise gar nicht
mehr vorhanden sind (etwa weil deren Linie aufgegeben
wurde), oder in Abständen immer wieder eingekreuzt
werden, zeigt sich aber nun das methodologische Pro-
blem der Vermischung zweier Beschreibungen:

1. Im einen Falle haben wir einen Zuchtplan vor
uns, der – etwa in Form einer idealisierten Darstellung –
die Abfolge der Züchtungsziele angibt. Bezüglich der
Züchtungsziele können dann die jeweiligen Abwei-
chung als Leistungsdifferenzen angegeben werden. Wir
betrachten hier also die Einheit in der Divergenz und
sind somit in der Lage die „Verbesserungen“ einer Linie
hinsichtlich der ausgewählten Ziele zu bestimmen.

2. Im anderen Fall aber haben wir die Beschreibung
der Streuung einer Population bezüglich eines oder
mehrerer Leistungskriterien vor uns. Wir betrachten al-
so die Divergenz in der Einheit und sind mithin in der
Lage selbst bei mehr oder minder gleichem Aussehen
die „besten Individuen“ für gesetzte Zwecke zu identifi-
zieren .

Während im ersten Fall die Individuen als Repro-
duktionstiere in der Abfolge der Kreuzungsschritte fun-
gieren (die Produktionstiere erscheinen hier möglicher-
weise gar nicht, und wenn, dann eben nur in der Nut-
zung als Reproduktionstiere), sind die Individuen im
zweiten Falle Produktionstiere (wobei dann Reproduk-
tion ebenfalls als Produktion gilt). Die Adäquatheit un-
serer Beschreibungen wird im ersten Fall an der Repro-
duktion der Abfolge der Zuchtziele bemessen, im zwei-
ten an der Differenzierung über die Leistungskriterien.

Schluss

Wir können uns nun der anfänglichen Frage, wie
nämlich das Verhältnis von Anagenese und Kladogene-
se respektive Mikro- und Makroevolution methodolo-
gisch zu bestimmen sei wieder zuwenden. Beziehen wir
die beiden Unterscheidungspaare auf je einen und den-
selben Naturprozess zurück, dann ergeben sich all die
hier entwickelten Schwierigkeiten. Wir müssten entwe-
der zu dem Schluss kommen, dass die resultierenden
Widersprüche den vermeintlichen Naturprozess selber
charakterisierten, oder die Kriterien der Unterschei-
dung der jeweiligen Teilprozesse genau jener Beliebig-
keit preisgeben, wie sie etwa die MAYRsche Untersu-
chung aufwies. Als Alternative müssen wir eine Verein-
heitlichung nicht des abstrakten Beschreibungsresulta-
tes (also des eigentümlich ungegenwärtigen Naturvor-
ganges „Evolution“) sondern vielmehr des methodi-
schen Beschreibungsanfanges vornehmen – und das ist
in diesem Fall, wie unsere Darwinrekonstruktion gezeigt
hat, die menschliche Züchtungspraxis. Die Vereinigung
der Rede über die genannten vier Prozesse lässt diese al-
so nicht als unterschiedliche Aspekte der Natur erschei-
nen, sondern als hinsichtlich des methodischen Anfan-
ges identifizierbare Strukturierungen des Züchtungshan-
delns. Während Kladogenese sich auf die Produktion
von Differenzen in einer hinsichtlich der Reproduktion

34



identischen Züchtungsgruppe bezieht, bezeichnet Ana-
genese die (nach Leistungskriterien) idealisierte Rei-
hung der Züchtungszielen – zunächst in pragmatischer,
dann in zeitlicher Reihe.

Der Ausdruck Mikroevolution bezeichnet solche
Vorgänge innerhalb reproduktiver Einheiten, die die
Variantengenese, Makroevolution solche Vorgänge, die
die Veränderung von Invarianten der (identischen) Re-
produktion betreffen. Weder also geht Kladogenese
(gleichsam nach vollständiger Beschreibung der Lebe-
welt) in Anagenese, noch geht Mikroevolution (gleich-
sam unter Anhäufung von in Summa hinreichenden
Differenzen innerhalb einer reproduktiven Einheit) in
Makroevolution über. Es handelt sich um, nach Gegen-
stand wie Methode unterschiedene Beschreibungen zu
differenten Erklärungszwecken. Wir würden also die
eher an kladogenetischen Fragen orientierten Ergebnis-
se der NAP als zwar begrüßenswerte, aber hinsichtlich
des anagenetischen Gehaltes wenig aussagekräftige Pa-
rallele zu den anagenetisch orientierten aber kladogene-
tisch wenig aussagekräftigen Ergebnissen der konstrukti-
onsmorphologischen Rekonstruktion ansehen müssen.
Abweichung wie Kongruenz wären dann hinsichtlich
ihres Bezuges auf ein – wie auch immer zu bestimmen-
des – „natürliches Sortiment“ der Lebewesen geltungs-
mäßig irrelevant.

Zusammenfassung

Es wird gezeigt, dass die molekularbiologisch ermit-
telte, als „New Animal Phylogeny“ (NAP) popularisier-
te Metazoa-Großphylogenie weit besser als bisher ver-
mutet mit morphologiebasierten Vorläufermodellen
vereinbar ist. Bei den betreffenden Vorläufermodellen
handelt es sich um konstruktionsmorphologisch begrün-
dete Bauplanableitungen, die von W.F. GUTMANN und
Mitarbeitern zwischen 1966 und 1976 ausgearbeitet und
seitdem als „Gallertoid-Hydroskelett-Theorie“ weiter-
entwickelt wurden. Es handelt sich hierbei um Rekon-
struktionen zur Anagenese der Hauptstammlinien des
Tierreiches; die Rekonstruktion der Kladogenese ist se-
kundär. Dementsprechend werden im vorliegenden Ar-
tikel zunächst die Übereinstimmungen in den anagene-
tischen Aussagen von NAP und Gallertoid-Hydroske-
lett-Theorie dargelegt. Im Anschluss wird gezeigt, dass
auch die neuen kladogenetischen Resultate der NAP im
Rahmen der Gallertoid-Hydroskelett-Theorie unpro-
blematisch sind, insbesondere die molekularsystema-
tisch ermittelte Genealogie der Deuterostomia sowie
der Zerfall der Protostomia in Ecdysozoa und Lophotro-
chozoa. Da sich die umfassende Vereinbarkeit in anage-
netischen und kladogenetischen Aspekten z. Z. anhand
der neuen Deuterostomia-Phylogenie am besten de-
monstrieren lässt, wird diese als Interpretationsrahmen

für eine exemplarische Re-Interpretation zweier um-
strittener Fossilformen (Stylophora und Vetulicolia) he-
rangezogen.
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Einleitung

Verhalten ist mit den beiden grundlegenden Prozes-
sen der Evolution, dem zeitlichen Wandel und der Ver-
vielfältigung in unabhängige Stammlinien (HUXLEY
1957, MAYR 2004) zumindest in den letzten 15% der
langen Geschichte des Lebens auf der Erde eng verwo-
ben. Seit Organismen auf ihre Umwelt reagieren, sich
bewegen und fort bewegen sind die Aufnahme von In-
formation, ihre rasche Verarbeitung und Speicherung
und vorteilhafte Reaktionen von grundlegender evolu-
tiver Bedeutung.

Evolution und das zugehörige Theoriengebäude las-
sen sich auf vielfältige Weise definieren und bestim-
men. Um diesen Aufsatz nicht ausufern zu lassen und
wegen ihrer überzeugenden Logik folge ich hier den
von MAYR und BOCK entwickelten Konzepten (MAYR
1985, 2004, BOCK 2007). Die Evolutionstheorie zeich-
net sich dadurch aus, dass sie von Biologen wie Nicht-
Biologen eifrig diskutiert und fast gleichermaßen oft
missverstanden wird. Ein lange unbeachtetes und auch
heute noch weit verbreitetes Missverständnis läuft un-
ter dem Titel „Darwins Evolutionstheorie“. Mayr zeigte
vor nun schon mehr als zwei Dekaden auf, dass es diese
Theorie im Singular gar nicht gibt und Darwin, auch
ihm nicht immer klar bewusst, eigentlich fünf unterei-
nander zusammenhängende Theorien verfocht (MAYR
1985, 2004). Ich beginne mit einer sehr generellen De-
finition von Evolution (BOCK 2007): Veränderungen
von Organismen innerhalb der minimalen Zeitspanne
einer Generation; diese Veränderungen sind zwischen

den Organismen einer Generation und ihren Nachfah-
ren zu beobachten. Es sollte klar sein, dass damit Ände-
rungen, die ein Individuum im Laufe der Zeit durch-
macht ausgeschlossen werden. Außerdem wird von die-
ser Definition nicht explizit spezifiziert wie die Verän-
derungen zu messen oder zu beschreiben sind. Biologen
werden jedenfalls Maße verwenden, die Kollektive cha-
rakterisieren (z. B. statistische Lokationsmaße wie Mit-
telwert oder Median) und im Allgemeinen Populatio-
nen als diese Kollektive verwenden. Daher werden die
Unterschiede zwischen einzelnen Eltern und ihren
Nachkommen nur in Ausnahmefällen (z. B. wenn nur
mehr ein solches Elternpaar existiert) unter die gegebe-
ne Definition fallen. Das vom Standpunkt der Verhal-
tensforschung Bemerkenswerte an der Definition ist
ferner, dass sie kulturelle Evolution einschließt. Gene-
tische Evolution muss daher separat behandelt werden
und auf jene Veränderungen eingeschränkt werden, die
Elemente der Keimbahn (Gene, Plasmide etc.) betref-
fen. Kulturelle Evolution wurde erstmals von Lorenz
angedacht und später speziell in Österreich von Otto
Koenig weiter entwickelt (KOENIG 1970) und ist seither
fixer, wenn auch teilweise umstrittener Bestandteil der
Verhaltens- und Evolutionsforschung (BONNER 1980,
CAVALLI-SFORZA & FELDMAN 1981, EHRLICH & FELD-
MAN 2003). Sie beruht auf dem Transfer von Informa-
tionen und Produkten (z.B. Werkzeugen, Behausun-
gen, Nahrungsspeicher) von Individuen einer Genera-
tion zu Individuen der nächsten Generation außerhalb
der Keimbahn und interagiert in komplexer Weise mit
der genetischen Evolution.

Evolution und Verhalten

H . W I N K L E R

Abstract: Evolution and behavior. As much as behavior is a product of evolution it plays an important role in evolutionary
change and diversification. Evolutionary thinking permeates behavioral research particularly since the work of Konrad Lorenz and
Niko Tinbergen, and inspires studies in behavioral ecology. Here I address what I think are common misconceptions regarding
evolution in general and the evolution of behavior in particular, and outline some basic principles in the evolutionary biology of
behavior, especially recognizing that evolutionary problems are actually covered by five independent theories (MAYR 1985). Evo-
lution is gradual and open ended and several behavioral mechanisms exist that together with genetic and environmental ones
maintain variation within and among populations. Comparisons in behavioral biology almost exclusively rest on extant organ-
isms, are thus horizontal, and must therefore not be anthropocentric.

Key words: Behavior, selection, gradualism, speciation, phylogeny.
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Verhalten und sein Hauptorgan, das Nervensystem,
unterliegen dem stetigen evolutiven Wandel und be-
stimmen ihn und die Aufspaltung in verschiedene For-
men gleichzeitig mit. Daher steht Evolution niemals
still und ist bezüglich ihrer Ergebnisse offen. Ich werde
diese Ansicht im Lichte der verschiedenen Evolutions-
theorien (MAYR 1985, 2004, BOCK 2007) im Folgenden
begründen und auf oft missverstandene und kontrover-
siell diskutierte Aspekte besonders eingehen.

Selektion

Für gewöhnlich produzieren Organismen mehr
Nachkommen, als tatsächlich das Fortpflanzungsalter
erreichen und die nächste Generation bilden. Sind die
Überlebenden eine rein zufällige Auswahl aus der vor-
herigen Generation, wird die Evolution nur von den Zu-
fallsgesetzen bestimmt. Dann unterliegt eine Population
der genetischen Drift, die vor allem bei kleinen Popula-
tionen zum tragen kommt und erst in der ersten Hälfte
des 20. Jahrhunderts als spezieller Evolutionsprozess er-
kannt und erforscht wurde. Darwin beschäftigte sich
nicht mit dieser Art von Zufallsfaktoren. Er war über-
zeugt, dass die Interaktionen zwischen den einzelnen In-
dividuen mit ihrer Umwelt ausschlaggebend dafür sind,
ob sie die nächste Generation erreichen oder nicht. Da-
mit das für die Evolution relevant ist, müssen sich die
Individuen allerdings in Merkmalen, die für den Aus-
gang jener Interaktionen entscheidend sind, unterschei-
den und Nachkommen ihren Eltern bezüglich dieser
Merkmale ähnlich sein. Schon Darwin ergänzte dieses
Konzept um eine weitere Komponente, nämlich den un-
terschiedlichen Fortpflanzungserfolg aufgrund von Kon-
kurrenz zwischen Geschlechtsgenossen und Präferenzen
bei der Partnerwahl. Den Zufallsbegriff braucht man,
um den Unterschied zwischen den Generationen be-
werten und Selektion von der Drift unterscheiden zu
können. Das zu erwartende Gesamtergebnis von zufälli-
gen Prozessen kann man mit Mitteln der Wahrschein-
lichkeitstheorie präzise voraussagen. So machen es
staatliche Lotterien, Versicherungen, Statistiker und
Biologen, die mit Werkzeugen der Statistik die Variabi-
lität von Merkmalen in natürlichen Populationen ana-
lysieren oder ihre Konzepte in mathematische Glei-
chungen gießen. Daher definieren sie Selektion im Sin-
ne Darwins und der Evolutionsbiologie als vom Zufall
abweichendes differentielles Überleben und Fortpflan-
zen von Individuen.

Evolutionsbiologen haben für ihre Theorien das
Konzept der genetischen Fitness entwickelt, um die im
Zuge der Selektion sich ändernde genetische Zusam-
mensetzung einer Population mathematisch behandeln
zu können. Fitness misst wie ein Genotyp seine Häufig-
keit in einer Population von Generation zu Generation

veränderte. Die höchste Fitness erzielen jene, die im
Vergleich zu anderen Genotypen am besten Ihresglei-
chen in nachfolgenden Generationen unterbringen. Ich
werde in diesem Aufsatz der Einfachheit halber dieses
Ergebnis generell als „Erfolg“ bezeichnen.

Der Selektionsmechanismus kann erklären wie be-
stimmte Eigenschaften bei bestimmten Populationen
oder Arten vorherrschen. Er erklärt nicht die physikali-
schen, chemischen oder auch nur die genetischen Me-
chanismen, die diese Eigenschaften hervorbringen. Der
Selektionsmechanismus beruht auf den Konsequenzen,
die bestimmte Merkmale für ihren Träger haben. Si-
chern sie den Fortpflanzungserfolg (einschließlich
Überleben) werden sie als Anpassungen bezeichnet
(BOCK & von WAHLERT 1965). Betrachten wir den ele-
ganten Flügelschlag einer Möwe. Der Ablauf der Bewe-
gung garantiert effizienten Flug. Aus der Selektions-
theorie könnte man die Hypothese ableiten, im Laufe
der Evolution sei ein Flügelschlag entstanden, der den
Gesetzmäßigkeiten der Aerodynamik folgend eine effi-
ziente Fortbewegungsweise der Möwen im Kontext ihrer
Lebensumstände hervorbringt. Sorgfältige Analyse des
Flügelschlags wird einen zunächst nicht evidenten Um-
stand aufzeigen nämlich, dass ein Teil des Bewegungsab-
laufes durch den Bau der Gelenke und des Sehnen-Mus-
kel-Apparates bestimmt wird (VAZQUEZ 1992). Die vom
Nervensystem ausgehenden Instruktionen sind also
nicht alleine für die Ausprägung dieses Verhaltens zu-
ständig. Warum das so ist, darüber könnte man natür-
lich weitere evolutionsbiologische Überlegungen an-
stellen. Aber das will ich hier nicht weiter verfolgen.
Das simple Beispiel zeigt vielmehr auf, wie ungeeignet
einfache Erklärungen sind, zu denen speziell auch naive
Vorstellungen zur Genetik gehören. Eine davon wäre in
unserem Beispiel die Annahme eines einzelnen „Flügel-
schlag-Gens“. So ein Gen wäre vielleicht eine prakti-
sche Sache und ein Techniker mit der Aufgabe betraut
eine Möwe zu bauen, hätte in seinen Entwürfen viel-
leicht eines vorgesehen. In der Evolution werden Dinge
aber nicht entworfen sondern zusammen geschustert.
Und die Vorstellung „ein Gen – ein Merkmal“ ist ein
leider selten den Tatsachen entsprechender Wunsch-
traum mancher Genetiker und Molekularbiologen.

Der einfache Prozess der Darwinschen Selektion
lässt sich leicht als Algorithmus formulieren und stellt
heute ein mächtiges Werkzeug dar, mit dem Ingenieure
zahlreiche Entwicklungsaufgaben bearbeiten. Die
„Richtigkeit“ dieses Prozesses braucht man mit empiri-
schen Mitteln nicht zu testen. Die naturwissenschaftli-
che Frage ist vielmehr, in welchem Umfang dieser Pro-
zess Evolution erklären kann. So einfach das Konzept
der Evolution durch Selektion auch zu sein scheint, es
hat lange gedauert, bis seine Tragweite und Implikatio-
nen voll erkannt wurden.
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Speziell Forscher des deutschen Sprachraums hatten
große Schwierigkeiten mit dem zentralen Konzept der
Variation. Geprägt vom typologischen Denken in der
Tradition des Idealismus hat daher auch Lorenz die
Konsequenzen für die Verhaltensforschung nicht wirk-
lich gezogen, obwohl Leute wie E. Mayr ihn auf das Pro-
blem aufmerksam gemacht hatten, und Abweichungen
vom „typischen“ Verhalten eher als „Fehler“ betrachtet,
denn als Voraussetzung für die Evolution von Anpassun-
gen im Verhalten zu untersuchen (E. Mayr pers. Mitt.,
ZIPPELIUS 1992). Ganz unberechtigt ist das „typologi-
sche“ Denken allerdings nicht, denn bei näherem Hin-
sehen tut sich tatsächlich ein Problem auf.

Auch jene Individuen einer Population, die ge-
schlechtsreif geworden sind und sich fortpflanzen, vari-
ieren bezüglich von Verhalten und anderen Erfolg be-
stimmenden Merkmalen. Ein guter Teil dieser Variation
rührt besonders beim Verhalten von Einflüssen während
der Entwicklung und von den Interaktionen zwischen
genetischen Faktoren und der Umwelt her. Dem geneti-
schen Anteil der Variation bereitet der eben erläuterte
Selektionsmechanismus rasch den Garaus, da die un-
günstigen Varianten verschwinden. Die genetische Evo-
lution müsste daher bald still stehen. Die zahlreichen
Formen der genetischen Mutation sind die ultimative
Quelle der umweltunabhängigen Variation, die bei sich
sexuell fortpflanzenden Organismen durch die Rekom-
bination mütterlichen und väterlichen Erbmaterials be-
sonders wirksam ist. Die Rate, mit der Mutationen ent-
stehen, ist aber viel zu gering, um die Variation gegen-
über der Selektion und selbst der von den Zufallsgesetz-
ten folgenden Drift erhalten zu können. Hier liegt of-
fensichtlich ein Problem vor. Zusammenbruch der Viel-
falt hieße Stillstand und die Evolutionstheorien über
ständigen Wandel und Selektion stünden im gegenseiti-
gen Widerspruch.

Neben der am Besten mit Mitteln der Statistik zu
beschreibenden Variation gibt es in natürlichen Popula-
tionen häufig ein sich wenig änderndes Nebeneinander
von unterschiedlichen Merkmalsausprägungen; Biolo-
gen sprechen von Polymorphismen. Bei einem afrikani-
schen Prachtfinken, dem Purpurastrild (Pyrenestes ostri-
nus), findet man zum Beispiel nebeneinander Individu-
en beiderlei Geschlechts mit großen und kleinen
Schnäbeln. Diese zwei Formen spiegeln die Größenver-
teilung der Samen, ihrer Hauptnahrung wider (SMITH
1993). Die Evolution von unterschiedlichen Verhal-
tensweisen, die erfolgreich nebeneinander in einer Po-
pulation bestehen, ist meist schwieriger zu verstehen, da
meist in der Umwelt keine so einfachen Entsprechun-
gen wie beim Beispiel des Finkenschnabels zu finden
sind. Der theoretische Durchbruch zur Lösung dieses
Problems kam, als die Theorie der Spiele, zunächst für

ökonomische und militärische Fragen aufgestellt, für
Biologen erschlossen und weiter entwickelt wurde
(MAYNARD SMITH 1982, HOFBAUER & SIGMUND 1984).
Die für unser Problem wesentliche Erkenntnis betrifft
die so genannten gemischten Strategien. Sie ergeben
sich aus dem Umstand, dass der Erfolg eines Verhaltens
von seiner Häufigkeit und der anderer Verhaltensweisen
in einer Population abhängt (MAYNARD SMITH & PRICE
1973). In solchen Fällen bestimmen die sich von Gene-
ration zu Generation ändernden Häufigkeiten von Indi-
viduen mit bestimmten Verhaltensweisen die Rahmen-
bedingungen für ihren weiteren Erfolg und Selektion re-
duziert die Vielfalt nicht, sondern erhält sie.

Umwelt und genetische Evolution bedingen glei-
chermaßen Vielfalt von Verhalten in Populationen. Da-
her überrascht nicht, dass wir selbst bei Kohlmeisen
(Parus major), die in einem bestimmten Wald leben, un-
terschiedliche „Persönlichkeiten“ finden, die auf geneti-
scher Basis sich aktiv oder passiv, explorierend oder zu-
rückhaltend mit ihrer Umwelt auseinandersetzen
(DRENT et al. 2003). Raum-zeitliche Schwankungen der
Selektionsbedingungen und die Bevorzugung von Part-
nern, die sich ähnlich verhalten wie man selbst, halten
die innerartliche Vielfalt an Persönlichkeiten in natür-
lichen Populationen aufrecht (GROOTHUIS & CARERE
2005). Männliche Kampfläufer (Philomachus pugnax)
haben sogar drei verschiedene vererbbare Strategien an
Weibchen heran zu kommen. Die einen balzen auf klei-
nen Territorien und imponieren so den Weibchen, an-
dere halten sich unterwürfig neben diesen „Grundbesit-
zern“ auf und passen Weibchen ab, die auf der Suche
nach einem Partner sind. Ein dritter Typ ist nicht so
prächtig, wie die beiden anderen, sondern sieht eher wie
ein Weibchen aus, entgeht damit der Aggression der
Konkurrenten, die er wie das Weibchen mit Kopulatio-
nen aus dem Hinterhalt überrascht (VAN RHIJN 1983,
LANK et al. 1995, WIDEMO & OWENS 1995). Räuber se-
lektieren in manchen Fällen ebenfalls für Vielfalt inner-
halb ihrer Beutearten (PUNZALAN et al. 2005).

Auch die Partnerwahl der Weibchen muss nicht un-
bedingt die Vielfalt reduzieren. Augenscheinlich wird
das, wenn man die unterschiedlichen Bevorzugungen
von Weibchen beobachtet (BROOKS & ENDLER 2001).
Nicht alle fliegen auf denselben Typ. Ein tieferer Grund
für die Erhöhung der Vielfalt durch sexuelle Fortpflan-
zung und Partnerwahl liegt in deren Bedeutung für den
ewigen Kampf mit den sich rasch verändernden Krank-
heitserregern und Parasiten, was im Artikel von HOI in
diesem Band ausführlicher diskutiert und zurzeit welt-
weit intensiv erforscht wird.

Im Experiment kann man oft leicht und rasch be-
sondere Verhaltensweisen herauszüchten, was deren ge-
netische Basis belegt (BERTHOLD et al. 1992, VAN OERS
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et al. 2004). Die vielen Umwelteinflüsse auf Verhalten,
seine inhärente Flexibilität macht es aber in natürli-
chen Populationen zu einem kaum greifbaren bewegli-
chen Ziel der Selektion. Auch genetische Mechanis-
men verdecken die tatsächlich vorhandene genetische
Variation, die sich über Millionen von Generationen
angesammelt hat. Interaktionen zwischen den Genen
erniedrigen die zugängliche Variation und manche Mu-
tationen legen Gene einfach still, einer der Gründe wes-
wegen wir zum Beispiel nicht besonders gut riechen
(ROUQUIER et al. 2000). Diese zum Schweigen gebrach-
ten Gene können aber zu einem anderen Zeitpunkt und
nach weiteren Mutationen wieder zur Verfügung stehen,
möglicherweise für andere Aufgaben. Ähnliche Mecha-
nismen gibt es im Verhalten. Sozial lebende Tiere pas-
sen ihr Verhalten unter Umständen ihrer sozialen Um-
gebung an. Sie gleichen ihre Signale an (PAYNE & PAY-
NE 1993) und verhalten sich konform zur Gruppe, ob-
wohl sie effizientere Problemlösungen beherrschen
(WHITEN et al. 2005). Wegen der Dominanzverhältnis-
se und anderer Umstände wenden manche Individuen
in ihrer Gruppe erworbenes Wissen und eigene Fähig-
keiten nicht an (KOTHBAUER-HELLMANN 1990, LE-
FEBVRE & HELDER 1997). All diese Mechanismen verste-
cken potenziell erfolgreiche Varianten vor der geneti-
schen und kulturellen Selektion.

Die Fülle von potenziellen Konsequenzen und Ei-
genschaften, die ein Merkmal haben kann (Funktionen
bei BOCK & VON WAHLERT 1965) stellt eine weitere
Quelle der Vielfalt dar. Jedes Merkmal hat eine Vielzahl
von „Nebenwirkungen“, die unter Umständen selektive
Konsequenzen haben können, wenn sich die Umwelt
verändert oder das explorative Verhalten von Individu-
en neue Aspekte von bestimmten Merkmalen er-
schließt. Verändert das die Häufigkeit des Merkmals in
der Population und tun sich dadurch neue Lebensmög-
lichkeiten für ihre Mitglieder auf, entstehen neue Kon-
sequenzen und der „Beipackzettel“ wird ebenfalls umge-
schrieben. Auch aus diesem Grund ist Evolution völlig
offen und wird nie zum Stillstand kommen. Genetische
Mechanismen und Prägung erzeugen bei Mäusebussard
(Buteo buteo) immer wieder wenig erfolgreiche Indivi-
duen. Bei diesem Greifvogel treten dunkle, helle und
intermediäre Typen auf. Letztere sind die erfolgreichs-
ten, und die beiden anderen bleiben wegen der Mendel-
schen Erbgesetze in der Population. Sexuelle Prägung
dürfte zur Folge haben, dass die Vögel gleich aussehen-
de Partner bevorzugen, obwohl „Mischehen“ viel erfolg-
reicheren Nachwuchs zeitigen würden (KRÜGER et al.
2001).

Verhalten kann bei der Entdeckung neuer Möglich-
keiten eine große Rolle spielen. Wie neugierig Individu-
en sind, unterliegt aber ebenfalls selektiven Einflüssen.

Die ökologische Situation, in der sich eine Art befindet,
die Dynamik und Voraussagbarkeit der Ressourcen be-
stimmen, ob exploratives Verhalten, Neugier, Lernen
und Gedächtnis vorteilhaft sind oder nicht. Daher fin-
den wir Zusammenhänge zwischen Ökologie einer Art
und wie ihre Mitglieder mit Neuigkeit umgehen (METT-
KE-HOFMANN et al. 2002, 2004). Selbst das Hirn kann
im Laufe der Zeit wieder schrumpfen, wenn es zu kost-
spielig wird (WINKLER et al. 2004, SAFI et al. 2005).

Verhaltensökologen wissen um diese und ähnliche
Probleme und versuchen mit Hilfe von Kosten-Nutzen-
Analysen Voraussagen über den Netto-Nutzen einer Ver-
haltensweise zu machen und diese experimentell zu über-
prüfen (ALCOCK 2005). Eine kaum noch überschaubare
Fülle von Ergebnissen solcher Untersuchungen liegt heu-
te vor. Nach Ansicht von Kritikern dieses adaptionisti-
schen Programms interpretieren Forscher Übereinstim-
mungen der Beobachtungen mit den selektionistischen
Voraussagen zu schnell als Beleg für die Angepasstheit ei-
ner Verhaltensweise und der von ihnen ausgedachten
evolutiven Geschichten. Nicht ganz unberechtigt ist
auch die Kritik an der Praxis, sofort andere adaptionisti-
sche Erklärungen zu erfinden, wenn Daten und Hypothe-
sen nicht übereinstimmen (PIGLIUCCI & KAPLAN 2000).
Nur recht wenige Studien liegen übrigens vor, die tat-
sächlich die Stärke der Selektion auf Verhaltensweisen
gemessen haben (KINGSOLVER et al. 2001).

Seit Darwins Zeiten bewegt die Biologen das Pro-
blem, wie Selektion, die von Konkurrenz und Auslesen
von wenig erfolgreichen Genotypen geprägt ist, Phäno-
mene wie unfruchtbare Arbeiterinnen bei Bienen und
friedliche Kooperation bei zahlreichen Tieren hervor-
bringen kann. Der aufmerksame Leser wird bemerkt ha-
ben, dass ich bei der Erklärung der Fitness nicht den in-
dividuellen Fortpflanzungserfolg in den Vordergrund ge-
rückt habe, sondern den Erfolg seinen Genotyp in die
nächste Generation zu bringen. Darwin erläuterte das
am Beispiel der Rinderzucht. Wenn ein Züchter nach
der Schlachtung entdeckt, dass ein Individuum ein be-
sonders fein marmoriertes Fleisch hat, wird er diese be-
gehrte Eigenschaft züchterisch ausnützen, indem er mit
möglichst nahe verwandten Tieren weiter züchtet. Die-
se Idee wurde von HAMILTON (1964a,b) unter quantita-
tiv-genetischen Aspekten formalisiert und hat als Kon-
zept der inklusiven Fitness Evolutionsbiologie und Ver-
haltensforschung gleichermaßen revolutioniert. Die
schon erwähnte Spieltheorie hat ein Weiteres dazu bei-
getragen, dass man heute zahlreiche Modelle und empi-
rische Beispiele auflisten kann, die das Bild von der
grausamen Selektion wesentlich modifizieren (SIGMUND
1995). Konkurrenz, brutaler Konflikt und der Kampf je-
der gegen jeden sind somit keine notwendigen Konse-
quenzen der Selektion (NOWAK 2006).

40



Was bringt denn die Selektion hervor? Wenn ein
Techniker ein Flugzeug entwickelt, verwendet er den
Selektionsalgorithmus, um zu optimalen Lösungen zu
kommen. Hat er nach seiner Ansicht eine erreicht,
bricht er den Prozess ab und die beste Lösung wird die
Grundlage für die Serienproduktion. Evolution läuft im
entscheidenden letzten Schritt anders ab. Wie wir gese-
hen haben, bleibt die Variabilität zu jedem Zeitpunkt
mehr oder weniger umfangreich erhalten. Kann man
dann wenigstens sagen, in der Evolution entstehen im
Durchschnitt der Population perfekte Ergebnisse? Dar-
win meinte mit gutem Grund, dass dies nicht der Fall sei
(BURKHARDT 1985). Auch heutige Evolutionsbiologen
nehmen an, gegenwärtig beobachtbare Anpassungen
seien nur besser als die verfügbaren Alternativen. Erfolg
ist auch einem nicht optimal ausgestatteten Individuum
beschieden, solange andere in der Population noch wei-
ter vom theoretisch möglichen Optimum entfernt sind.
Evolution wie die Methoden der Ingenieure können in
so genannten lokalen Optima hängen bleiben und da-
mit das globale Optimum verpassen. Das Beispiel vom
Mäusebussard ist wahrscheinlich eines von vielen, bei
denen die Evolution bestimmter Merkmale aufgrund des
ungünstigen Zusammentreffens verschiedener Mecha-
nismen eingeschränkt wird. Am wichtigsten für die im-
merwährende Dynamik der Evolution ist aber der Um-
stand, dass die Welt sich wegen der physischen, biologi-
schen und kulturellen Evolution laufend ändert und neu
Herausforderungen stellt.

Kontinuierliche Veränderung und
Gradualismus

Die Theorie, dass sich alle Populationen von Orga-
nismen im Laufe der Zeit nicht zyklisch ändern ist für
sich genommen für die Verhaltensforschung nur wenig
relevant. Erst im Zusammenhang mit der Theorie der
gemeinsamen Abstammung gewinnt sie an Bedeutung.
Der Gradualismus ist die Theorie, dass evolutive Ände-
rungen in Schritten statt findet, deren Größenordnung
jenen der Unterschiede zwischen Eltern und ihren un-
mittelbaren Nachkommen entspricht (MAYR 1985,
2004). Daher entschlüpfte der erste Vogel nicht einem
Reptilienei und sprachbegabte, intelligente Menschen
waren nicht die Kinder vollkommen sprachloser und
stumpfsinniger Affen. Die Richtigkeit dieser beiden
Theorien kann nur mit Fossilfunden überprüft werden.
Verhalten hinterlässt naturgemäß nur indirekte Hinwei-
se wie Fußspuren oder das beisammen Liegen eines er-
wachsenen Tieres mit einem Gelege (NORELL et al.
1995). Jedenfalls widerlegt keiner der bisherigen Funde
eine der beiden Theorien.

Evolution in kleinen Schritten und kontinuierlicher
Wandel bedeuten keineswegs, dass die Entwicklung be-

stimmter Merkmale bezüglich ihrer Funktion geradlinig
erfolgt. Die Vorläufer unser Gehörknöchelchen waren
nicht schlechte Hörhilfen und am Beginn der Evolution
der komplexen Spechtzunge stand nicht unbedingt eine
für ihre „Endfunktion“ eigentlich unbrauchbare einfa-
che Zunge. Flügelschlag und Flügel der Vögel müssen
nicht als Form der Lokomotion entstanden sein; sie
könnten sich genau so gut aus einem auffälligen Balz-
oder Drohverhalten entwickelt haben, mit dem die Ah-
nen der Vögel mit heftigen, von federähnlichen An-
hängen optisch unterstützten Winkbewegungen auf sich
aufmerksam machten, Angreifer abschreckten oder
vielleicht Beute aus Verstecken aufscheuchten. Die fei-
ne Kontrolle der Bewegungen, die für den Flug notwen-
dig ist (MAYNARD SMITH 1952) könnte schon vorher in
wieder einem anderen Kontext entstanden sein, näm-
lich im Rahmen von Formen des Nahrungserwerbs, bei
denen feine Manipulationen notwendig waren. Ein
schönes Beispiel haben EMERSON & KOEHL 1990 analy-
siert. Sie zeigten an fliegenden Fröschen, dass die Kom-
bination von Zwischenstufen in Verhalten (Position der
Gliedmaßen) und Morphologie keinen brauchbaren
Gleitflug ergeben. Die Vorfahren der von ihnen unter-
suchten Flugfrösche (Rhacophoidae) mussten ein ganz
anderes Verhalten haben, um mit ihren intermediären
Flugorganen (vergrößerte Füße und Hände mit Flughäu-
ten zwischen den Zehen) zu recht zu kommen, als die
heute lebenden Frösche. Dieses Verhalten entsprach
nicht einer einfachen Interpolation zwischen einem
normalen Sprung und dem Gleitfliegen heutiger Frö-
sche. Neukombination von Eigenschaften, die in unter-
schiedlichen Kontexten langsam und graduell entstan-
den sind, kann neue hervorragende Anpassungen erge-
ben, wie das bei der Evolution unserer eigenen geistigen
Fähigkeiten wahrscheinlich der Fall war (POVINELLI &
CANT 1995, ROTH & DICKE 2005) und von LORENZ
(1973) als „Fulguration“ ausführlich diskutiert wurde.
Evolution ist also Flickschusterei, beruht auf dynami-
sche Veränderungen im Flechtwerk von Funktion und
Anpassung und die von ihr hervorgebrachten Organis-
men explorieren so die durch die physikalisch-chemi-
schen, geologischen und ökologischen Regeln und Rah-
menbedingungen vorgegebenen Chancen und günsti-
gen Gelegenheiten.

Artbildung

Die langsame Änderung innerhalb von Stammlini-
en erklärt nicht die Entstehung der Artenvielfalt. Dar-
win behandelte Artbildung als eigenständigen Prozess
eher am Rande und erst Dekaden nach dem Erscheinen
seiner „Entstehung der Arten“ begann ihre intensive Er-
forschung (HUXLEY 1957, MAYR 1967, 2004, GAVRILETS
2003). Bei sich sexuell fortpflanzenden Organismen
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kann man Arten als Fortpflanzungsgemeinschaften defi-
nieren, die voneinander genetisch isoliert sind, während
man in anderen Fällen Variation innerhalb und zwi-
schen Gruppen bezüglich ökologisch relevanter Merk-
male zur Abgrenzung heranziehen kann (BOCK 1992,
WEISSE in diesem Band). Arten können allopatrisch,
peripatrisch, parapatrisch oder sympatrisch entstehen
(FUTUYMA 1989). Bei all diesen Formen der Artbildung
spielt Verhalten eine eminente Rolle. Werden Arten al-
lopatrisch gebildet, unterbrechen geographisch-ökologi-
sche Barrieren den durch die sexuelle Fortpflanzung be-
dingten Genfluss. Klimaänderungen und Plattentekto-
nik sind die treibenden Kräfte, die derartige Barrieren
mitten in geschlossenen Verbreitungsgebieten entste-
hen lassen (Vikarianz). Bereitschaft und Fähigkeit abzu-
wandern bzw. nach Verdriften im Zuge von Unglücks-
fällen und Katastrophen zu überleben, erleichtern es In-
dividuen sich hinter bestehenden Hindernissen anzusie-
deln und in Isolation weiter zu entwickeln (Dispersal).
Umstritten in ihrer Bedeutung ist eine Variante dieses
Prozesses die peripatrische Artbildung, bei der ganz klei-
ne Gründerpopulationen zum Beispiel auf Inseln isoliert
werden. In kleinen Populationen wirken sich zufällige
Ereignisse besonders massiv aus und in der dadurch
stattfindenden genetischen Revolution können sich
Merkmale, die mit Lebensfähigkeit und Reproduktion
zusammen hängen, rasch wandeln (MAYR 1963, TEM-
PLETON 1981, SLATKIN 1996, VAN BUSKIRK & WILLI

2006). Verhaltensmerkmale scheinen davon weniger
betroffen zu sein (MEFFERT 1995, RUNDLE 2003, VAN
BUSKIRK & WILLI 2006). Bei der noch heftiger umstrit-
tenen sympatrischen Artbildung sind die Individuen
räumlich nicht getrennt. Verhalten ist hier ganz ent-
scheidend, weil übereinstimmende (assortative) Paa-
rung in Kombination mit disruptiver Selektion erforder-
lich ist (GAVRILETS 2003). Die besten Beispiele bei hö-
heren Tieren involvieren zudem noch einen weiteren
Verhaltensmechanismus, die Prägung. Daher kann es
kommen, dass Finken, die andere Arten parasitieren
und auf deren Gesang geprägt werden, zusammen mit
diesen divergieren (NICOLAI 1964, TEN CATE 2000, SO-
RENSON et al. 2003). Parapatrische Artbildung findet
entlang ökologischer Gradienten statt, wobei die diver-
gierenden Populationen in geografischem Kontakt blei-
ben. Die entsprechenden Theorien berufen sich auch
hier auf die Effekte von sexueller Selektion und Bevor-
zugung von Paarungspartnern mit Merkmalen, die mit
den eigenen übereinstimmen, oder Prägung (ENDLER
1977, LANDE 1982, DOEBELI & DIECKMANN 2003, BRO-
DIN & HAAS 2006).

Hemmnisse zur Vermischungen von Arten treten
vor und nach der Paarung auf. Je länger Populationen
unabhängig voneinander evolvieren desto wahrschein-
licher treten genetische Unverträglichkeiten auf. Je

komplexer das Paarungsverhalten ist, desto eher wird
aber Verhalten für die Trennung verantwortlich sein
und die ethologische Trennung meist früher einsetzen
als die genetische (PRICE & BOUVIER 2002, MENDELSON
2003). Partnerwahl und sexuelle Selektion, einschließ-
lich der Konflikte innerhalb und zwischen den Ge-
schlechtern, erzeugen bei allen Tiergruppen besonders
in Zusammenhang mit Lernen und Prägung potente
Mechanismen, die Populationen nach sekundärem
Kontakt fortpflanzungsmäßig auseinander halten und
damit die Artbildung fördern (LANDE 1981, WEST-EBER-
HARD 1983, RYAN & RAND 1993, RICE 1996, DALL
1997, CHAPMAN 2003 et al., GAVRILETS 2003, LACHLAN
& SERVEDIO 2004). Für sich genommen scheinen sie
aber nicht immer auszureichen Artenvielfalt zu erklären
(PRICE 1998, GAGE et al. 2002). In der klassischen Vor-
stellung (MAYR 1967) driften Präferenzen in der Part-
nerwahl mit der Umwelt korreliert auseinander und Iso-
lationsmechanismen entstehen daraufhin als Nebenpro-
dukt der Anpassung geografisch getrennter Populatio-
nen an ihre jeweilige Umwelt (RUNDLE et al. 2005).
Verhalten kann aber noch auf andere Weise zur Artbil-
dung beitragen, was wegen der gegenwärtig starken Fi-
xierung der Verhaltensökologen auf sexuelle Selektion
und Partnerwahl noch unzureichend untersucht ist.

Interaktionen zwischen Artgenossen und speziell
kulturelle Traditionen in der Kommunikation innerhalb
sozialer Verbände können schon Vielfalt kreieren, bevor
sich noch genetische Unterschiede manifestieren. Das
gilt nicht nur in Zusammenhang mit Partnerwahl, wie
etwa bei den Gesangsdialekten der Vögel, sondern auch
für Fortbewegung, Nahrungserwerb und Gruppenzusam-
menhalt (ROWLEY & CHAPMAN 1986, FARABAUGH et al.
1994, HIGGINS et al. 2005). Innerhalb der höheren Wir-
beltiere mehren sich die Hinweise über einen positiven
Zusammenhang zwischen Artbildung und Flexibilität
(NICOLAKAKIS et al. 2003, PHILLIMORE et al. 2006), was
möglicherweise mit besseren Chancen die dramatischen
Ereignisse bei der peripatrischen Artbildung zu überle-
ben oder den großen und daher leicht wieder durch geo-
grafische Barrieren teilbaren Verbreitungsgebieten fle-
xibler Arten zu tun hat (WCISLO 1989, WINKLER 1994)

Gemeinsame Abstammung und
Vergleichen

Während viele Wissenschaftler, speziell auch Ver-
haltensforscher beim Stichwort „Evolutionstheorie“ zu-
nächst an die Selektion denken, war es die Idee der ge-
meinsamen Abstammung, die Darwins Gedanken zur
Evolution so revolutionär, und umstritten, erschienen
ließen. Was bis dahin von Biologen an Wissen über die
Vielfalt der Organismen zusammen getragen wurde,
machte plötzlich Sinn. Die Ähnlichkeiten der verschie-
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denen Gruppen fanden eine einleuchtende Erklärung
und die von Linné erarbeitete hierarchische Klassifika-
tion ließ sich ohne Mühe als Abbild des Stammbaums
der Lebewesen interpretieren. Der große Erfolg der bio-
medizinischen Forschung und der Molekularbiologie be-
ruht letztlich darauf, dass die von ihnen untersuchten
Phänomene auf Grund der Abstammungsbeziehungen
der Organismen untereinander weite Gültigkeit haben.

Morphologen schlossen aus dem gemeinsamen Be-
sitz eines Merkmals auf gemeinsame Abstammung.
Später kamen die Verhaltensforscher hinzu und LO-
RENZ konstruierte 1941 aufgrund seiner Beobachtungen
von bestimmten Balzbewegungen einen Stammbaum
der Enten. Der kontinuierliche Wandel nach der Auf-
spaltung von Stammlinien lässt deren Vertreter und ih-
re Merkmale immer unähnlicher werden. Diesen Um-
stand machen sich Biologen nicht nur zu Nutze, um
Stammbäume zu rekonstruieren, sondern formulieren
und testen mit deren Hilfe Hypothesen über Ursprung
und mögliche adaptiven Wandel von Merkmalen
(HARVEY & PAGEL 1991). Offensichtlich kommt es zu
Zirkelschlüssen, wenn mit denselben Merkmale der
Stammbaum errichtet und die vergleichenden Analy-
sen durchgeführt werden. Vergleichende Analysen gro-
ßen Maßstabs wurden daher erst zu einem ernst zu neh-
menden und sich rasch entwickelnden Forschungsge-
biet, als man Phylogenien direkt aus der in den Genen
kodierten Information ableiten konnte und geeignete
statistisch-mathematische Werkzeuge für die verglei-
chende Methode verfügbar waren (HARVEY & PAGEL
1991, MARTINS 1996). Zahlreiche Untersuchungen ha-
ben gezeigt, wie wenig Abstammung die weitere Evolu-
tion einschränkt, was insbesondere auf Merkmale des
Verhaltens zutrifft (LEISLER et al. 2002, BLOMBERG et al.
2003).

Die zahlreichen Stammbäume, die heute mit Me-
thoden der molekularen Phylogenetik erstellt werden,
sind zwar auch nur Hypothesen machen es aber Verhal-
tensforschern dennoch viel leichter ihre eigenen Hypo-
thesen mit Vergleichen zu testen. Aus den bisherigen
Ausführungen sollte klar geworden sein, dass man dabei
nicht das Verhalten der Graugans (Anser anser) oder des
Menschen mit Hilfe des Balzverhaltens von Fruchtflie-
gen (Drosophilidae) erklären will. Wenn man aber un-
abhängig von stammesgeschichtlichen Ähnlichkeiten
findet, dass die Unterschiede in der Zahl der Nachkom-
men, die ein Geschlecht produzieren kann, Richtung
und Stärke der sexuellen Selektion bestimmen, bestärkt
das Hypothesen, die einen solchen allgemein gültigen
Zusammenhang annehmen und daher Gegenteiliges für
Fruchtfliegen und Seenadeln (Syngnathidae, mit den
Seepferdchen verwandte Fische) voraus sagen (JONES et
al. 2000).

Stammlinien können wieder ganz oder teilweise
verschmelzen und Gene können unter besonderen Um-
ständen aufgrund verschiedener Mechanismen (Trans-
formation, Konjugation, Transduktion) horizontal über-
tragen werden. Artbildung durch Hybridisierung und
den seltenen horizontalen Gentransfer kann man be-
rücksichtigen, indem man evolutionäre Pfade statt als
einfache hierarchische Bäume stellenweise als verfloch-
tene Stammlinien darstellt (ROHLF 2000). Man schießt
allerdings weit über das Ziel hinaus, wenn man letzteren
Prozess überbewertet und die Übertragung einiger weni-
ger Gene den übrigen phylogenetischen Abläufen
gleich setzt. Organismen tauschen unentwegt Informa-
tionen aus und nutzen die Erfahrungen anderer für eige-
ne Entscheidungen (DANCHIN et al. 2004, SWADDLE et
al. 2005). Unklar ist noch wie stark horizontaler Infor-
mationsfluss kulturelle Evolution beherrscht und ist
selbst im Zusammenhang mit der Dynamik menschli-
cher Kulturen noch heftig umstritten (BORGERHOFF
MULDER et al. 2006).

Horizontaler Informationstransfer macht nicht vor
Artgrenzen halt. Das passiert regelmäßig bei den vor al-
lem in den Tropen weit verbreiteten gemischten Arten-
schwärmen. Enge Nachbarschaft bringt für die beteilig-
ten Arten Vorteile beim Nahrungserwerb und gewährt
Schutz vor Fressfeinden. In einigen Fällen wurde sogar
nachgewiesen, dass die Signale anderer Arten verstan-
den werden (z. B. GRIFFIN et al. 2005). Nashornvögel
(Bucerotidae) verstehen die Signale von Meerkatzen
(Cercopithecus) und unterscheiden, ob diese vor Adlern
oder Leoparden (Panthera pardus) warnen (RAINEY et al.
2004). Drongos (Dicruridae) imitieren die Laute ande-
rer Vogelarten, um sie zum zwischenartlichen Zusam-
menschluss zu bewegen (GOODALE & KOTAGAMA
2006).

Diskussion

Ein und derselbe Sachverhalt kann unter verschie-
denen Blickwinkeln betrachtet und daher auf unter-
schiedlichen Ebenen kausal erklärt werden. Schon Ari-
stoteles unterschied vier verschiedene Formen von Ur-
sache-Wirkungs-Beziehungen, die später von den Scho-
lastikern zu einem diversen System ausgebaut wurden.
Verhaltensforscher berufen sich in diesem Zusammen-
hang gerne auf Tinbergen, der anlässlich des sechzigsten
Geburtstags von K. Lorenz die Idee von vier verschiede-
nen Erklärungsebenen für Ethologen entsprechend ad-
aptierte (TINBERGEN 1963; vgl. auch MAYR 1961). Bei
Aristoteles geht die Ursache der Wirkung zeitlich vor-
an. Diese Beziehung zwischen Kausalität und Zeit ist
auch die Grundlage naturwissenschaftlicher Theorien.
Um aus naturwissenschaftlicher Sicht (d.h. ohne Meta-
physik) die Evolutionstheorie konsistent zu halten,
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kann daher der spätere „Zweck“ einer Mutation nicht
ihre Ursache sein. Man sagt daher, die Mutation sei „zu-
fällig“. Das führt leider zu Missverständnissen, die leicht
vermeidbar sind, wenn man „zufällig“ als sprachliche
Ausdrucksweise für das logisch korrekte „nicht ursäch-
lich für“ interpretiert. TINBERGEN (1963) ging ganz klar
und unmissverständlich auf die Problematik von Zeit
und Kausalität ein. Physiologische, mechanistische Er-
klärungen des Verhaltens beziehen sich auf Ereignisse,
die vor einer Verhaltensweise stattfinden, während ihr
Überlebenswert erst nach ihrem Auftreten gemessen
werden kann (TINBERGEN 1963, S. 418). Bemerkens-
wert ist auch seine weitere Überlegung und Aussage:
„Selbst wenn die Tiere erschaffen worden wären so wie
sie heute sind, würfe die Tatsache, dass sie es bewerkstel-
ligen zu überleben, die Frage auf wie sie das machen.“
Oder anders ausgedrückt, man kann den Anpassungs-
wert von Verhaltensweisen untersuchen ohne die Evo-
lutionstheorie zu bemühen oder auch nur an Evolution
zu glauben.

In der Verhaltensforschung hat sich seit einiger Zeit
eingebürgert mit MAYR (1961) zwischen proximaten
und ultimaten Ursachen zu unterscheiden (ALCOCK
2005). Zu ersteren rechnen Verhaltensforscher einer-
seits genetische Mechanismen und solche der Entwick-
lung, andererseits alles, was mit Sinnesorganen, Ner-
vensystem, Hormonen und anderen physiologischen
Prozessen zu tun hat. Zu den ultimaten Ursachen zählen
sie die historischen Ereignisse, die zu einem bestimmten
Verhalten führten und vergangenes Selektionsgesche-
hen, das gegenwärtig beobachtbares Verhalten geformt
hat (ALCOCK 2005). Klarerweise gehören evolutions-
biologische Aspekte in die zweite Kategorie. Leider ist
diese Kategorisierung und wie sie gehandhabt wird
nicht ganz schlüssig, weil Untersuchungen des gegen-
wärtigen Nutzwerts von Verhalten ebenso der zweiten
Kategorie zugeordnet werden (ALCOCK 2005), obwohl
schon TINBERGEN (1963) ganz klar sagte, dass entspre-
chende Untersuchungen ohne Referenz zu einer Evolu-
tionstheorie durchgeführt werden können. BOCK (2007)
schlägt vor „ultimat“ auf rein evolutionäre, genetische
Erklärungen zu beschränken. Auch die Vorgänge, die
vom Auslesen der Information eines Gens bis ihrer be-
obachtbaren Manifestation im Verhalten ablaufen, kön-
nen genau wie Untersuchungen der Konsequenzen ei-
nes Verhaltens auf den Fortpflanzungserfolg ohne Be-
zugnahme auf eine Evolutionstheorie durchgeführt wer-
den.

Evolutionsbiologen und Verhaltensforscher versu-
chen sich bestimmten Fragen oft mit Annahmen zu nä-
hern, die prinzipiell das hier verteidigte Prinzip der Of-
fenheit der Evolution und der Unvollkommenheit ihrer
Produkte verletzen. Dazu gehören das Optimalitätsprin-

zip und die Idee der Evolutionär Stabilen Strategien
(MAYNARD SMITH & PRICE 1973, MOORE & BOAKE
1994). Für die theoretische Analyse sind solche Denk-
modelle äußerst nützlich und motivieren fruchtbare em-
pirische Arbeiten. Sie zeigen etwa auf, dass Kooperation
auch unter natürlicher Selektion möglich ist, wenn-
gleich die konkreten sehr einfachen Gleichungen be-
stenfalls das „Verhalten“ von Viren abbilden (NOWAK &
SIGMUND 1999). Ähnliches gilt für die manchmal skur-
ril anmutenden Versuche für Alles und Jedes adaptioni-
stische Geschichten zu finden. Ernster muss man die
Nachlässigkeit nehmen, mit der Biologen mit Erklärun-
gen im Rahmen evolutionsbiologischer Fragen umge-
hen. BOCK erläuterte 2007 ausführlich diese Problema-
tik. Meiner Meinung nach ersparte uns sein Vorschlag
zwischen nomologisch-deduktiven und historisch-er-
zählenden Erklärungen zu unterscheiden viel Ärger in
der Diskussion untereinander und käme der philosophi-
schen Diskussion der Evolution sehr zu gute.

Unterschiede zwischen einzelnen Stammlinien un-
terliegen prinzipiell eigenen Gesetzmäßigkeiten, die
nicht deckungsgleich mit jenen sein müssen und in den
meisten Fällen wohl auch nicht sind, die für die Unter-
schiede innerhalb von Arten verantwortlich sind. Um
Gleiches mit Gleichem zu vergleichen, müssen in erster
Linie Kennwerte von Kollektiven heran gezogen wer-
den. Einzelne individuelle Leistungen einer Art solchen
einer anderen gegenüber zu stellen birgt einige Gefah-
ren. Genau das passiert meines Erachtens oft, wenn wir
menschliche Leistungen von denen anderer Lebewesen
abgrenzen. Überspitzt formuliert, wir tendieren dazu Phi-
losophen mit deprivierten Zooschimpansen zu verglei-
chen. Individuelle Variation geht bei solchen Verglei-
chen ohnehin meist unter. Die Ironie hinter der Aussa-
ge, es hätte noch keinen Schimpansen gegeben, der sich
für seine Gene interessiert hätte, geht aus verschiedenen
Gründen daneben. Sie basiert auf dem typisch anthropo-
zentrischen Ansatz Leistungen anderer Organismen ent-
lang einer linearen menschlichen Wertskala mit dem
Menschen an der Spitze zu bewerten. Ein evolutionsbio-
logischer Vergleich stellt hingegen Unterschiede fest
und versucht sie neutral zu analysieren. So würde ein
Evolutionsbiologe sich vielleicht auch bemühen heraus
zu finden, worüber Schimpansen nachdenken, aber
Menschen nicht. Abgesehen davon würde ich meinen,
dass einige Milliarden Menschen ebenfalls nicht über ih-
re Gene nachdenken. Etwa 5,9 Milliarden lösen einfa-
che logische Aufgaben falsch und 6,6 Milliarden schät-
zen Wahrscheinlichkeiten unrichtig ein und treffen täg-
lich zahlreiche irrationale Entscheidungen (vgl. STANO-
VICH & WEST 2003). Ein idealisiertes Menschenbild ist
charakteristisch für viele anthropozentrische Vergleiche
und die Latte, die Psychologen legen, um tierische Leis-
tungen zu bewerten, ist manchmal höher als wir selbst im
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Alltagsleben springen. In der Debatte, ob Tiere ihr Ver-
halten nach künftigen Bedürfnissen ausrichten können,
wurde zum Beispiel das Kriterium eingeführt, der gegen-
wärtige Bedürfniszustand müsse vom künftigen abgekop-
pelt sein (BISCHOF-KÖHLER 2000). Buschhäher (Aphelo-
coma) können genau das, wie neueste Experimente zeig-
ten (RABY et al. 2007). Im Alltag bewerten Menschen
hingegen sowohl Vergangenheit als auch Zukunft sehr
wohl in Abhängigkeit von ihrem augenblicklichen Mo-
tivationszustand und zeigen zum Beispiel je nach Hun-
gerzustand ganz unterschiedliches Einkaufsverhalten in
einem Supermarkt (LOEWENSTEIN 1996, GILBERT et al.
2002, NORDGREN et al. 2006).

Sicherlich bewegen sich Menschen in mentalen Be-
reichen, die Menschenaffen und anderen Tieren ver-
schlossen bleiben. Es gibt trotzdem keinen Grund anzu-
nehmen, dass dies umgekehrt nicht genau so ist. Ge-
meinsame Abstammung bedeutet einerseits eine lange
gemeinsame Geschichte, andererseits auch mehr oder
weniger lange getrennte Wege, auf denen keiner der
Wanderer eingehalten hat. Ein Graupapagei (Psittacus
erythacus) oder Rabe (Corvus corax) repräsentieren da-
her nicht das Verhalten eines unserer Vorfahren vor 380
Millionen Jahren, sondern einen ebenso langen ge-
trennten und erfolgreichen Weg in die gemeinsame Ge-
genwart nach mehr als drei Milliarden Jahren gemeinsa-
mer Vergangenheit.

Evolution generiert unaufhörlich Vielfalt an For-
men, Verhaltensweisen und inneren Welten. Die zu ei-
nem gegebenen Zeitpunkt lebenden Organismen haben
eines gemeinsam: sie sind der vorläufige Endpunkt in ei-
ner Kette erfolgreicher Individuen. Naturwissenschaft
und Evolutionsbiologie liefern daher keine Argumente
eine Gruppe von ihnen als Krone der Schöpfung zu le-
gitimieren. Konrad Lorenz wird oft mit der Aussage zi-
tiert, der heutige Mensch sei nur eine Zwischenstufe
zum wahren Menschentum. Vielleicht. In vielen Millio-
nen Jahren könnte es aber auch ein Nachfahre heutiger
Graupapageien oder Kapuzineräffchen (Cebus) sein, der
Ähnliches behauptet, oder Oktopusse (Octopoda) darü-
ber streiten, ob sich in Kalmaren (Teuthida) Vorstufen
zu oktopussischem Denken finden.

Zusammenfassung

Verhalten ist nicht nur ein Produkt der Evolution,
sondern beeinflusst evolutiven Wandel und das Entste-
hen biologischer Mannigfaltigkeit. Seit den Arbeiten
von Lorenz und Tinbergen durchdringt evolutionäres
Denken die Verhaltensforschung und motiviert verhal-
tensökologische Fragestellungen. In diesem Artikel spre-
che ich einige Missverständnisse an, die meiner Mei-
nung nach Evolution und im Speziellen die Evolutions-

biologie des Verhaltens betreffen, wobei ich dem Um-
stand Rechnung trage, dass laut MAYR (1985) fünf unab-
hängige Theorien zur Evolution existieren. Evolution er-
folgt in kleinen Schritten und strebt keinem determi-
nierten Ende zu. Mechanismen des Verhaltens garantie-
ren zusammen mit genetischen und ökologischen Fakto-
ren die Variation innerhalb und zwischen Populationen.
Vergleichende Verhaltensforschung bezieht sich fast aus-
schließlich auf rezente Organismen. Vergleiche sind da-
her horizontal und dürfen nicht anthropozentrisch sein.
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Einleitung

Die Individualität als ein schwer zu fassendes biolo-
gisches Problem wurde bereits in der ersten Hälfte des
20. Jahrhunderts von einigen führenden Biologen ihrer
Zeit wie zum Beispiel Hans DRIESCH (1867-1941), Bo-
ris M. KOZO-POLJANSKIJ (1890-1957) und Vladimir BE-
KLEMISHEV (1890-1962) erkannt und erörtert. Schon
damals ging es meistens um die Umformulierung des
traditionellen Organismus-Begriffes sowie um eine Re-
vision des klassischen Darwinismus, eine Aufgabe, die
durch die Entdeckung der Symbiogenese und des
„Grundlegenden Biogenetischen Gesetzes“ erleichtert
wurde (LEVIT & KRUMBEIN 2001, 2006). Zu Beginn des
20. Jahrhunderts galt nämlich die darwinistische Selek-
tionstheorie nur als eine der mehr oder weniger plausi-
blen Vorstellungen über den Mechanismus der Evoluti-
on (JUNKER & HOßFELD 2001). Mit der endgültigen
Etablierung der Synthetischen Evolutionstheorie als
der modernisierten Form des Darwinismus in den
1930er-40er Jahren traten die Alternativtheorien je-
doch zunehmend in den Hintergrund und fristeten
schließlich ein Schattendasein. Da dem Versuch, eine
widerspruchslose Revision des Darwinismus zu errei-
chen, zunächst kein dauerhafter Erfolg beschieden war,
sind auch die historischen Debatten zur biologischen
Individualität weitgehend der Vergessenheit anheim
gefallen.

Seit etwa 30 Jahren erlebt die Diskussion des Indivi-
dualitätsproblems aber eine kleine Renaissance. Es wird
allmählich zu einem anerkannten Forschungsgebiet in-
nerhalb der theoretischen Biologie und Wissenschafts-
philosophie. Die derzeitige Debatte lässt sich dabei in
drei unterschiedliche Themenbereiche untergliedern.
Die wohl größte Aufmerksamkeit kommt dem Thema
„Spezies als Individuum“ zu. Die Diskussion hierüber
wurde in den 1970er Jahren von Michael GHISELIN und
David HULL initiiert. Sie stellten die These auf, dass ei-
ne biologische Spezies ein Individuum sei, deren Exem-
plare nicht als Beispiel für diese Spezies, sondern als de-
ren Teile zu gelten haben. Mit einer zweiten Richtung
wird der Versuch unternommen, die Gesetzmäßigkeiten
der Individualitätsentwicklung im Laufe der Evolution
zu beschreiben. Der dritte Forschungsschwerpunkt geht
der Frage nach, ob und wie verschiedene Biosysteme
(Individuen, Organismen, Kolonien) auch unterschied-
liche Individualitätsgrade aufweisen.

In unserem Beitrag werden wir uns hauptsächlich
auf das Problem „Spezies als Individuen“ konzentrieren
und dabei den Versuch unternehmen, zu zeigen, dass
ohne eine universell anwendbare Individualitätstheorie
ein bedeutender Fortschritt in der Individualitätsfor-
schung unmöglich ist. Eine solche Theorie sollte diesen
Umstand beheben, auf jedes beliebige Biosystem an-
wendbar und gegen verschiedene Individualitätsgrade
der jeweiligen Biosysteme empfindlich sein. Wir wer-
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Individualität in biologischer Sicht
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Abstract: Defining the individual is basic to evolutionary biology and selection theory. On the other hand, there is still no uni-
versal scientific concept of biological individuality. This is because there are no final answers possible to the question “what is an
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den Beispiele liefern, die zeigen, dass diese zunächst rein
theoretische Annäherung in bestimmten Gebieten der
Biologie praktischen Nutzen haben könnte.

Spezies als Individuum

Bei nur flüchtiger Betrachtung mag die Ausdrucks-
weise „Spezies als Individuum“ etwas seltsam klingen.
Schon in der Schulzeit haben wir uns angewöhnt, Spe-
zies als Klassen und Organismen als Mitglieder dieser
Klassen aufzufassen. Ein solches Denken ist im Alltag
fest verwurzelt. Es gibt Kraftfahrzeuge, mit denen man
fährt, und es gibt ‚Autos‘ als abstrakte Bezeichnung für
eine Klasse, die Autos auf der ganzen Welt repräsentiert
und der alle einzelnen Autos angehören.

Und so ist es trügerisch einfach, in diesem Sinne
auch bei biologischen Arten zu argumentieren. So
könnten wir, um ein willkürliches Beispiel zu wählen,
über Katzen behaupten: Die „Katzen“ (Felidae) reprä-

sentieren eine „Klasse“ im Sprachgebrauch der Philoso-
phie beziehungsweise eine Familie im „natürlichen Sys-
tem“ der Taxonomie und alle Einzelkatzen sind Mitglie-
der dieser Klasse (Familie).

Eine Parallele zwischen alltäglichem Denken und
taxonomischem System ist außerdem dadurch gegeben,
dass der Umfang der Gruppen und ihrer Mitglieder in
Zeit und Raum schwankt. Es werden immer wieder Au-
tos produziert und sie zerfallen auch wieder. Katzen ster-
ben oder pflanzen sich fort. In geologischen Zeiträumen
entstehen neue Arten, deren Einzelwesen sich mehren
oder aber im Laufe der Zeit abnehmen, wenn die Ster-
be- die Reproduktionsrate übersteigt. Kurzum: Das taxo-
nomische System zur Klassifikation der Lebewesen ist
der uns alltäglichen Vorstellung entnommen: die Spe-
zies ist eine „Klasse“ und die Organismen, die diese Klas-
se repräsentieren, sind Individuen. Die biologische Spe-
zies wird im Gegensatz zum Organismus nicht als Indi-
viduum betrachtet.
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Abb. 1: Eine abgestorbene Koralle wird von Bryozoen besiedelt. Bei den kleineren Kolonien mit rundlichem Um-
riss handelt es sich um hochintegrierte (= auf der Ebene der Kolonie individualisierte) Arten der Gattungen
Rhynchozoon und Disporella. Dagegen ist die größere, flächig wachsende Art eine Kolonie der Gattung Fene-
strulina (rechter Bildrand). Sie ist vergleichsweise schwach integriert (= vergleichsweise stärker auf der Ebene der
Koloniemodule/Zooide individualisiert), was auf der Abbildung unter anderem daran kenntlich ist, dass am
Wachstumsrand regulär ausgebildete Einzelwesen (Zooide) erscheinen, die stets ein gleiches Äußeres zeigen.
Hingegen weisen hochintegrierte Kolonien häufig einen besonders modifizierten, schwach verkalkten Wachs-
tumsrand auf, der in Situationen der Raumkonkurrenz auch aufgestellt werden kann. Dies geschieht durch koor-
diniertes Wachstum der gesamten Kolonie. Der Wachstumsrand kann also nicht mehr einem einzelnen Mutter-
zooid zugeordnet werden. Lokalität: Mahalo, Leyte, Philippinen, Foto: Sven Tränkner, Frankfurt.



Doch eben diese „Vor“-Urteilung haben GHISELIN
und HULL in einer Reihe von Veröffentlichungen
(HULL 1976, 1978, GHISELIN 1974, 1987, 1997) zur Dis-
position gestellt. Sie postulieren, dass biologische Arten
keine Klasse, sondern ein Ganzes sind, als dessen Teile
Organismen bezeichnet werden können. Folgt man ih-
rer Wortwahl, so ist die Spezies keine Klasse, sondern
ein Individuum. Dabei wird „Individuum“ als eine Enti-
tät definiert, die über eine raumzeitliche Kontinuität
verfügt und einen Beginn und ein Ende hat, die darüber
hinaus gut organisiert und von der Außenwelt abge-
grenzt ist. Dabei können nicht nur Lebewesen als Indi-
viduen bezeichnet werden, sondern auch Teile der un-
belebten Natur wie zum Beispiel Atome und Planeten.
Dieser Linie folgend baut GHISELIN (1987: 49) seine Ar-
gumentation aus und, basierend auf Analogien (Plane-
ten, Gesellschaften, Personen, Firmen usw.) beschreibt
die fünf Hauptmerkmale eines Individuums: (1) „Bei-
spiellosigkeit“ (Klassen haben Beispiele, Individuen da-
gegen sind einmalig); (2) raum-zeitliche Begrenzung;
(3) Gegenständlichkeit (im Gegensatz zum abstrakten
Charakter einer Klasse); (4) Gesetze, die auf Klassen an-
wendbar sind, nicht aber auf die Individuen als solche;
(5) Ein Individuum kann nicht durch die Mitgliedschaft
in einer Klasse definiert werden oder, in anderen Wor-
ten: es hat ontologische Priorität allen möglichen Klas-
sen gegenüber.

HULL (1977) baut seine Argumentation anders auf.
Er geht davon aus, dass Organismen als paradigmatische
Individuen angesehen werden können, denn keiner be-
zweifelt, dass Organismen Individuen sind. Wenn man
nachweisen kann, dass Spezies den Organismen in ihren
Eigenschaften ähneln, dann ist darüber hinaus auch ein
Nachweis erfolgt, dass sie als Individuen bezeichnet
werden können.

Die Art als solche ist räumlich und zeitlich einheit-
lich und kontinuierlich. Kontinuität betrifft die Raum-
zeit, worin die Spezies ihren Platz hat. Sie ist keineswegs
eine statische Charakteristik: wie die Zellen eines Orga-
nismus unterliegen auch die Organismen einer Spezies
dem Erneuerungsprozess. Gleich den Organismen sind
die biologischen Arten integriert und können verschie-
dene Stufen der Integration aufweisen (Abb. 1). Sie un-
terliegen darüber hinaus auch dem Vererbungsprinzip,
welches besagt, dass neu erworbene Qualitäten auch
weitergegeben werden. Die Vererbungskette bleibt real
und ununterbrochen. Wenn demzufolge Gene die Teile
einer Zelle und Zellen die Teile eines Organismus sind
und wenn ein Organismus einer Verwandtengruppe
(kin group) angehört, warum sollte diese Kette dann un-
vermittelt ab einem Niveau oberhalb der Population
unterbrochen werden?
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Abb. 2: Tentakelkränze der Bryozoen-Einzelwesen
(Zooide). Der Cilien-generierte und kolonieweit
koordinierte Partikelstrom (Wasserpumpe) ist ein
wichtiger Gradmesser für die Integration der
Bryozoen-Gesamtkolonie. Illustriert ist die Art
Membranipora serrilamella (OSBURN 1950) .
Foto: Shunsuke F. Mawatari, Sapporo, Japan.

Abb. 3: Eine sich unmittelbar nach der Ansiedlung durch asexuelle Knospung
ausbreitende Kolonie von Flustra foliacea (LINNAEUS 1758).

Abb. 4: Flustra
foliacea:
Kolonieoberfläche mit
„vikariierenden“
Avikularien

(Avikularien, die ein reguläres Einzelwesen/Zooid räumlich ersetzen). Ihre
Funktion für die Kolonie ist noch nicht geklärt. Die wohl geläufigste
Erklärung, dass die zangenartigen Mandibeln der Avikularien der Abwehr von
Freßfeinden dienten, greift sicher nicht weit genug. Avikularien zeigen, wie
sehr die Koloniebausteine in Morphologie und Funktion differenzieren.
Ausschnittsvergrößerung: Rasterelektronenmikroskopische Darstellung zweier
Avikularien inmitten regulärer Zooide. Letztere tragen meistens zwei kurze,
dicke Stacheln.



Wenn andererseits der Versuch unternommen wird,
die Spezies als eine Klasse zu beschreiben, wird man mit
unüberwindbaren Schwierigkeiten zu rechnen haben.
Schließlich soll eine Klasse Wesenszüge besitzen, die al-
le Mitglieder an jedem Punkt im Raumzeit-Kontinuum
charakterisiert. Doch gerade dies stimmt für Spezies
nicht, da sie bekanntlich dem Wandel durch Evolution
unterliegen. So wird von HULL (1977) eine Spezies als
Individuum definiert und dies soll biologische Arten
von höheren Taxa unterscheiden.

Die Publikationen von GHISELIN und HULL erwiesen
sich in der Folgezeit als einflussreich. Die Mehrheit der

Theoretiker schloss sich ihrer Auffassung an, Arten sei-
en keine „Klassen“, sondern konkrete „Individuen“
(MAHNER 2005). Was sind die Auswirkungen? Wie fast
alle großen Fragen der theoretischen Biologie erfährt
auch das Spezies-Problem ihre Relevanz durch die Aus-
wirkungen auf die Evolutionstheorie.

Zum einen hat man damit den von Ernst Mayr vor-
geschlagenen Artbegriff, der eine zentrale Rolle in der
Synthetischen Theorie der Evolution spielt, ontolo-
gisch untermauert (GHISELIN 1997: 98). Zum anderen
sind Spezies zugleich auch Evolutions- beziehungsweise
Selektionseinheiten, wenn man sie als Individuen auf-
fasst. Mit anderen Worten: das Spezies-als-Individuum-
Problem ist in eine Schlüsselposition gerückt, wenn es
um die Frage geht, ob eine natürliche Selektion auf hö-
heren als auf populationshierarchischen Ebenen denk-
bar wäre. Damit ist auch die Frage verbunden, ob man
auch die anderen natürlichen und hierarchisch organi-
sierten biologischen Einheiten – also Kolonie, Populati-
on, Spezies, Gemeinschaft oder sogar Ökosystem - in ei-
ner Individualitätstheorie umfassen kann.

Der heute das Meinungsbild beherrschende synthe-
tische Darwinismus versteht die Evolution als zweistufi-
gen Prozess im Sinne eines Zeitpfeiles. Damit eine Evo-
lution stattfinden kann, müssen sich die evolutionieren-
den Einheiten zunächst replizieren und danach auf-
grund von Interaktionen mit der Umwelt selektiert wer-
den. Die Grundlage für die moderne Theorie einer hie-
rarchischen Selektion wird dadurch geschaffen, dass die
klassische Genotyp-Phänotyp-Dichotomie durch eine
neue Dichotomie „Replikator-Interaktor“ ersetzt wird.
Den Terminus ‚Replikator‘ schlug DAWKINS (1978) vor.
„Ein Replikator ist jedes Gebilde im Universum, von
dem Kopien hergestellt werden. Ein DNA-Molekül ist
ein gutes Beispiel, wir lassen aber die Frage offen, ob die
höheren Einheiten ebenfalls als Beispiele dienen kön-
nen“ (DAWKINS 1988).

HULL hat sich darauf festgelegt, dass die Strukturen,
die umfassender als das Genom sind, sich ebenfalls als
Replikatoren erweisen können. Beispielsweise können
sich insbesondere Koloniebildner, die sich asexuell fort-
pflanzen, als Ganzes replizieren. Gut integrierte Kolo-
nien können daher auch als Replikatoren dienen: in ei-
nigen Fällen haben Kolonien dabei alle wesentlichen
Merkmale von Einzelwesen (HULL 1980). Dass Struktu-
ren, die in der Hierarchie höher als Kolonien stehen,
ebenfalls als Replikatoren dienen können, bezweifelt
HULL. Er stellt also fest, dass die Replikation am unte-
ren Niveau der organisatorischen Hierarchie und hier
für gewöhnlich auf der Ebene der Gene stattfindet. Mit-
unter wird die Ebene der Organismen und möglicher-
weise wie bereits erwähnt auch noch diejenige der Ko-
lonien erreicht, aber nur sehr selten wird Replikation
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Abb. 5: Divergierender Wachstumsrand einer Flustra
foliacea, der zur Verzweigung der Kolonie führen
wird. Dies ist ein weiteres Beispiel der hohen
Integration, wie sie bei den Kolonien vieler Bryozoen-
Arten anhand des koordinierten Wachstums ihrer
Einzelwesen zu beobachten ist.

Abb. 6: Bryozoenkolonien spalten sich nicht nur häufig auf (Abbildung 4),
sondern können mitunter auch fusionieren. Auf dieser abgestorbenen Koralle
aus der Riffregion Cebu/Philippinen verschmelzen zwei Kolonien der Art
Celleporaria trifurcata (SCHOLZ 1991). Beim Aufeinandertreffen werden
gemeinsame Zooide gebildet, die weder der einen noch der anderen Kolonie
zugeordnet werden können. Das gleiche trifft für den gemeinsamen
Wachstumsrand beider Kolonien zu. Zwischen den biologischen Hierarchien
von Kolonie und Population zu unterscheiden ist in diesem Beispiel
unmöglich. Foto: Sven Tränkner, Frankfurt.



bei übergeordneten und komplexeren Organisationsfor-
men festgestellt.

Ganz anders sieht die Situation bei den Interakto-
ren aus. Interaktoren sind die Entitäten, die für ihr
Überleben und für das Überleben der Replikatoren da-
durch sorgen, dass sie als Ganzes mit der Umwelt in
Wechselwirkung treten (HULL 1980). Die Interaktoren
können sicherlich auf der Ebene der Kolonien repräsen-
tiert werden. Aber auch höhere hierarchische Ebenen
sind dabei nicht ausgeschlossen. Die Grunddefinition
besagt, dass die Interaktoren mit der Umwelt nicht als
Teile der größeren Einheiten zusammenwirken, sondern
als fest zusammenhängendes Ganzes.

HULL schließt nicht aus, dass Spezies und sogar noch
umfangreichere Organisationseinheiten wie Gemein-
schaften und Ökosysteme als Interaktoren, wenn auch
nicht als Replikatoren funktionieren können.

Ein Ende der durch die Publikationen von GHISELIN
und HULL ausgelösten Kontroverse ist nicht zu sehen.
Steven Jay GOULD und Elisabeth LLOYD stellen die glei-
che Fragen aufs Neue: (a) Sind Arten Individuen im
Sinne Darwins?; (b) Erzeugt die Evolution auf der Ebe-
ne der Spezies-Interaktoren Anpassungen und wenn ja,
wie häufig? (GOULD & LLOYD 1999, GOULD 2002). Die
Autoren versuchen, die beiden Fragen zu beantworten
und stützen sich dabei auf die revidierte Theorie der
biologischen Individualität.

Die erste Frage wird zustimmend beantwortet. Nun
hatten aber die meisten Biologen zuvor ihre Schwierig-
keiten mit der Akzeptanz dieser Ansicht, weil sie nicht
auf die Allometrie des Individualitätskonzepts achteten.
Unter Allometrie der Individualität verstehen GOULD
und LLOYD, dass die Individualität auf der genetischen,
organismischen und Spezies-Ebene jeweils verschiedene
Bedeutungen hat. Bei den biologischen Arten ist so-
wohl eine Außengrenze (boundedness) wie auch eine
Integration zu beobachten; diese Qualitäten unterschei-
den sich aber in vielfacher Hinsicht von denjenigen, die
wir auf der organismischen Ebene beobachten. So hat
zwar eine Spezies Grenzen, die sich aber keineswegs in
Membranen oder Häuten widerspiegeln.

Ähnliche Unterschiede betreffen die Begriffe von
Morphologie und Ontogenie. Die natürliche Allometrie
der Individualität auf den verschiedenen hierarchischen
Ebenen muss daher bei der Analyse der Spezies-Selekti-
on genauestens berücksichtigt werden.

Die zweite Frage nach den Anpassungen auf der
Ebene der Spezies-Interaktoren wird im Gegensatz dazu
mit „nicht immer“ beantwortet. Anpassung auf der Ebe-
ne der Spezies kann durch die Summe der Anpassungen
auf der organismischen Ebene erfolgen, kann aber auch
durch die neue konstruktive Veränderungen (enginee-

53

Abb. 7: Flustra foliacea: eine experimentell
beschnittene Kolonie zeigt sogleich eine randliche
regenerative Knospung neuer Zooide. Diese neuen
Zooide bilden sich interessanterweise auch an solchen
Stellen, wo aufgrund der Besonderheiten der
Versuchsapparatur kein Wasser mit Nahrungspartikeln
Zutritt hat. Die Kolonie ist also durchaus in der Lage,
Einzelwesen zu unterhalten, die nichts zur Ernährung
des Gesamtstockes beitragen können.

Abb. 8: Epifauna:
Zwei Bryozoenarten
der Gattungen Crisia
und Disporella, die
auf Flustra foliacea
siedeln. Die enorme
Vielfalt an strauchför-
migen und flächigen
Wuchsformen, welche
dieser Tierstamm aus-
zubilden vermag,
stand als Kunstform
der Natur (HAECKEL)
bei diversen Jugend-
stil-Dekors Pate.

Abb. 9: Bryozoen (Flustra foliacea) und Hydrozoen
auf engstem Raum: zwei Kolonien, ein
Leistungsgefüge. Die Hydrozoen profitieren vom
Partikelstrom, welche die Bryozoe für den
Nahrungserwerb erzeugt, und sorgen ihrerseits mit
ihren Nesselkapseln für einen gewissen Schutz gegen
Freßfeinde.



ring adaptations) auf der Spezies-Ebene zustande kom-
men. Wichtig dabei ist, die „Allometrie“ der Individua-
lität auf verschiedenen Ebenen im Auge zu behalten.
Damit wird ein Kompromiss erreicht: die Idee der Spe-
zies als Individuum sollte nicht aus dem Grund abge-
lehnt werden, dass die Individualität auf der Spezies-
Ebene eine evidente Besonderheit hat.

Als Resümee bleibt festzuhalten, dass die in den
70er Jahren entstandene Hypothese der Spezies als Indi-
viduum eine signifikante Evolution erfährt und ihren
„Stammkundenplatz“ am Diskussionstisch der theoreti-
schen Biologie erobert hat.

Die Überwindung von Grenzen

Die Hypothese der Spezies-Individualität hat viele
Einwände provoziert. Die meisten sind damit verbun-
den, dass das Integrationsniveau einer Spezies nicht mit
dem Integrationsniveau eines Organismus verglichen
werden kann. So behauptet KITCHER, dass ein Organis-
mus durch die Desintegration seiner Zellen zerstört wer-
de (KITCHER 1989). Im Gegensatz dazu könnten Orga-
nismen, die ja eine Spezies zusammensetzen, leicht von-
einander separiert werden, was aber auf die Existenz der
Spezies als solche kaum Auswirkungen habe. Den Ein-
wand von KITCHER kann indessen jeder Ökologe wider-
legen, da eine Spezies nur in einem bestimmten Habitat
und sozialer Struktur existieren kann. Die voneinander
isolierten Organismen einer Art werden daher nicht
lange fortbestehen können oder aber es kommt unter
bestimmten Bedingungen zur Entwicklung neuer Arten
durch räumliche Isolation (allopatrische Artbildung).

Es ist äußerst schwierig, eine eindeutige Grenze zwi-
schen den Organismen und höheren hierarchischen
Ebenen festzulegen. Die Unterschiede erscheinen uns
daher eher graduell und nicht qualitativ. Bei Kolonie-
bildnern erweist sich besonders deutlich, dass das alt-
hergebrachte Schubladendenken nicht greift.

Bryozoen gelten als eine ideale Gruppe, um über
Evolutionsfragen zu arbeiten. Als einziger ausschließlich
klonal vorkommender Tierstamm scheiden Bryozoen in
der Mehrzahl ihrer Arten ein Kalkskelett ab. Dieses
zeigt eine große Fülle an morphologischen Merkmalen
sowohl bei den meistens weniger als einen Millimeter
großen Einzelwesen (Zooiden) als auch bei den gesam-
ten Kolonien (Zoarien). Lebensprozesse aller Art doku-
mentieren sich in Strukturen des Skelettes (MCKINNEY
& JACKSON 1989, SCHOLZ 2000). Insbesondere können
Veränderungen im Einwirken von Umweltfaktoren in
einer Weise überliefert werden, dass sich die Lebensge-
schichte einer Kolonie in ihren aufeinanderfolgenden
Zooidgenerationen wie in einer Abfolge von Buchsta-
ben eines Textes zu einer individuellen Geschichte zu-
sammenfügt.

GOULD hat angenommen, dass die paläontologi-
schen Urkunden eine grundsätzliche Limitierung ihres
Informationsgehaltes dadurch erfahren, dass einige Pro-
zesse nicht fossilisierbar seien (GOULD 1995). Dieses
Postulat ist für das Wachstum fossiler Bryozoenkolonien
sicher nicht zutreffend. Für den rezent-fossilen Ver-
gleich der Bryozoen eröffnet sich hierdurch ein be-
trächtliches und noch keineswegs ausgeschöpftes Poten-
tial. Nicht von ungefähr gelten Bryozoen in der geologi-
schen Literatur seit jeher als exzellente Faziesfossilien
(VOIGT 1930). In neuerer Zeit wurden fossile (tertiäre)
Bryozoen zu einem Paradebeispiel der Abstammungs-
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Abb. 10: Bryozoen beherbergen einen vielfältigen mikrobiellen Garten. Das
Beispiel zeigt winzige kugelige Strukturen im Coelom-Bereich von
Schizomavella auriculata (HASSALL 1842) aus Akkeshi, Hokkaido, Japan.
Aufgrund der Größe (ca. 3 µm Durchmesser) und des sphaerischen Umrisses
können die Strukturen als Hefezellen interpretiert werden.

Abb. 11: Eine junge Kolonie von Flustra foliacea, die
auf der Mutterkolonie gesiedelt hat. Später werden
die beiden Kolonien einen einheitlichen
Wuchsverbund bilden. Gleiche Strukturen bilden sich
auch beim regenerativen Selbstüberwachsen einer
Kolonie. Dies ist ein weiterer Beleg dessen, dass eine
Grenzziehung zwischen den biologischen Hierarchien
von Population und Kolonie mitunter unmöglich sein
kann.



lehre, indem sie die Entwicklung der sogenannten
„Punctuated Equilibrium“-Theorie ganz entscheidend
befruchtet haben (JACKSON & CHEETHAM 1994).

Auch für Fragen der biologischen Individualitätsfor-
schung haben Bryozoen einige Antworten parat. So sind
manche Kolonien kaum schwächer als einige „paradig-
matische“ Organismen integriert: MCKINNEY & JACK-
SON haben Beispiele bei Kolonien karibischer Riff-Bryo-
zoenarten gefunden, deren Lebenszyklus vollkommen
demjenigen von Einzelorganismen gleicht (MCKINNEY
& JACKSON 1989). Andere Kolonietypen sind erheblich
schlechter integriert. Die funktionellen Attribute der
Kolonie sowie das Knospungsmuster werden hier we-
sentlich durch das biologische Potential der sie aufbau-
enden Zooide bestimmt. Allein bei flächig wachsenden,
laminaren Bryozoen lassen sich auf diese Weise vier
morphologisch leicht kenntliche Strukturtypen unter-
scheiden, die durch unterschiedliche Integrationsmodi
definiert werden (SCHOLZ 2000, KASELOWSKI et al.
2005). Das Aufeinandertreffen hoch integrierter und
niedrig integrierter Kolonien ist in Abbildung 1 illus-
triert.

Außerdem verschwimmen die Grenzen zwischen
Populationen und Kolonien. Dies kann dadurch gesche-
hen, dass die planktonischen Larven der Bryozoe auf ih-
rer Mutterkolonie siedeln, wo sie quasi einwachsen,
oder dass einander benachbarte Kolonien der gleichen
Art miteinander verschmelzen (Abb. 6). In beiden Fäl-
len ist es unmöglich, zwischen den hierarchischen Ebe-
nen einer Kolonie und einer Population zu unterschei-
den.

Nicht nur die Grenze zwischen Population und Ko-
lonie innerhalb einer Art, sondern auch kontinuierliche
räumliche Übergänge zwischen ganz unterschiedlichen
Arten werden immer wieder beobachtet. In terrestri-
schen Lebensräumen stammen klassische Beispiele aus
der Assoziation von Pflanzen und bestimmten Pilzen
(Mykorhizza), die bekanntlich Nährstoffe auch zwi-
schen unterschiedlichen Baumarten transportieren. Ein
Versuch, darauf aufzubauen und die Lebewelt an Land
als eine mehr oder minder einheitliche, kontinuierliche
Flüssigkeit zu definieren, wurde als „Hypersea“-Theorie
publik (MCMENAMIN & MCMENAMIN 1994).

Im marinen Bereich könnte man an analoge Vor-
gänge bei der sogenannten Photosymbiose denken.
Heute finden sich wenigstens 250 Arten von Tieren und
Protozoen, die mit einem photoautotrophen Mikroorga-
nismus in Symbiose leben (HINDE 1988). Photosymbi-
onten, deren Präsenz in der Regel die Verkalkungsrate
beträchtlich erhöht und daher für Riffbildner typisch
sind, finden sich bei Cnidariern, Schwämmen, Mollus-
ken, Platyhelminthen und Tunicaten. Der photoauto-

trophe Partner besteht meistens aus Dinoflagellaten,
Diatomeen oder Cyanobakterien (ROSS 1979). Derarti-
ge Gemeinschaften verschiedener Organismen weisen
häufig eine so vollkommene Integration auf, dass sie
nach der Definition von KITCHER durchaus als Organis-
men bezeichnet werden könnten.

Die Abwesenheit klarer Grenzen ist nicht nur für
Gegner des Spezies-als-Individuen-Konzeptes proble-
matisch. Sie bereitet in erste Linie Probleme für die An-
hänger der Theorie selbst. Ihre Argumente drehen sich
mitunter im Kreis. Wie kann zwischen der „paradigma-
tisch-organismischen“ und „kolonialen“ Ebene in der
wissenschaftlichen Praxis unterschieden werden, wenn
Unterscheidungskriterien nicht zur Verfügung stehen?
Diese Situation führt darüber hinaus zur Vermengung
der Begriffe „Individualität“ und „Individuum“ sowie zu
Versuchen, die absoluten Kriterien für die Definition ei-
nes Individuums aufzuspüren. Dies ist indessen unmög-
lich, da es keine absoluten Individuen gibt. Es gibt ver-
schiedene Formen der Individualität, wie GOULD zu
Recht betonte (GOULD 2002). Sie sind bei sexuell oder
nicht sexuell fortpflanzenden Biosystemen sehr unter-
schiedlich und werden bei Koloniebildnern allein schon
durch die Vielzahl an Fortpflanzungsmodi (WASSON &
NEWBERRY 1997) hochgradig komplex.

Es ist daher kein Zufall, dass zwei der Begründer der
synthetischen Evolutionstheorie (E. Mayr und T.
Dobzhansky) der Meinung waren, dass streng asexuelle
Organismen keine Spezies bilden können (man spricht
in dem Fall von Ökotypen). Es gibt jedoch auch Stufen
der Individualität, die verschiedenen Biosystemen, etwa
Organismen in verschiedenen Phasen ihrer Entwick-
lung oder Populationen, zugeordnet werden können.
Wir sind der Meinung, dass man auf die Suche nach ab-
soluten Kriterien eines „Individuums“ (gleichwohl ob
paradigmatisch oder analogisch definiert) oder „Orga-
nismus“ verzichten sollte.

Die Entwicklung einer universellen Individualitäts-
theorie, die auf jedes beliebige Biosystem anwendbar
sein sollte und gegen verschiedene Individualitätsgrade
der jeweiligen Biosysteme empfindlich wäre, ist zwin-
gend erforderlich. Es wäre gewissermaßen eine „Relati-
vitätstheorie“ der Individualität, da man keine absolu-
ten Individuen mehr hätte, sondern Biosysteme, die
sich in Beziehungen zueinander manifestieren und dabei
mehr oder weniger individuell betrachtet werden soll-
ten. Die Universalität bedeutet nicht, dass eine solche
Theorie allein am Schreibtisch entstehen kann und
soll. Ganz im Gegenteil erscheint umfangreiche sowohl
empirische als auch theoretische Arbeit geboten, um
die anwendbaren Kriterien der Individualität auszuar-
beiten. Auf den universellen Geltungsanspruch einer
solchen Theorie kann dabei in keinem Falle verzichtet
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werden. Wenn das Bewertungssystem der Individualität
nicht universal ist und man entsprechend der Konzepti-
on der Allometrie (siehe oben) für jede Individualitäts-
ebene oder gar für Spezies ein eigenes Bewertungssystem
zu schaffen hat (was heutzutage die Regel ist), nutzt es
der biologischen Grundlagenforschung wenig. Man er-
hält dann keine Instrumente für eine Vergleichsanalyse.

Mit einer universellen Theorie wird auch die Frage
„Spezies als Individuen?“ neu gestellt werden können.
Es wird dabei nicht gefragt werden, ob eine Spezies ein
Individuum sei, sondern welchen Grad an Individuali-
tät eine beliebige Spezies hat, da verschiedene Spezies
sehr wohl unterschiedliche Individualitätsgrade besit-
zen können.

Dann wird auch ein neues Licht auf das Problem der
Selektionseinheiten fallen. Die Frage, ob eine Selektion
auf der supraorganismischen Ebene stattfindet, kann
nicht pauschal beantwortet werden. Wie unsere Bei-
spiele zeigen, haben solche hierarchiebeschreibenden
Begrifflichkeiten der modernen Biologie (Organismus,
Kolonie, Population, Spezies, Gemeinschaft, Ökosys-
tem, Biosphäre) keine absolute Bedeutung. Der Indivi-
dualitätsgrad jedes konkreten Falles ist für die weiteren
Bewertungen viel bedeutender als die a priori Diskussi-
on, die sich auf diese traditionellen Begrifflichkeiten
stützt.

Zusammenfassung

Die Definition biologischer Individualität ist bis
heute eine wesentliche Aufgabe in der Evolutions- und
Selektionstheorie geblieben: Die Frage, was denn eigent-
lich unter einem Individuum zu verstehen sei, kann
noch nicht abschließend beantwortet werden. Verschie-
dene Biosysteme („Organismen“) können nämlich ganz
unterschiedliche Individualitätsgrade zeigen. Dies wird
am Beispiel der Bryozoen illustriert. Diese Koloniebild-
ner zeichnen sich unter anderem dadurch aus, dass bei
bestimmten Formen die Kolonie stärker individualisiert
sein kann als ein Einzelwesen. Je nach der untersuchten
Gruppe kann sich bei Bryozoen die Individualität stärker
auf der Kolonie- oder auf der Koloniemodul-(Zooid)Ebe-
ne bemerkbar machen. Dies ist wesentlich dafür, welche
Entität schließlich als Interaktor in der Selektion in Er-
scheinung zu treten vermag. Bryozoen illustrieren außer-
dem, wie schwierig es werden kann, zwischen den biolo-
gischen Hierarchien der Organismen, Kolonien und Po-
pulationen eine Grenze zu ziehen.

Welcher Grad an Individualität definiert also ein In-
dividuum – wo fängt es an, wo hört es auf? Eine univer-
sale Individualitätstheorie muss auf jedes beliebige Bio-
system und alle Individualitätsgrade anzuwenden sein. In
diesem Zusammenhang beteiligen wir uns an einer Dis-

kussion, die von Mike GHISELIN und David HULL initi-
iert wurde. Sie basiert auf der Annahme, dass die Spezies
als Individuum aufzufassen sei, und dass deren Exempla-
re nicht Beispiele dieser Spezies, sondern nur ihre Teile
sind.
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Einleitung

Seit Einführung der Synthetischen Evolutionstheo-
rie (DOBZHANSKY 1937, HUXLEY 1940, JEPSEN et al.
1949), initiiert durch den Neodarwinismus (FISHER
1930, HALDANE 1932, WRIGHT 1932), wurden Modelle
der Artbildung aufgestellt, die entweder eine Fortset-
zung und Erweiterung der synthetischen Evolutions-
theorie brachten (MAYR 1942, SIMPSON 1944), oder an-
dere Mechanismen voraussetzten (GOLDSCHMIDT 1933,
1940), welche die plötzlich auftretenden, tiefgreifen-
den Veränderungen an Morphotypen zu erklären ver-
suchten (Typostrophentheorie, SCHINDEWOLF 1950;
Makroevolution, STANLEY 1979). Belege für die unter-
schiedlichen Artbildungsmodelle konnten und können
allein aus der Paläontologie kommen, da sich die postu-
lierten Zeiträume für Evolutionsmechanismen auf Ar-
tenebene grundsätzlich in geologischen und nur spär-
lich in historischen Dimensionen (z. B. bei Darwin-
Finken) bewegen.

Die Wirkung von Evolutionsfaktoren ist nur an Po-
pulationen zu erkennen, wobei diese in der Generatio-
nen-Folge in den Phänotypen in eine Richtung tendie-
ren. Eine Generationen-Folge von Populationen lässt
sich aber in geologischen Zeiträumen nur bei Mikrofos-

silien erfassen, die in marinen Sedimenten bei konstan-
ten oder graduell sich ändernden Umweltbedingungen
stets in großer Zahl vorhanden sind. Aber hier werden
keine echten Populationen erfasst, sondern eine soge-
nannte „Fossilpopulation“ resultiert aus einer Summe
von Populationen in einer Generationenfolge. Sie
stellt somit eine zeitlich gemittelte (time-averaged) Po-
pulation dar. Trotzdem erlaubt die lückenlose Abfolge
in marinen Sedimenten mit konstanten Sedimentati-
onsraten die Feststellung evolutiver Trends in solchen
Fossilpopulationen und ermöglicht die Überprüfung der
unterschiedlichen Verläufe in der Artbildung, wie sie
von den jeweiligen Modellen gefordert werden.

Untersuchungen sogenannter phylogenetischer
Reihen wurden zu Beginn der 50er Jahre des vorigen
Jahrhunderts an Foraminiferen aus Erdölbohrungen in
der nordwestdeutschen Unterkreide durchgeführt. Gra-
duelle Änderungen an einfachen morphometrischen
Merkmalen, wie dem Nahtwinkel bei der benthoni-
schen Foraminifere Vaginulina procera (ALBERS 1952)
oder an Morphotypen-Varianten wie bei Globorotalites
bartensteini (BETTENSTAEDT 1952), wurden mit dem al-
leinigen Wirken der Selektion gedeutet. Den wichtig-
sten Beleg für die Artenstehung erbrachte GRABERT
(1959) bei der Untersuchung der Gattungen Gaudryina
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und Spiroplectinata aus der jüngeren Unterkreide (Abb.
1). Hier wurde erstmals in aufeinanderfolgenden Fossil-
populationen die Abspaltung von einer bzw. mehrerer
Arten aus einem Grundstock (Mutterart) dokumen-
tiert. Diese Arbeit wurde in vielen Werken über Evolu-
tion als Beleg für die Artenenstehung angeführt (z. B.
LEVINTON 2001).

Das Einbringen konträrer Ideen über die transspezifi-
sche Evolution (Makroevolution; STANLEY 1979) basier-
te auf einem alternativen Modell zur graduellen Artbil-
dung, dem punktuellen Gleichgewicht (ELDREDGE &
GOULD 1972). Dieses Modell, das nur für stark struktu-
rierte Verbreitungsgebiete von Arten mit einer Aufglie-
derung in Subpopulationen gilt, konnte in der Folge mit
Hilfe der Mikropaläontologie kaum bestätigt werden.
Dies beruht darauf, dass jüngere Untersuchungen von
kontinuierlichen phylogenetischen Reihen bei Mikro-
fossilien an planktonischen Organismen aus Tiefseeboh-
rungen erfolgten, wie sie seit 1968 mit speziellen Bohr-
schiffen durchgeführt wurden. Bei planktonischen Orga-
nismen ist jedoch die Aufgliederung des Verbreitungsge-
bietes einer Art in Subpopulationen nicht gegeben, so
dass sich das Modell des punktuellen Gleichgewichtes
anhand von Tiefseebohrungen nicht beweisen lässt.

Im folgenden Artikel soll gezeigt werden, welche
Belege für die unterschiedlichen Artbildungs-Modelle
durch die Mikropaläontologie geliefert wurden, bzw. wie
sich bekannte phylogenetische Linien neu interpretie-
ren lassen.

Populationen und Arten

Die transspezifische Evolution (Makroevolution)
versucht die Entstehung von Arten zu erklären, wobei
die Definition der Art ein basales Problem innerhalb
der Biologie darstellt. Während die Population als sexu-
elle Fortpflanzungsgemeinschaft gut definiert ist, ver-
bleibt die klare Abgrenzung einer Gruppe von Popula-
tionen, deren Vertreter morphologisch einander ähn-
lich sind oder die einen gemeinsamen Genpool besit-
zen, worunter man die Austauschbarkeit der Gene zwi-
schen Individuen versteht, zu anderen Populationen
bzw. Gruppen von Populationen, die entweder morpho-
logisch unähnlich sind oder zwischen denen die Aus-
tauschbarkeit der Gene nicht gewährleistet ist.

Basierend auf diesen Unterschieden wurden zwei
Artbegriffe eingeführt und finden derzeit noch Verwen-
dung: Der morphologische Artbegriff beruht auf der
Einheitlichkeit im Aussehen bzw. im Erscheinungsbild,
das durch den sogenannten Phänotyp verkörpert wird.
Dieser Phänotyp ist keineswegs stabil, sondern zeigt oft-
mals hohe Variabilität, die durch unterschiedliche Fak-
toren hervorgerufen wird. Bei diesen Ursachen unter-
scheidet man nicht-genetisch bedingte Variationen, die
beispielsweise mit der Zeit im Zusammenhang stehen
(individuelles Alter, Jahrezeiten), auf sozialen Unter-
schieden basieren (z. B. Insektenkasten), durch die Um-
welt bedingt sind oder die traumatisch bewirkt werden
(z. B. Parasiten) von den genetisch bedingten Variatio-
nen. Sexualdimorphismus ist ein Beispiel für genetisch
bedingte Variation; sie kann aber auch Unterschiede in
der Reproduktion (asexuell und sexuell) ausdrücken
oder jene Variation darstellen, die auf den unterschied-
lichen Genotypen basiert (MAYR & ASHLOCK 1991).

Der morphologische Artbegriff definiert somit nicht
die Art, sondern zeigt nur Möglichkeiten auf, wie man
die genetisch definierte, d.h. auf Vererbung basierende
Art anhand der Morphologie erfassen kann. Besonders
die letztgenannte Form der phänotypischenVariation ist
sehr wichtig für den praktischen Zugang zum zweiten
Artbegriff in der Biologie. Dieser sogenannte biologi-
sche Artbegriff beruht auf der Austauschbarkeit der
Gene im Laufe der sexuellen Fortpflanzung. Die Varia-
bilität innerhalb einer biologischen Art drückt sich in
einer Vielzahl von Genotypen mit unterschiedlichen
Allelkombinationen aus. Unter Allelen versteht man
die Zustandsformen eines Gens. Die Austauschbarkeit
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Abb. 1: Raumbild der Variationskurven von Gaudryina und Spiroplectinata aus
der Älteren Kreide basierend auf dem Anteil an biserialen Kammern. Aus
einer Gaudryina-Stammlinie (rein triserial) zweigte im Jüngeren Apt eine
Spiroplectinata Art (Sp. lata) ab, während sich am Ende des Älteren Alb aus
der Gaudryina-Stammline drei Spiroplectinata Arten entwickelten, wobei die
Mutterart, Gaudryina dividens, erlosch (aus GRABERT 1959).



der Gene ist während der sexuellen Fortpflanzung ge-
währleistet. Zwischen unterschiedlichen biologischen
Arten ist diese Austauschbarkeit nicht mehr gegeben,
da sie durch Reproduktionsschranken voneinander ge-
trennt sind.

Da jegliches Merkmal, somit auch das Erschei-
nungsbild eines Organismus, das auf vielen Merkmalen
basiert, durch Gene bewirkt wird, muss sich die Variabi-
lität in den Allelkombinationen der Genotypen auch in
den morphologischen Merkmalen bzw. im Erschei-
nungsbild, den Phänotypen, ausdrücken. Die Variabili-
tät der Phänotypen kann diskontinuierlich sein, man
spricht dann von Polymorphismus. Er beruht meist auf
dem Wirken einzelner oder weniger Gene und ist somit
ein guter Zeuge für die Mendel’schen Gesetze der Verer-
bungslehre. Ist die vollständige Austauschbarkeit der
Gene innerhalb des Genpools gewährleistet, d.h. dass
die Chancen zur Paarung für alle Individuen der Popu-
lation gleich sind (man spricht von Panmixie), so fol-
gen die Häufigkeiten der Genotypen dem Gesetz von
Hardy und Weinberg (siehe HARTL 2000,WEBER 1978).
Im Falle von zwei Allelen (A und a) an einem Genlocus
entspricht die Häufigkeit der drei Genotypen AA, aa
(homozygot, da gleiche Allele am selben Genlocus der
beiden Chromosomen sitzen) und Aa (heterozygot, da
unterschiedliche Allele am selben Genlocus der beiden
Chromosomen sitzen) den quadrierten Binomialkoeffi-
zienten der Allelfrequenzen p und q

(pA + qa)2 = p2AA+2pqAa+q2aa mit p + q = 1

und im Fall von mehreren Allelen A1, A2, A3,…,
Am, (multiple Allelie) den quadrierten Multinomialko-
effizienten der Allelfrequenzen p1, p2, p3,…, pm

(p1A1+p2A2+p3A3 +…+ pmAm)2 = p1
2A1A1

+ 2p1p2A1A2 + 2p1p3A1A3 +…+ 2p1pmA1Am

+ p2
2A2A2 + 2p2p3A2A3 +…+ 2p2pmA2Am + p3

2A3A3 +…
+ 2p3pmA3Am +… + 2pm

2AmAm

wobei pi die relative Häufigkeit des i-ten Allels ist,
wodurch p1 + p2 + p3 +…+ pm = 1 gilt.

Weichen bei vorgegebenen Allelfrequenzen p und q
die Genotypenfrequenzen vom Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht ab, dann bewirken Faktoren, die vor,
während oder nach der Konjugation der Gameten ein-
wirken, diese Abweichungen. Diese können bei gleich-
bleibenden Allelfrequenzen den Phänotypenbestand im
Laufe von Generationen grundlegend ändern. Ein we-
sentlicher Faktor, der zu einer Abweichung der Genoty-
penfrequenzen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht
führt, ist die bevorzugte Paarung. Hier führt die Inzucht
zu einer Dominanz der Homozygoten, was in der Regel
die Variabilität der Genotypen, nicht jedoch die der
Phänotypen, einschränkt und sich oft nachteilig für die
Population auswirkt.

Das Zusammenwirken mehrerer Gene auf ein Merk-
mal bzw. einen Merkmalskomplex – man spricht dann
von Polygenie – kann eine kontinuierliche Variation
des Merkmales bewirken. Diese Variabilität lässt mit
Methoden der Quantitativen Genetik behandeln, bei
der die Häufigkeitfunktionen (= wie häufig treten die
unterschiedlichen Merkmalsausprägungen in der Popu-
lation auf) durch Maßzahlen wie Lage- und Streuungs-
parameter charakterisiert werden (HARTL 2000). Der
quantitativen Genetik liegt die Normalverteilung als
Häufigkeitfunktion zu Grunde, die durch das arithmeti-
sche Mittel µ als Lageparameter und die Varianz σ2 als
Streuungsparameter vollständig charakterisiert ist.

In der Quantitativen Genetik darf jedoch die phä-
notypische Variabilität nicht mit der Variabilität des
Genotyps gleichgesetzt werden, sondern man muss hier
den Einfluss der Umweltsbedingungen auf das Individu-
um – insbesondere während der Entwicklung (Ontoge-
nese) und des Wachstums – berücksichtigen. Daher
muss die Phänotypische Varianz σp

2 in zwei Komponen-
ten, die Genotypen-Varianz σg

2 und in die durch die
Umwelteinflüsse bewirkte Varianz σe

2, zerlegt werden:

σp
2 = σg

2 + σe
2

Die Bestimmung der Anteile der Genotypen-Va-
rianz und der Umwelt-Varianz ist nicht leicht (FUTUY-
MA 1998). In zahlreichen Untersuchungen hat sich je-
doch herausgestellt, dass die auf Umwelteinflüssen ba-
sierenden Varianzanteile meist nur als Korrekturfakto-
ren eingebracht werden müssen (WEBER 1978).

Bei stetigen metrischen Merkmalen lassen sich die
Normalverteilungen modellmäßig auf das Wirken zwei-
er Allele an einem Genlocus reduzieren. Dabei en-
spricht in einem Hardy-Weinberg-Gleichgewicht das
arithmetische Mittel der Position der Heterozygoten
Aa und µ + a der Position der Homozygoten AA sowie
µ–a jener der Homozygoten aa. Somit kann man auch
bei kontinuierlicher Variabilität in den Merkmalen alle
populationsgenetischen Berechnungen durchführen,
die das Wirken von Evolutionsfaktoren bei polymor-
phen Merkmalen erklären (BULMER 1980).

Quantitative Genetik
und Mikropaläontologie

Die Methoden der Quantitativen Genetik lassen
sich, da sie auf Häufigkeitsverteilungen von Merkmalen
beruhen, auf Fossilien und somit in der geologischen
Vorzeit anwenden. Um jedoch Häufigkeitsverteilungen
zu erfassen, muss eine genügende Zahl von Individuen
(> 100) in der jeweiligen Stichprobe eines stratigraphi-
schen Horizonts, die eine Population repräsentiert, vor-
handen sein. Dies ist bei Makrofossilien – hier sind ins-
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besondere die Wirbeltiere zu nennen – nur schwer zu er-
reichen. Mikrofossilien mit Größen < 1mm sind für
Häufigkeitsanalysen viel besser geeignet, da beispiels-
weise in Proben mariner Sedimente trotz geringen Pro-
benumfanges (100g bis 500g) die notwendige Anzahl
von Individuen (oft mehrere hundert Stück pro Art)
leicht zu erreichen ist. Mit Ausnahme der randlichen
Meeresbereiche, wo grobkörnige Sedimente wie Sand
und Kies abgelagert werden, sind Mikrofossilien in allen
Meeressedimenten, vom Estuarbereich bis in die Tief-
see, anzutreffen. Der Vorteil von Mikrofossilien wie Fo-
raminiferen (Kammerlinge) und Radiolarien liegt wei-
ters darin, dass vollständige Gehäuse oder Skelette er-
halten sind, wobei von Ostracoden (Muschelkrebse) je-
weils die komplette rechte oder linke Klappe, manch-
mal sogar beide Klappen im Verband erhalten bleiben.

Der scheinbare Nachteil, dass bei fossilen Proben
keine echten Populationen bzw. Fortpflanzungsgemein-
schaften vorliegen, die entweder bei Semelparität (ein-
malige Fortpflanzung eines Organismus) aus einer Ge-
neration besteht, oder bei Iteroparität (wiederholte
Fortpflanzung eines Organismus) nur wenige Generatio-
nen beinhaltet, verwandelt sich in einen Vorteil, da ei-
ne sogenannte „Fossilpopulation“ eine Vielzahl echter
Populationen erfasst. Die Häufigkeitverteilung der
Merkmale resultiert aus der Summe zahlreicher aufein-
anderfolgender Populationen innerhalb eines (geologi-
schen) Zeitraumes und charakterisiert somit die Vertei-
lung der Merkmale in diesem Zeitabschnitt. In einem
varianzanalytischen Ansatz entspricht dies der Gesamt-
varianz (vgl. ZAR 1999), wobei die Varianz innerhalb
der Stichproben die echten Populationen repräsentiert
und die Varianz zwischen den Stichproben die Schwan-
kungen im genetischen Bestand zwischen den Popula-
tionen (das sogenannte „Rauschen“ im populationsge-
netischen Signal) darstellt.

Wieviele Generationen in einer Sedimentprobe
enthalten sind, hängt von den zwei Faktoren Genera-
tionendauer und Sedimentationsrate ab. Ein einfaches
Modell mag dies erläutern: Im Meer wird die Sedimen-
tationsrate von der Topographie bestimmt. Sie ist hoch
in den randlichen, seichten Bereichen des Inneren
Schelfs, wo durch Meerespiegelschwankungen (z. B. lag
der Meeresspiegel in der Eizeit ~120m tiefer) Sedimen-
tationsunterbrechungen und Erosion stattfinden kön-
nen, und nimmt mit der Meerestiefe ab. Die Sedimen-
tation ist kontinuierlich vom äußeren Schelf über das
Bathyal und Abyssal bis ins Hadal, jedoch mit abneh-
mender Sedimentationsrate. Für den äußeren Schelf (~
130m Tiefe) kann eine durchschnittliche Sedimentati-
onsrate von 0,1mm pro Jahr angenommen werden (SEI-
BOLD & BERGER 1993). Wenn nun die Lebensdauer ei-
ner benthischen Foraminifere (mit Semelparität) in die-

sen Tiefen ½ Jahr beträgt, dann sind in einer Probe von
5 cm Dicke bei ungestörter Sedimentation bereits 1.000
aufeinanderfolgende Generationen enthalten. Noch
deutlicher wird das im tieferen Bathyal und im Abyssal
oberhalb der CCD (Karbonat-Kompensations-Tiefe).
Hier findet man als Sediment den sogenannten „Globi-
gerinen-Schlamm“, der hauptsächlich aus planktoni-
schen Foraminiferen besteht, die aber in den obersten
300-400m leben. Bei einer Sedimentationsrate von
0,01mm pro Jahr und der extrem kurzen Lebensdauer
planktonischer Foraminiferen (meist nur 1 Monat) en-
hält eine Probe von 5cm Dicke bei ungestörter Sedi-
mentation bereits 60.000 aufeinanderfolgende Genera-
tionen.

Die marinen Sedimente sind trotz kontinuierlicher
Sedimentationraten auch in den tiefsten Bereichen nur
selten ungestört, was sich dann in einer feinen Schich-
tung der Sedimente dokumentiert. Eine Schichtung
tritt nur dann auf, wenn der Redox-Potential-Diskonti-
nuitäts-Horizont (RPDL) in der Wassersäule oberhalb
des Meeresbodens zu liegen kommt. Normalerweise be-
findet sich der RPDL einige Zentimeter bis Dezimeter
im Meeresboden, und der Meeresboden wird von gra-
benden Organismen durchwühlt (Bioturbation). Diese
sogenannte „taphonomische Zone“ kann in den seichte-
ren Meeren bis zu 1m Tiefe reichen und in der Tiefsee
noch einige Millimeter bis Zentimeter umfassen (MAR-
TIN 1999). Durch die Bioturbation werden die Individu-
en einer Generation je nach Intensität und Tiefe der
durchwühlenden Organismus mit den Vorläufergenera-
tionen vermischt, was dem oben erwähnten „Rauschen“
in den aufeinanderfolgenden Generationen gleichfalls
entgegen wirkt.

Konstante Sedimentationsraten sind bei epikonti-
nentalen Meeren in tieferen Bereichen (>150m) der
Beckenzentren zu finden, insbesondere aber in Ozeanen
vom oberen Bathyal (200m) bis in das Hadal. Seichtere
Bereiche unterliegen den Meerespiegelschwankungen,
was zu erhöhter Erosion oder Sedimentationsunterbre-
chung führt. Geologische Tagesaufschlüsse aus tieferen
Beckenbereichen bzw. Ozeanbereichen mit kontinuier-
licher Sedimentation umfassen meist nur geringere geo-
logische Zeitabschnitte, wo oft kein Wechsel in den
Fossilpopulationen festzustellen ist. Darum wurden po-
pulationsgenetische Untersuchungen an Mikrofossilien
aus Bohrkernen durchgeführt, die einerseits von der
Erdölindustrie bei Bohrungen in ehemaligen Meeres-
becken gewonnen wurden (siehe BETTENSTAEDT 1958),
andererseits aus Bohrungen des weltweiten „Ocean
Drilling Program“ (ODP) stammen, wo seit 1983 Tief-
bohrungen in allen Ozeanböden zu rein wissenschaftli-
chen Zwecken durchgeführt wurden. Der Vorläufer, das
Deep Sea Drilling Project (DSDP), wurde von 1968 bis
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1982 von der „Joint Oceanographic Institution for Deep
Earth Sampling“ (JOIDES) durchgeführt.

Probennahmen aus den Bohrkernen in konstanten,
nicht zu großen Abständen (10 bis 20cm) ermöglichen
die Überprüfung der Konstanz einer Fossilpopulation in
ihrer Phänotypen-Zusammensetzung. Wenn die Phäno-
typen-Zusammensetzung im Laufe der geologischen Zeit
einem Wandel unterliegt, lässt sich dieser durch Evolu-
tionsfaktoren erklären. Somit ist die Überprüfbarkeit
der Evolutionsvorgänge über größere geologische Zeit-
räume durch die Mikropaläontologie gegeben, wobei
gleichzeitig die Faktoren gefunden werden können, die
diese Veränderungen bewirkt haben.

Intraspezifische Evolution
(Mikroevolution)

Eine Änderung der Allelfrequenzen innerhalb einer
Population bzw. Art führt dazu, dass sich die Frequenzen
der Genotypen ändern, was eine Änderung der Phäno-
typenvariabilität bewirkt. Mehrere Ursachen, soge-
nannte Evolutionsfaktoren, können eine Änderung die-
ser Variabilitäten hervorrufen.

An erster Stelle steht hier das Einbringen neuer Al-
lele in eine Population. Dieses Einbringen ist nur für die
Zellen der Keimbahn von Bedeutung, da sie den Grund-
stock der nächsten Generation bilden. Der Begriff Mu-
tation wird im weitesten Sinn für alle Änderungen im
Genbestand verwendet, seien es Genmutationen, die an
den Nukleotidsequenzen ansetzen, oder Chromosomen-
mutationen, die meist durch Rekombination während
der sexuellen Fortpflanzung (Meiose) bewirkt werden,
oder Änderungen im gesamten Chromosomensatz, den
sogenannten Genommutationen (FUTUYMA 1998). Trotz
unterschiedlicher Ursachen für Mutationen, insbeson-
dere den Genmutationen, lassen sich für die einzelnen
Loci sogenannte Mutationsraten berechnen bzw. der
Mutationsdruck von Genen ermitteln (HARTL 2000),
auf den die Population reagieren muss. Die Auswirkun-
gen von Mutationen auf den Phänotyp können gering
sein, wenn ein Strukturgen betroffen ist, das nur für die
Ausbildung eines einzigen Merkmals zuständig ist. Bei
Strukturgenen mit pleiotroper Wirkung (beteiligt an
der Ausbildung mehrerer Merkmale), wenn sie für die
Bildung eines Enzyms innerhalb einer Synthesekette bei
polygen bedingten Merkmalen verantwortlich sind, ins-
besondere aber bei Mutationen von Regulationsgenen
kann bereits durch die Genmutation eine große Ände-
rung (Makromutation sensu GOLDSCHMIDT 1940) in
den Phänotypen auftreten.

Ob und inwieweit sich ein mutiertes Allel in der Po-
pulation bzw. Art gegenüber dem Wildtyp-Allel durch-
zusetzen vermag, hängt von zwei Faktoren ab. Der eine

Faktor ist die Durchsetzungskraft der Genotypen, welche
die Träger des mutierten Allels sind, gegenüber den Trä-
gern des Wildtyp-Allels. Diese Durchsetzungskraft wird
als Fitness (= Maßzahl über den Einbringungsgrad des
Allelbestandes eines Genotyps in die Folgegeneration)
bezeichnet. Der zweite Faktor ist der Umfang und die
räumliche Verteilung der Populationen. Eine Population
mit zahlreichen Individuen kann entweder gleichmäßig
über einen geographischen Raum verteilt sein oder in
viele Teilpopulationen zerfallen, die räumlich voneinan-
der getrennt sind und wo die Individuen zwischen den
einzelnen Subpopulationen wandern müssen.

Im Falle einer großen Population, die mehr oder we-
niger gleichmäßig über den Raum verteilt ist, bestimmt
die Fitness der Genotypen mit dem mutierten Allel, ob
sich die Frequenz des mutierten Alles in der Population
erhöht oder ob es im Laufe der Generationen eliminiert
wird. Ist das mutierte Allel gegenüber dem Wildtyp be-
vorzugt, dann wird es sich in der Population durchset-
zen. Diese Form der Frequenzänderung wird Selektion
bezeichnet. Berechnungen an Genotypen mit 2 Allelen
haben ergeben, dass trotz höchster Fitness der Genoty-
pen mit dem mutierten Allel das Wildtyp-Allel aus der
Population nicht eliminiert werden kann, da es in den
Heterozygoten erhalten bleibt. Die Dauer des Durchset-
zens gemessen an der Zahl von Generationen ist bei al-
leiniger Selektion sehr hoch, auch wenn die Genotypen
mit dem mutierten Allel hohe Fitness aufweisen.

In der Quantitativen Genetik lassen sich folgende
Formen der Selektion modellmäßig feststellen, wobei der
Faktor d inµ + d den Selektionsvorteil des Allels A und
µ – d den Selektionsvorteil des Allels a im Heterozygo-
ten Aa darstellt (WEBER 1978). Besteht der Selektions-
vorteil in einem der beiden Homozygoten (z. B. in AA),
dann wird sich die Häufigkeitsverteilung des Merkmales
im Laufe der Generationen in Richtung dieses bevorzug-
ten Homozygoten verlagern (vergleiche HARTL 2000);
man spricht dann von gerichteter Selektion (Abb. 2).
Sind die Heterozygoten Aa bevorzugt, werden die beiden
Homozygoten unterdrückt. Die Lage der Häufigkeitsver-
teilung bleibt in diesem Fall konstant, während sich die
Varianz im Laufe der Generationen geringfügig verrin-
gert. Dies ist die sogenannte stabilisierende Selektion
(Abb. 2). Die dritte Form der Selektion besteht in der
Benachteiligung der Heterozygoten und Bevorzugung
der beiden Homozygoten AA und aa, was die Aufteilung
der eingipfeligen Normalverteilung in eine bimodale
Verteilung bewirkt. In diesem Falle handelt es sich um
die disruptive Selektion (Abb. 2).

In einer konstanten Umwelt weisen die Genotypen
eines Genlokus unterschiedliche Fitnesswerte auf. An-
hand der Genotypenhäufigkeiten lässt sich daraus ein
mittlerer Fitnesswert für die Gesamtpopulation bestim-
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men. Wenn dieser Fitnesswert nicht dem Optimum für
die gegebene Umwelt entspricht, wirkt die Selektion
und verschiebt die Population in Richtung des Genoty-
pus mit der höchsten Fitness. Beim Zusammenwirken
zweier Gene lassen sich die Fitnesswerte mit Isolinien
(= Linien gleicher Fitness) in einem zweidimensionalen
Koordinatensystem, das die Allelfrequenzen der Geno-
typen beider Gene repräsentiert, darstellen (Abb. 3). Es
ensteht dadurch das Bild einer Landschaft mit Bergen
und Tälern, insbesondere bei multipler Allelie. Da die
Gipfel dieser Landschaft hohe Fitness bedeuten, ist die
Population beim Erreichen eines Gipfels an die spezifi-
schen Umweltbedingungen angepasst; man spricht da-
her von der adaptiven Landschaft (FUTUYMA 1998).
Dieser Begriff wurde vonWRIGHT (1967) eingeführt. Ei-
ne Population, die in eine solche konstante, sich nicht
ändernde Umwelt durch Einwanderung von Individuen
(Immigranten) oder Mutation von Allelen hineinge-
stellt wird, besitzt meist nur eine geringe mittlere Fit-
ness. Sie strebt mittels der gerichteten Selektion dem
nächsten Gipfel dieser Landschaft, der nicht der höch-
ste sein muss, zu (Abb. 3). Ist ein Gipfel erreicht, wirkt
die stabilisierende Selektion, da die Genotypen an den
beiden Enden der Häufigkeitsverteilung benachteiligt
sind. Die Population befindet sich somit in einem
Gleichgewicht (Equilibrium) mit der Umwelt, ändert
nicht mehr ihren Genotypenbestand und die Phänoty-
pen bleiben im Laufe der Zeit konstant.

Durch die Anpassung der Population an die Umwelt
ist die Selektion zielgerichtet (Erreichung eines Fitness-
Optimums) und galt, begründet auf dem Werk von
DARWIN (1859), lange Zeit als der einzige Motor der
Evolution. Die statistischen Modelle zur Selektion (FIS-
HER 1930) bildeten oft den Grundstock der mathemati-
schen Statistik.

Innerhalb einer großen Population mit hoher Dich-
te, die sich kontinuierlich über einen weiten Raum aus-
breitet, ist die Zufallspaarung bzw. Panmixie keineswegs
gegeben. Die räumliche Nähe von Geschlechtspartnern
spielt hier eine große Rolle, da die Wahrscheinlichkeit
der Fortpflanzung bei benachbarten Partnern viel höher
ist als bei räumlich weit entfernten Partnern. Somit er-
gibt sich keine einheitliche Verbreitung der unter-
schiedlichen Genotypen, sondern es kann zu einem
Häufigkeitsgefälle der Genotypen kommen. Entlang ei-
nes geographischen Gradienten entsteht dann eine so-
genannte Kline mit sich kontinuierlich ändernden Phä-
notypen.

Diese Unterschiede in der Genotypen-Zusammen-
setzung sind noch deutlicher ausgeprägt, wenn keine
kontinuierliche Verteilung der Population vorliegt, son-
dern diese aus zahlreichen Subpopulationen mit unter-
schiedlicher, oft nur geringer Inidividuenzahl besteht.
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Abb. 2: Die drei Arten der Selektion. Bei der stabilisierenden Selektion
werden die Genotypen nahe dem Populationsmittel bevorzugt. Die
disruptive Selektion bevorzugt beide Extreme und tendiert zu einer
Aufteilung der Population, während die gerichtete Selektion nur ein
Extrem bevorzugt. Dadurch wandert das Populationsmittel in Richtung des
bevorzugten Extrems (aus SOLBRIG & SOLBRIG 1979).

Abb. 3: Hypothetische adaptive Landschaft aus 2 Genloci mit je 2 Allelen.
Die Isolinien verbinden gleiche Gesamtfitness-Werte. Jede Population, die in
die Landschaft gestellt wird, strebt dem nächst gelegenen adaptiven Gipfel
mit hohen Fitnesswerten zu (kombiniert aus HARTL 1980 und KNOLL 1979).



Zwischen den Subpopulationen, wo innerhalb der Sub-
population durch die Kleinräumigkeit Panmixie gege-
ben ist, bestehen geographische Barrieren, welche die
Austauschbarkeit der Gene, den sogenanntenGenfluss,
behindern. Hier sind die Migrationskanäle, d.h. die An-
teile der Einwanderer an der Subpopulation innerhalb
einer Generation, von Bedeutung. Bei weiten Migrati-
onskanälen kann das Häufigkeitsgefälle in den Genoty-
pen ausgeglichen werden, während enge Migrationska-
näle die Erhaltung der unterschiedlichen Genotypen-
Zusammensetzung zwischen den Subpopulationen be-
wahren. Allgemein kann gesagt werden, dass dieMigra-
tion den Änderungstendenzen in der Genotypenfre-
quenz entgegenwirkt und den Versuch unternimmt, die
Population in das Hardy-Weinberg’sche Gleichgewicht
zurückzuführen.

Die Aufteilung einer großen Population in kleinere
Subpopulationen führt dazu, dass die Genotypen will-
kürlich aufgeteilt werden, wobei es zu einer Anreiche-
rung von bestimmten Genotypen in den Subpopulatio-
nen kommt. Der Genotypenbestand einer Subpopulati-
on weicht somit sigifikant vom Genotypenbestand der
Gesamtpopulation ab. Dies führt dazu, dass innerhalb
einer kleinen Subpopulation ein bestimmter Genotyp
zufällig angereichert wird. Diese Form der Verschiebung
in den Genotypenfrequenzen wird als die Genetische
Drift bezeichnet. Die Geschwindigkeit der Anreiche-
rung von Homozygoten, gemessen in der Anzahl von
Generationen, hängt von der Größe der Subpopulation
ab. Je kleiner die Subpopulation, desto rascher werden
die Homozygoten angereichert und fixiert (KIMURA
1955). Die Genetische Drift ist somit der wesentliche
Evolutionsfaktor bei kleinen Populationen, insbesonde-
re bei jenen, die an den geographischen Rändern des
Verbreitungsgebietes einer Art gelegen sind, wie bei-
spielsweise Inselpopulationen. Sie gilt als der Zufallsmo-
tor der Evolution, da sie von den Umweltbedingungen
unabhängig ist (CROW & KIMURA 1970). Anbetrachts
der hohen Geschwindigkeit des Durchsetzungvermö-
gens homozygoter Genotypen innerhalb weniger Gene-
rationen lässt sich die Veränderung durch Genetische
Drift in geologischen Zeiträumen nicht erfassen, wo sie
dann als sprunghafte, punktuelle Änderung im Phäno-
typenbestand aufscheint.

Wichtig ist zu bemerken, dass die intraspezifische
Evolution durch das Zusammenwirken der Evolutions-
faktoren Mutation, Selektion, Migration und Geneti-
sche Drift bewirkt wird. Abgesehen vom Mutations-
druck bestimmt die Größe und Struktur einer Populati-
on bzw. Art, welchem der drei Faktoren Selektion, Ge-
netische Drift und Migration die dominierende Rolle in
der intraspezifischen Evolution zukommt.

Transspezifische Evolution
(Makroevolution)

Wie entstehen die biologischen Arten, wie sind sie
zeitlich begrenzt, und welche Veränderung erfahren sie
während ihrer „Lebensdauer“? Diese Fragen können
nicht allein von der Biologie gelöst werden, da ihr die
zeitliche Komponente, die Lebensdauer einer Art, nicht
zugängig ist. Darum ist auch der biologische Artbegriff,
der auf der Möglichkeit der sexuellen Fortpflanzung ba-
siert, unvollständig, da er nur für jenen Zeitabschnitt
gelten kann, innerhalb dessen die Überprüfbarkeit der
Fortpflanzung gewährleistet ist. Auch die Morphologie
bzw. Quantitative Genetik ist hier keine echte Hilfe.
Völlig getrennte Normalverteilungen können, müssen
aber nicht immer auf Reproduktionsbarrieren und somit
getrennte Arten hinweisen. Andererseits können stark
überlappende Verteilungen sehr wohl unterschiedliche
Arten bedeuten, wo Reproduktionsbarrieren bereits
vorhanden sind. Solche morphologisch kaum unter-
scheidbaren Arten werden als Geschwisterarten (Sib-
ling Species) bezeichnet.

Wichtig ist jedoch, dass es kein logisches Kriterium
gibt, innerhalb einer kontinuierlichen (graduellen) Ent-
wicklungslinie, wie sie intraspezifisch durch die gerich-
tete Selektion bewirkt wird, willkürlich eine oder meh-
rere Trennlinien entweder zwischen den Phänotypen
(typologisches Artkonzept) oder in der Zeitebene
(chronologisches Artkonzept) zu ziehen und sie dann
als unterschiedliche Arten zu definieren (WILLMANN
1985). Eine solche kontinuierliche Änderung der Art,
unter dem Begriff Anagenese (RENSCH 1947) geführt,
wird auch als Artentransformation bezeichnet und
führt nicht zur Bildung von neuen Arten, sondern zeigt
die kontinuierlichen Veränderungen einer einzigen Art
in der geologischen Zeit. Vielmehr führt die Kladogene-
se (RENSCH 1947), welche die Aufspaltung einer Art in
zwei oder mehrere Arten beschreibt, zu einer Vervielfäl-
tigung des Artenspektrums. Daher ist die Geburt einer
Art, die Speziation, durch die Kladogenese gegeben,
während das Ende der Lebensdauer einer Art entweder
durch das Aussterben oder eine neuerliche Aufspaltung
determiniert wird. Dies führt notgedrungen zu einer Er-
weiterung des biologischen Artkonzeptes durch das so-
genannte internodale Artkonzept (KORNET 1993), wo
Individuen einer Art als Mitglieder des genealogischen
Netzwerkes definiert sind, das sich zwischen zwei auf-
einanderfolgenden Kladogenesen oder zwischen einer
Kladogenese und dem Aussterben (Artentod) auf-
spannt.

Welche Modelle der transspezifischen Evolution
wurden entwickelt und wie verhält sich die Art nach
der Kladogenese?
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Der wichtigste Aspekt bei der transspezifischen Evo-
lution ist die adaptive Landschaft. Gemäß der Selekti-
onstheorie zeigt es sich, dass bei konstanter Umwelt,
wobei sich sowohl die abiotischen als auch die bioti-
schen Faktoren, wie beispielsweise die Räuber-Beute-
Beziehungen oder die zwischenartliche Konkurrenz,
nicht ändern, eine Population bzw. Art trachtet, in ein
Gleichgewicht mit der Umwelt zu gelangen, in dem die
Individuen mit der höchst möglichen Fitness dominie-
ren (stabilisierende Selektion). Ändern sich die Um-
weltbedingungen, führt dies zu einemWechsel der adap-
tiven Landschaft und es setzt erneuter Selektionsdruck
ein.

Bei einem kontinuierlichen Wandel der Umwelt,
wie beispielsweise ein allmähliches Ansteigen der Tem-
peratur, ändert sich auch die adaptive Landschaft
gleichmäßig, so dass keine stabilisierende Selektion auf-
treten kann und allein die gerichtete Selektion domi-
niert. Die Anagenese, der Artenwandel, ist somit auf ei-
ne sich kontinuierlich ändernde Umwelt zurückzufüh-
ren (vergleiche SIMPSON 1944).

Einen neueren Beleg für die Anagenese liefert die
planktonische Foraminifere Contusotruncana aus der
Oberkreide (KUCERA & MALMGREN 1998). Der domi-
nierende Evolutionsfaktor bei planktonischen Forami-
niferen ist die Selektion, da diese Foraminiferen große
Populationen aufweisen, die innerhalb bestimmter geo-
graphischer Breiten (somit klimatisch gesteuert) mehr
oder minder in gleichen Dichten über den gesamten
Ozean verbreitet sind. Aus diesem Grund sind sie auch
nicht in Subpopulationen gegliedert, wobei aber Klinen
in der Genotypenzusammensetzung vorhanden sein

können (z. B. Globorotalia truncatulinoides aus dem jüng-
sten Neogen; KENNETT 1976). Ein weiterer Vorteil der
planktonischen Foraminiferen liegt in der kurzen Gene-
rationsdauer von 1 Monat, wodurch sich die hohen
Evolutionsraten auch bei alleiniger Selektion erklären
lassen.

Die Erfassung der Phänotypen von Gehäusen der
kretazischen Foraminifere Contusotruncana basiert auf
zwei komplexen morphometrischen Methoden, einer-
seits auf sogenannten „landmarks“ (BOOKSTEIN 1978),
welche die Kegelform der Gehäuse beschreibt, anderer-
seits auf einem Maß für den Rundungsgrad des Gehäuse-
umrisses. Dabei wurden zwei DSDP (Deep Sea Drilling
Project) Bohrungen, eine im Nordatlantik aus 2467m
Wassertiefe, und eine im Südatlantik aus 3909m Was-
sertiefe untersucht. In beiden Merkmalen ist das Einset-
zen der Anagenese (nach vorangegangener Stasis) bei
68,6 Millonen Jahren (vor heute) zu bemerken (Abb.
4), was paläoozeanographisch mit dem Verschwinden
eines ökologischen Gradienten entlang der geographi-
schen Breiten korreliert ist. Das Gleichgewicht mit der
Umwelt (Stasis) wird wegen der konstanten Temperatu-
ren innerhalb des Zeitraumes von –69,5 bis –68,6 Mil-
lionen Jahren (in der Folge als Ma abgekürzt) durch die
stabilisierenden Selektion hervorgerufen. Eine anschlie-
ßende kontinuierliche Abkühlung, die durch Zunahme
des stabilen Sauerstoff-Isotopen Verhältnisses (δ18O)
belegt ist, bewirkte den kontinuierlichen Wandel in
beiden Merkmalen, wobei das Neuauftreten eines lati-
tudinalen Gradienten im Atlantik am Ende der Ober-
kreide eine Divergenz der beiden Populationen im Run-
dungsgrad, die oben erwähnte Kline, nicht aber in der
Zunahme der Kegelform bewirkte (Abb. 4).
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Abb. 4: Veränderungen in
der Kegelform und im

Rundungsgrad der
planktonischen
Foraminiferen

Contusotruncana
fornicata und

Contusotruncana contusa
in der höchsten Jüngeren

Kreide (Maastricht) im
Vergleich zu Messungen
der Paläotemperaturen

mittels stabiler Isotopen.
Horizontale Balken

kennzeichnen den 95 %
Vertrauensbereich des

Mittelwertes (aus KUCERA

& MALMGREN 1998).



Nachdem die graduelle Änderung in einer Entwick-
lungslinie keine neuen Arten hervorruft, stellt sich die
Frage, welche Modelle zur Entstehung neuer Arten ent-
wickelt wurden, und wie sie sich belegen lassen?

1. Punktueller Gradualismus

Ein abrupter Wechsel oder auch nur eine hohe Be-
schleunigung in der Änderung der Umweltbedingun-
gen, wie beispielsweise die Abkühlung durch einen Im-
pakt, die Einwanderung eines Räubers bzw. Konkurren-
ten (beide punktuell) oder aber Abkühlung durch Öff-
nung von Verbindungen gemäßigter Ozeanbereiche zu
polaren Meeren (graduell beschleunigt), zwingt eine
Population bzw. Art zu einer raschen Reaktion. Da die
neue adaptive Landschaft anders strukturiert ist, erfolgt
die rasche Änderung der Population nur dann, wenn ad-
aptationsfähige Genotypen vorhanden sind. Diese
gleichfalls graduelle, aber kurzzeitigen Änderungen sind
in geologischen Zeiträumen, insbesondere in marinen
Seichtwasserbereichen, kaum nachvollziehbar und da-
her nur als punktuelle oder sprunghafte Änderung (Sal-
tation) zu bemerken.

SIMPSON (1944) hat den Begriff der Quantenevolu-
tion für jene Form der Evolution eingeführt, wenn, aus-
gehend von einer sich kontinuierlich ändernden Um-
welt, die neue Umwelt nicht konstant bleibt, sondern
sich gleichfalls kontinuierlich ändert. Für einen mehr
oder minder graduellen Wechsel von einer Population,
die im Gleichgewicht mit einer konstanten Umwelt
steht, zu einer anderen Population, die sich wiederum
durch die stabilisierende Selektion auf ein Gleichge-
wicht in einer neuen, aber nach dem Wechsel konstan-
ten Umwelt einstellt, wurde der Begriff punktueller
Gradualismus eingeführt (MALMGREN et al. 1983). Da
sich die beiden Fossilpopulations-Gruppen vor und

nach dem Wechsel stark unterscheiden, die graduelle
Kontinuität oder Stasis somit unterbrochen ist, findet
sich hier ein natürliches Kriterium, innerhalb der Evo-
lutionslinie die Artengrenze zu legen.

Belege für die beiden oben genannten Evolutions-
formen liefern wiederum planktonische Foraminiferen,
diesmal aus dem Neogen. Die Foraminifere Globorotalia
conoidea aus dem Süd-Pazifik zeigt anhand ihrer Kam-
merzahl in der letzten Windung im Verlaufe des Jünge-
ren Miozäns (–8,6 bis –5,5 Ma) eine anagenetische Ab-
nahme von µ = 4,7 bis µ = 4,3, was einer Rate von
–0,129 Kammern pro Ma entspricht (MALMGREN &
KENNETT 1981). Zwischen –5,5 und –5,2 Ma, also an
der Miozän/Pliozän-Grenze, erfolgte eine starke Be-
schleunigung in der Abnahme von 4,3 auf 3,95 Kam-
mern, womit die Abnahmerate von –1,17 Kammern pro
Ma bedeutend intensiver ist, nämlich nahezu das 10-fa-
che des ursprünglichen Trends! Im weiteren Verlauf,
von –5,2 Ma bis heute, reduzierte sich die Zahl der
Kammern in der letzten Windung auf µ = 3,3 Kammern.
Die Abnahmerate vom Pliozän bis heute ist mit –0,125
gleich dem Trend im Jüngeren Miozän (Abb. 5). Der
Rundungsgrad des Gehäuseumrisses verhält sich ähn-
lich wie bei der zuvor erwähnten kretazischen Contuso-
truncana.Während im Jüngeren Miozän dieses Merkmal
Stasis zeigt, setzte ab der Miozän/Pliozän-Grenze ein
deutlich anagenetischer Trend ein (MALMGREN & KEN-
NETT 1981). Somit ist es erlaubt, anhand der markanten
Änderungen in den Trends der beiden Merkmale die
Formen vom Pliozän bis heute als eigene Art Globorota-
lia inflata zu bezeichnen, noch dazu, wo im Kiel gleich-
falls ein angenetischer Trend im Jüngeren Miozän von
spitzwinkeligen zu weniger spitzwinkeligen Kielen fest-
zustellen ist, wobei die Formen ab dem Pliozän konstant
runde Kiele aufweisen (Abb. 5).
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Abb. 5: Veränderun-
gen in der mittleren
Kammerzahl und im
Kielwinkel der
Entwicklunglinie
Globorotalia conoidea
zu Globorotalia
inflata im Neogen.
Die Trennung der
beiden Arten sind in
der beschleunigten
Anagenese bei der
mittleren Kammerzahl
des letzten Umganges
und beim Kielwinkel
zu erkennen.
Horizontale Balken
kennzeichnen den 95
% Vertrauensbereich
des Mittelwertes (aus
MALMGREN & KENNETT

1981).



Ein schönes Beispiel für den punktuellen Gradualis-
mus erbrachten MALMGREN et al. (1983) bei der Unter-
suchung von Globorotalia tumida aus der DSDP Bohrung
Site 214 im Indischen Ozean (Tiefe 1.665m). Als kom-
plexes Merkmal wurde die Form des Gehäuseprofils (in

Seitenansicht) genommen und mittels eines multivaria-
ten Verfahrens, der sogenannten „Eigenshape“-Analyse,
untersucht (LOHMANN 1983). Die Analyse der 2. Ei-
genshape-Funktion zeigt im Jüngeren Miozän (–10,4 bis
–5,5 Ma) eine Konstanz (Stasis). Von –5,5 bis –5,1 Ma,
in diesem Abschnitt ist die Miozän/Pliozän-Grenze bei
–5,33 Ma gelegen, folgt ein rapider gradueller Trend, der
in einer anschließenden Stasis mündet, die bis heute
anhält (Abb. 6). Durch diese eindeutige Diskontinuität
in der Stasis lässt sich die miozäne Art Globorotalia ple-
siotumida von der jüngeren Globorotalia tumida trennen.

Erklärungen für Stasis, dem rapiden Wechsel an der
Miozän/Pliozän-Grenze und den anagenetischen Trends
sind in der Paläoozeanographie zu suchen (MALMGREN
& BERGGREN 1987). Die Temperaturkurven, gemessen
mit stabilen Sauerstoffisotopen, zeigen anfänglich kon-
stante Werte im Jüngeren Miozän, was die Stasis in den
Merkmalen bei den planktonischen Foraminiferen er-
klärt. Nahe der Wende zum Pliozän (ab –6,2 Ma) ist ei-
ne leichte Abkühlung zu bemerken, die mit dem Ab-
schließen des Mittelmeeres (Messinianische Salinitäts-
Krise) gekoppelt ist. Durch die Öffnung des Mittelmee-
res an der Miozän/Pliozän-Grenze (–5,33 Ma) und an-
schließenden Transgression erfolgte eine leichte Erwär-
mung der Ozeane, was die rasche (punktuelle) Umstel-
lung notwenig machte. Im Verlauf des Pliozäns setzte ei-
ne kontinuierliche Abnahme der Oberfächen-Tempera-
turen ein, die zuerst nur leicht war, ab –3,5 Millonen
Jahren jedoch stärker wurde. Dies führte sowohl zu einer
graduellen horizontalen, als auch vertikalen Schichtung
der Ozeane und erklärt die evolutiven Trends in Globo-
rotalia inflata, nicht jedoch die Stasis in Globorotalia tu-
mida. Bei letzterer Art ist jedoch anzumerken, dass die
Tiefsee-Bohrung aus tropischen Bereichen des Indi-
schen Ozean (11°20’S) stammt, wo die Abkühlung
durch antarktische Kaltwässer und die Ausbildung von
Tiefengradienten eine geringere Rolle als im Südpazifik
spielten (MALMGREN & BERGGREN 1987).

2. Phyletischer Gradualismus

Dies ist das grundlegende Modell der Speziation,
wie es von vielen Vertretern der Synthetischen Evoluti-
onstheorie vertreten wird, bei DARWIN (1859) selbst
aber nie so gefordert gefordert wurde (vgl. LEVINTON
2001). Nach diesem Modell (Abb. 7) beginnt sich in ei-
ner ersten Phase die Art geographisch auszubreiten, wo-
bei keine Einteilung in Subpopulationen mit engen Mi-
grationskanälen aufscheint. Danach gliedert eine geo-
graphische Barriere die Art in zwei Populationen, die
unterschiedliche Größe besitzen können. Der Genfluss
zwischen den beiden Gruppen ist durch die Separation
unterbrochen, was bei unterschiedlicher Entwicklung
der Umweltbedingungen in beiden Regionen Barrieren
in der Fortpflanzung bewirken kann und somit zwei
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Abb. 6: Variation in der Seitenansicht von Gehäusen der Globorotalia
plesiotumida-Globorotalia tumida Linie im Neogen. Horizontale Balken
kennzeichnen den 95 % Vertrauensbereich des Mittelwertes (aus MALMGREN et
al. 1983).

Abb. 7: Speziation nach dem
Modell des Phyletischen
Gradualismus: Sowohl
Anagenese als auch
Kladogenese sind vorhanden.
Migration tritt in der
Zeitebene 1 auf,
geographische Separation
erscheint in der Zeitebene 2.
Beim Auftreten von
Reproduktionsschranken
entstehen zwei Arten, ohne
Reproduktionsschranken
handelt es sich um zwei
Unter-Arten (aus SILVESTER-
BRADLEY 1977).



neue Arten enstehen, oder sich eine neue Art neben der
unveränderten Stammart bzw. Mutterart bildet (Abb. 7;
vgl. SYLVESTER-BRADLEY 1977). Da es sich in beiden
Gruppen wieder um große Populationen mit hoher
Dichte handelt, ist der wesentliche Faktor dieser Artbil-
dung die gerichtete Selektion. Auch wenn die abioti-
schen Umweltfaktoren in beiden Regionen gleich blei-
ben, kann das Auftreten von Räubern oder Konkurren-
ten in einer der beiden Regionen die Umweltbedingun-
gen dermaßen ändern, dass es zu einer gerichteten Se-
lektion und Artbildung kommt, die aber meist von einer
Stasis abgeschlossen wird.

Beispiele für den phyletischen Gradualismus liefern
wiederum planktonische Organismen aus Tiefseeboh-
rungen. Multivariate Untersuchungen (Diskriminanz-
analysen basierend auf 32 Merkmalen) an der Radiola-
rie Pterocanium charybdeum des tropischen Pazifik
(0°30’N) erbrachten einen leichten graduellen Wandel
vom Jüngeren Miozän bis ins ältere Pliozän (–8 bis –4,4
Ma; LAZARUS 1986). Im Zeitraum zwischen –4,4 und
–3,6 Ma erfolgte die Kladogenese, wobei der evolutive
Trend in Pterocanium charybdeum beibehalten wurde,
während der andere Zweig eine stärkere Evolutionsrate
zeigte (Abb. 8) und als neue Art Pterocanium prismatium
definiert wurde. Im weiteren Zeitabschnitt von –3,6 bis
–1,8 Ma blieben die beiden Arten in ihrer Morphologie
konstant, zeigten also ein Gleichgewicht gegenüber ih-
rer Umwelt. Die Gründe für diese Artbildung in einer
einheitlichen Region (sympatrische Artbildung) wur-
den noch nicht gefunden, doch könnte es sich um Un-
terschiede in den Meerestiefen während der Reproduk-
tion handeln, wie es von LAZARUS et al. (1995) bei der
planktonischen Foraminifere Globorotalia truncatulinoi-
des postuliert wurde. Hier führte die Abkühlung der
Ozeane im Mittleren Pliozän (ab –3,5 Ma) zu einer
Schichtung des Wassers und Ausprägung einer Thermo-
kline. Sobald sich die Arten auf die Abkühlung einge-
stellt hatten, verblieben sie in der Stasis. Die weitere
kontinuierliche Abkühlung wurde mit einer Verschie-
bung und Verengung des Verbreitungsgebietes in Rich-
tung zum Äquator beantwortet.

Untersuchungen an der Gattung Globocinella aus 4
Tiefseebohrungen des Südpazifiks entlang eines Breite-
gradienten erbrachten ein weiters Beispiel für den phy-
letischen Gradualismus (WEI & KENNETT 1988). Im
jüngsten Miozän (Messinian: –7,25 bis –5,33 Ma) ent-
wickelte sich eine Kline von der gemäßigten zur tropi-
schen Zone, wobei die gekielten, höher konischen Ge-
häuse gegen die Tropen zu flacher wurden. Die gemäßig-
te Zone war der zentrale Verbreitungbereich, während
die tropischen Warmwässer einen randlichen Bereich
darstellten. Mit dem Beginn des Pliozäns lieferte die
Verstärkung der Tasman Front durch den Tasmanstrom

eine geographische Barriere und trennte die Hauptregi-
on vom randlichen Bereich. Während die Art Globoci-
nella sphericomiozea durch die spürbare Abkühlung der
Oberflächenwässer im gemäßigten Südpazifik einen
langsamen, graduellen Wandel zu ungekielten, hochko-
nischen Formen erfuhr (Globocinella punctulata), erfolg-
te eine etwas beschleunigte Evolution in den tropischen
Bereichen zur flachen, gekielten ArtGlobocinella pliozea,
die ab –5,05 Ma bis zu ihrem Aussterben um –3,5 Ma im
Gleichgewicht mit der Umwelt blieb. Nach dem Zusam-
menbruch der Tasman Front um –4,85 Ma begannen die
beiden Arten in das Verbreitungsgebiet der jeweils an-
deren Art einzudringen. Es fand aber, da bereits Repro-
duktionsbarrieren bestanden, keine Vermischung (Hy-
bridisierung) statt. Mit Beginn der Abkühlung der
Ozeane um –3,5 Ma begann die oben erwähnte Ausprä-
gung der Thermokline. Während Globicinella pliozea
diesen Umweltwandel nicht überlebte, begann sich aus
Globocinella punctulata sympatrisch und graduell eine
weitere Art – Globocinella inflata – zu entwickeln (WEI
1994a). Globocinella punctulata verblieb bis zu ihrem Ar-
tentod bei -2,0 Ma in Stasis, während Globocinella infla-
ta unterschiedliche Tendenzen zeigte, die mit den paläo-
ozeanographischen Ereignissen korreliert waren (WEI
1994b).
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Abb. 8: Entwicklung
der Radiolarien Pteroca-
nium prismatium und
Pterocanium charyb-
deum im jüngeren Neo-
gen. Dünne horizontale
Linien kennzeichnen ei-
ne Standardabwei-
chung vom Mittelwert,
horizontale Balken den
95 % Vertrauensbereich
des Mittelwertes (aus
LAZARUS 1986).



3.

3. Punktuelles Gleichgewicht

Dieses Modell der Artenstehung wurde von den Pa-
läontologen ELDREDGE & GOULD (1972) als Gegensatz
zum phyletischen Gradualismus eingeführt (Abb. 9).
Als Grundlage dient die Annahme, dass eine Art über
ein geographisches Areal in Subpopulationen mit un-
terschiedlichem Genotypenbestand aufgeteilt ist. Im
Zentrum des Verbreitungsgebietes sind die Migrations-
kanäle breit und es kommt zum Genaustausch, was eine
Tendenz der Genotypenfrequenzen in Richtung des
Hardy-Weinberg Gleichgewichts bewirkt. Zu den Rän-
dern des Verbreitungsgebietes hin werden die Migrati-
onskanäle immer enger, wobei auch die Dichten in den
Subpopulationen abnehmen. Dies führt hier zu einer zu-
fälligen Anreicherung von Genotypen durch die Gene-
tische Drift (Gründer Effekt; MAYR 1963). Gelangen
diese Subpopulationen in eine andere adaptive Land-
schaft, z. B. benachbarte geographische Areale, und be-
sitzt eine solche Population zufällig jene Genotypen, die
für diese neue Landschaft günstig sind, dann erfolgt ei-
ne Reorganisation jener Allele, die in einem funktio-
nellen Zusammenhang stehen (Koadaptation), und es
vergrößert sich die Population mit Hilfe der stabilisie-
renden Selektion (Genetische Revolution; MAYR
1963). Da die Genetische Drift als der dominierende
Faktor in kleinen Populationen wirkt, umfasst sie nur
wenige Generationen (siehe oben) und ist in geologi-
schen Zeiträumen überhaupt nicht zu erfassen. Daher
wird dieser Prozess als punktuelles Ereignis beschrieben
und lässt sich auch paläontologisch, bei noch so hoher
zeitlicher Auflösung, nicht belegen. Ändern sich die
Umweltbedingungen der Stammart dermaßen, dass die
punktuell entstandene Tochterart besser adapatiert ist,
dann verdrängt sie die Mutterart gleichfalls in geolo-
gisch extrem kurzen Zeiträumen (innerhalb einer oder
nur weniger Generationen). Ein Indiz für diese Form der
Artbildung ist dann gegeben, wenn in einem Profil mit
kontinuierlicher Sedimentation und gleicher Sedimen-
tationsrate eine sich in Stasis befindende Art plötzlich
durch eine nahe verwandte Art, ohne Übergangsfor-
men, ersetzt wird (Abb. 9).

Dieses Modell verlangt somit eine Gliederung der
Populationsareale, wie sie besonders in den terrestri-
schen und fluviatil-lakustrinen Bereichen der Konti-
nente, aber auch für benthische Organismen in den
marginalen Arealen der Ozeane oder in epikontinenta-
len Randmeeren mit ihren Aufteilungen in unter-
schiedliche Becken anzutreffen ist.

In der Mikropaläontologie lassen sich nur wenige
Belege für diese Form der Artbildung finden, da phylo-
genetische Untersuchungen an benthischen Organis-
men in Epikontinentalbereichen seit den Arbeiten der
Gruppe um BETTENSTAEDT fehlen. Bei genauerer Analy-
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Abb. 10: Evolution von Pleurostomella anhand von Morphotypen in der
höheren Älteren Kreide Nordwestdeutschlands (aus BETTENSTAEDT & SPIEGLER

1982, verändert).

Abb. 9: Speziation nach dem
Modell des Punktuellen
Gleichgewichtes: In der Zeitebene 1
wandert eine Subpopulation von A
in die Region Y aus, wo sie in der
Zeitebene 2 separiert wird und sich
in die Subpopulation B entwickelt.
Diese Population kann, wenn
Reproduktionsbarrieren zu A
entstehen, in die ursprüngliche
Region X einwandern und die
Stammart verdrängen (aus SILVESTER-
BRADLEY 1977).



se der Arbeiten dieser Gruppe, worin auch die neuesten
Vertreter der Makroevolution Belege für den phyleti-
schen Gradualismus sehen (vgl. LEVINTON 2001), zeigt
es sich, dass die dort aufgestellten phylogenetischen
Reihen aus einer Summe von Bohrungen und Proben
datieren, die über einen weiten Bereich mit vielen ein-
zelnen Becken verstreut sind. Schon GRABERT (1959)
hat in ihrem oft zitierten Werk auf Populationsverschie-
bungen der verschiedenen Arten zwischen den einzel-
nen Beckenbereichen hingewiesen, was auch BETTEN-
STAEDT & SPIEGLER (1975) bei Untersuchungen der Fo-
raminifere Bolivinoides strigillatus aus der Oberkreide dar-
legen.

Als Beispiel für ein mögliches punktuelles Gleichge-
wicht soll hier die Arbeit von BETTENSTAEDT & SPIEG-
LER (1982) über die benthische Foraminifere Pleurosto-
mella in der Unterkreide Nordwestdeutschlands genauer
analysiert werden (Abb. 10). Es wurden Bohrungen und
Tagesaufschlüsse aus der Unterkreide (Jüngeres Apt bis
Jüngstes Alb) im Niedersächsischen Becken untersucht,
wobei das östliche Braunschweiger Becken durch eine
Schwelle vom westlichen Emser Becken getrennt ist,
während außerhalb dieser Beckenzentren (südlich von
Hamburg) ein Tagesaufschluss gelegen ist. Nur eine
Kernbohrung im Braunschweiger Becken und der Tages-
aufschluss lieferten kontinuierliche Profile und konnten
somit als kontinuierliche Sedimentationsräume angese-
hen werden. Als morphologische Variable wurden qua-
litative Klasseneinteilungen in Morphotypen durchge-
führt und deren Häufigkeiten bestimmt. BETTENSTAEDT
& SPIEGLER (1982) setzten die einzelnen Häufigkeits-
kurven auf 100 %, was dann in schönen, graduellen Än-
derungen und Abspaltungen resultierte (Abb. 8). Er-
rechnet man aber die absoluten Häufigkeiten für die
beiden kompletten Profile, dann ergibt sich ein Bild,
wie es für punkuelles Gleichgewicht gefordert wird.

Die Proben aus der Bohrung Blumenhagen begin-
nen an der Basis des Älteren Alb (~ –111,8 Ma), wo die
im Jüngeren Apt gleichbleibende Pleurostomella prima in
geringer Zahl vorhanden ist. Bis –111,0 Ma ist nach ei-
nem punktuellen Wechsel ein leichter phyletischer
Gradualismus festzustellen, der ab diesem Zeitpunkt bis
zum Ende des Älteren Alb (–108,8 Ma) eine Stasis auf-
weist. Diese Art wurde Pleurostomella subfusiformis be-
nannt. Allein in einer Probe aus diesem Zeitabschnitt
tritt ein anderer Morphotyp in extrem geringer Zahl auf,
der gleichfalls von der ursprünglichen Pleurostomella pri-
ma abstammt, jedoch die entgegengesetzte Evolutions-
tendenz charakterisiert (Abb. 10). Diese Art, sichtlich
durch die Genetische Drift entstanden, wofür auch das
extrem seltene Auftreten in anderen Proben des Älte-
ren Alb spricht, wurde Pleurostomella praebulbosa ge-
nannt.

Ein noch besserer Beleg für das punktuelle Gleich-
gewicht liefert der Tagesaufschluss Zeltberg südlich von
Hamburg, der das gesamte Jüngere Alb (–106,5 bis
–99,6 Ma) umfasst. Mit Beginn des Jüngeren Alb ist ein
gradueller Trend von Pleurostomella fusiformis, die sich
im Mittleren Alb möglicherweise durch punktuellen
Gradualismus aus Pleurostomella subfusiformis entwickel-
te, zu den höchst evolierten Formen dieser Gattung,
Pleurostomella gracilis, festzustellen. Nach einer kurzen
Stasis wurde diese Art jedoch abrupt durch eine andere
Art mit einem langen Enddorn ersetzt, die sich aus dem
Zweig der Pleurostomella praebulbosa ableitete. Diese
Formen blieben bis in das letzte Drittel des Jüngeren
Alb konstant und wurden dann gleichfalls abrupt durch
die höchst entwickelten Formen der Pleurostomella bul-
bosa ersetzt. Letztere verweilte bis knapp vor der
Alb/Cenoman-Grenze im Gleichgewicht, wo sich durch
punktuellen Gradualismus die letzte Art, Pleurostomella
elongata, entwickelte. Diese drei Schnitte im Profil Zelt-
berg sind somit ein guter Beleg für das Modell des punk-
tuellen Gleichgewichtes, noch dazu, wo sich die Ent-
wicklung der drei Arten im mittleren Alb durch die
Kombination von Proben aus mehreren Bereichen erah-
nen lässt (Abb. 10).

4. Netzförmige Artbildung

Dieses Modell der Artenstehung wurde von einem
Mikropaläontologen entwickelt (SYLVESTER-BRADLEY
1977) und unabhängig davon, aber wesentlich später,
von einem Korallenspezialisten neu „entworfen“, der
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Abb. 11: Speziation
nach dem Modell der
Netzförmigen Artbil-
dung: In der Zeitebe-
ne 1 erfolgt eine
eruptive Ausbreitung
über ein breites Areal.
Zwischen den Zeitebe-
nen 2 und 6 alternie-
ren Separation, Isola-
tion und Hybridisie-
rung und die Art wird
polytypisch. Ab der
Zeitebene 7 erlöschen
einige Subpopulatio-
nen durch geänder-
teUmweltbedingun-
gen und zwischen den
überlebenden Popula-
tionen treten keine
Hybridisierungen auf
(aus SILVESTER-BRADLEY

1977).



damit die Artenbildung und Verbreitung rezenter Scle-
ractinia zu erklären versucht (VERON 1995). Das reticu-
late Modell geht, ähnlich dem Modell des punktuellen
Gleichgewichtes, davon aus, dass eine Art in zahlreiche
Subpopulationen gegliedert ist, zwischen denen Migra-
tionskanäle bestehen (Abb. 11). Der Unterschied zum
vorigen Modell besteht jedoch darin, dass die Migrati-
onskanäle zwischen allen Subpopulationen relativ eng
sind, der Genfluss somit auch im Zentrum des Verbrei-
tungsgebiets stark eingeschränkt ist. Dies führt zu einer
zufälligen Aufteilung der Genotypen, wobei bestimmte
Genotypen durch Drift und Selektion, je nach Größe

der Subpopulation, angereichert werden. Die Enge der
Migrationskanäle verhindert ein Hardy-Weinberg
Gleichgewicht durch Migration, und es können sich
Reproduktionsbarrieren zwischen einzelnen Subpopula-
tionen bilden, wobei aber Konnexe über andere Subpo-
pulationen erhalten bleiben können (z. B. Ring-Arten),
bzw. Hybridisierungen aufscheinen. Beginnen sich die
Umweltsbedingungen für die einzelnen Subpopulatio-
nen erheblich zu ändern, wird jede dieser Populationen
trachten, einem adaptiven Gipfel zuzustreben, auf dem
sie dann in der weitern Folge bei konstanten Bedingun-
gen in Stasis verharren (Abb. 11). Das Resultat ist dann
das punktuelle Erscheinen mehrerer Arten aus einer ho-
mogenen Verteilung.

Mikropaläontologische Belege für diese Form der
Artbildung sind nur schwer zu finden, da sie, ähnlich
dem punktuellen Gleichgewicht, ein stark gegliedertes
Verbreitungsareal mit unterschiedlichen Umweltbedin-
gungen voraussetzen. Dies würde eine netzförmige Be-
probung innerhalb eines bestimmten Bereiches und
Zeitabschnittes erfordern, wie es früher nur bei Erdöl-
bohrungen in Bereichen ehemaliger epikontinentaler
Meere möglich war. Gerade die grundlegenden Untersu-
chungen von GRABERT (1959) an der Gaudryina-Spiro-
plectinata Reihe (Abb. 1) aus dem nordwestdeutschen
Apt und Alb lässt sich aber am besten mit der netzför-
migen Artbildung erklären. Als Merkmal wurde bei die-
ser Modelluntersuchung ein einzelnes Merkmal, die
Anzahl der biserialen Kammerreihen nach einem trise-
rialen Anfangsstadium, genommen. Insbesondere die
Abspaltung von Spiroplectinata-Formen aus der in Stasis
verharrenden Gaudryina-Reihe an der Grenze vom Äl-
teren zum Mittleren Alb (–108,8 Ma) zeigt eine große,
homogene Variationsbreite, wo sich keine Differenzie-
rung in morphologische Gruppen erkennen lässt. Inner-
halb eines Zeitraumes von 400.000 Jahren verschob sich
diese breite, homogene Variation leicht in Richtung zu
Typen mit höherer Zahl an biserialen Kammern, um
dann – fast schlagartig – in drei in sich homogene Ver-
teilungen (Spiroplectinata annectens, Sp. complanata und
Sp. bettenstaedti) zu zerfallen (Abb. 12). Bis hin zum ba-
salen Jüngeren Alb (–106 Ma) zeigt jede dieser Gruppen
den selben Änderungsgrad, so dass man von paralleler
Anagenese sprechen kann. Betrachtet man die gesamte
Morphologie der drei Arten und bezieht sich nicht nur
auf ein Merkmal, lässt sich eine stärkere Differenzierung
zwischen den Arten erkennen, was ein noch deutliche-
rer Hinweis auf die netzförmige Artbildung ist. Eine
Neubearbeitung dieses Materials mit komplexeren mor-
phometrischen Methoden sollte eine Verdeutlichung
der Artbildungsprozesse bringen.

Anhand der oben angeführten Beispiele zeigt sich,
dass es keine streng getrennten Modelle der Artbildung
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Abb. 12: Variationskurven von Gaudryina und Spiroplectinata der Abb. 1 im
Bereich vom Älteren bis zu Jüngeren Alb. Aus der Gaudryina dividens-
Stammlinie (rein triserial) zweigte im höchsten Älteren Alb eine
Spiroplectinata Gruppe mit breiter Variation ab, woraus sich im tieferen
Mittleren Alb schlagartig die drei Arten Spiroplectinata annectens,
Sp. complanata und Sp. bettenstaedti entwickelten, wobei die Mutterart
Gaudryina dividens unmittelbar nach der Basis des Mittleren Alb erlosch
(aus GRABERT 1959, verändert).



gibt, sondern dass es von der Strukturierung des Verbrei-
tungsareals von Subpopulationen abhängt, welches die-
ser Modelle dominiert, wobei Übergangsformen zwi-
schen allen Modellen existieren. Trotzdem lassen sich
mikropaläontologische Belege für jedes Modell der Art-
bildung finden, die unumstößliche Belege für die kom-
plexen Vorgänge der Evolution und Phylogenese liefern.

Zusammenfassung

In einer Probe eines geologischen Profils oder einer
Bohrung in marinen Sedimenten und Sedimentgestei-
nen sind Mikrofossilien oft in hoher Zahl anzutreffen, so
dass sich Häufigkeitsfunktionen von Arten erstellen las-
sen. Solche „Fossilpopulationen“ können mit Popula-
tionen gleichgesetzt werden, die mehrere Generationen
innerhalb eines kurzen geologischen Zeitabschnittes be-
inhalten. Aus diesem Grund lassen sich populationsge-
netische Verfahren, insbesondere Methoden der Quan-
titativen Genetik, auch bei fossilen Organismen anwen-
den. Probennahmen in Profilen oder Bohrungen mit
kontinuierlicher Sedimentation, die in geringen Ab-
ständen genommen werden, ermöglichen eine Erfassung
des Wandels von Fossilpopulationen im Laufe der Erd-
geschichte. Dieser Wandel lässt sich durch die Evoluti-
onsmechanismen Selektion, Migration und Genetische
Drift erklären. Da die Profile bis zu einige Millionen
Jahre umfassen können, lassen sich Artbildungsprozesse,
die meist in geologischen Zeiträumen stattfinden, nach-
vollziehen und ermöglichen die Überprüfung der Spe-
ziationsmodelle „Phyletischer Gradualismus“, „Punktu-
elles Gleichgewicht“, „Punktueller Gradualismus“ und
„Netzförmige Artbildung“. Die populationsgenetische
Interpretation von Entwicklungslinien fossiler Mikroor-
ganismen zeigt, dass die Struktur einer Population, ihre
Aufteilung in Subpopulationen und deren Grössen zu-
sammen mit der Möglichkeit zur Migration bestimmt,
welche der Evolutionsfaktoren – abgesehen von der
Mutation – beim Artbildungsprozess wirken. Anhand
der Mikropaläontologie kann gezeigt werden, dass es
kein ausschliessliches Modell der Artbildung gibt, son-
dern dass alle Modelle Gültigkeit besitzen, wobei die
Umweltsbedingungen und der Aufteilungsgrad einer
Population bestimmen, welches Modell bei der Entste-
hung von Arten Gültigkeit besitzt.
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Einleitung

Nach dem „Paläontologischen Wörterbuch“ von
LEHMANN (1996: 130) sind es „stammesgeschichtliche
Dauertypen, die sich als einzelne Arten mehr oder we-
niger unverändert“ bis in die Gegenwart „erhalten ha-
ben“. Eine exakte Definition für diese Lebewesen gibt
es nicht, dennoch sei an Hand einiger Beispiele eine
Definition versucht und gleichzeitig ihre Bedeutung für
die Evolutionsbiologie aufgezeigt. Der Begriff geht auf
Ch. DARWIN zurück. Er verwendete ihn erstmalig in sei-
nem grundlegenden Werk „Über den Ursprung der Ar-
ten“ („On the origin of species“) (1859: 107). DARWIN
verstand unter diesem Begriff, der als Widerspruch in
sich, hier unter Anführungszeichen verwendet sei, re-
zente, d.h. in der geologischen Jetztzeit (Holozän mit
einer Dauer von etwa 10.000 Jahren) lebende Organis-
men, die nach den von ihm angeführten Beispielen
eine Art Mittelstellung zwischen zwei heute völlig ge-
trennten systematischen (Groß-) Einheiten einneh-
men. Als Beispiele dafür nannte Darwin das australi-
sche Schnabeltier (Ornithorhynchus [„Platypus“] anati-
nus) und den südamerikanschen Schuppenmolch (Lepi-
dosiren paradoxus), einen Lungenfisch.

Das amphibisch lebende Schnabeltier (Abb. 1)
„vermittelt“ durch seine „Schlüsselmerkmale“ (z. B. Ei-
erleger und Kloake wie ein Reptil, Behaarung und drei
Gehörknöchelchen wie ein Säugetier) zwischen
Kriechtieren, also Reptilien, und Säugetieren, der süd-
amerikanische Lungenfisch als Kiemen- und Lungenat-

mer zwischen Fischen („Pisces“) und Lurchen (Amphi-
bia). Beide Arten würden heute wohl eher als „connec-
ting links“ denn als „lebende Fossilien“ bezeichnet wer-
den (Abb. 2).

Welche Lebewesen kann man nun wirklich als „le-
bende Fossilien“ bezeichnen? Wie bereits erwähnt, sind
es stammesgeschichtliche Dauertypen, eine Definition,
die durch gewisse Kriterien ergänzt werden kann, so-
weit man von morphologisch-anatomischen und phy-
siologischen Merkmalen ausgeht, wie sie üblicherweise
bei den Eukarya (= Eukaryota) beurteilt werden kön-
nen. Zusätzlich lassen sich auch verbreitungsgeschicht-
liche Aspekte heranziehen. Hier seien diese Kriterien
an Hand der rezenten Lungenfische aufgezeigt und da-
mit zugleich eine Definition des Begriffes „lebendes
Fossil“ gegeben. Dies erscheint auch deshalb wichtig,
weil Untersuchungen in den letzten Jahren neue Er-
kenntnisse für die „klassischen lebenden Fossilien“, wie
Perlboote (Gattung Nautilus), Quastenflosser (Latime-
ria) und die Brückenechsen (Sphenodon) erbracht ha-
ben (vgl. THENIUS 2000).

Versuch einer Definition
des Begriffes „lebendes Fossil“

Die rezenten Lungenfische (Dipnoi = Doppelat-
mer) stehen im System der Knochenfische (Osteich-
thyes = Osteognathomorpha) ziemlich isoliert (Abb. 3)
und sind nur durch drei Gattungen vertreten. Meist

„Lebende Fossilien“ im Organismenreich
Paläontologie und Molekularbiologie als

wichtigste Grundlagen

E . T H E N I U S

Abstract: At first a definition of the conception “living fossil“ is given. Further there is a review of the well-known “living fos-
sils“ within the Archaea (for example: Pyrolobus fumarii), Bacteria (Cyanobacteria) and Eukarya (f. ex. Ginkgo biloba,Metasequoia
“glyptostroboides“, Dipteris conjugata and Amborella trichopoda as plants; Limulus, Triops, Lingula, Nautilus, Latimeria, Neoceratodus,
Andrias, Sphenodon,Mekosuchus, Didelphis, Dromiciops, Hypsiprymnodon and Echinosorex as animals) with a discussion over the im-
portance of “living fossils“ for the evolution.
Data for the judgement of the phylogenetic affinities of the „living fossils“ are on the one hand age-dating fossils, on the other si-
de molecularbiological findings.
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werden sie zusammen mit den Quastenflossern auf
Grund des Flossenbaues als Sarcopterygii (= Fleischflos-
ser) den Actinopterygii (= Strahlenflosser) gegenüber-
gestellt. Die drei Gattungen (Lepidosiren – Südamerika,
Protopterus – Afrika und Neoceratodus – Australien

(Abb. 4) zeigen mit insgesamt sechs Arten eine soge-
nannte Gondwana-Verbreitung, d.h. sie sind (als Süß-
wasserfische) auf die Südkontinente beschränkt, wobei
es sich bei Neoceratodus forsteri um ein echtes Relikta-
real handelt. Einst waren Lungenfische, wie Fossilfunde
belegen, weltweit verbreitet und zeitweise auch im Meer
heimisch. Im Aussehen unterscheidet sich der australi-
sche Lungenfisch praktisch nicht von Fossilformen aus
dem jüngeren Erdaltertum (z. B. Uronemus im Perm;
Abb. 5).

Während die Entdeckung des südamerikanischen
Schuppenmolches (Lepidosiren paradoxus) durch den
österreichischen Forschungsreisenden Johann Natterer
im Jahr 1833 und die spätere Beschreibung durch den
Ichthyologen L. J. Fitzinger vom Naturhistorischen Mu-
seum Wien im Jahr 1836 kein besonderes Echo in Zoo-
logenkreisen auslöste, war die Entdeckung des australi-
schen Lungenfisches (Neoceratodus forsteri) durch Ge-
rard Krefft vom Sydney-Museum im Jahr 1870 eine
richtige wissenschaftliche Sensation. Besitzt doch dieser
Fisch ein Gebiss aus Zahnplatten, wie sie bis damals nur
fossil bekannt waren. Hatte doch der berühmte Schwei-
zer Ichthyologe Louis Agassiz derartige isolierte Zahn-
platten, wie sie für Süßwasserablagerungen der germani-
schen Trias Mitteldeutschlands charakteristisch sind, im
Jahr 1838 unter dem Namen Ceratodus beschrieben,
diese allerdings den Haien (Cestraciones) zugeordnet.
Und nun tauchte ein lebender Fisch mit einem derarti-
gen Gebiss auf! Neoceratodus forsteri zeigt durch die ty-
pischen Quastenflossen (Archipterygien), die Beschup-
pung des Körpers mit Kosmoidschuppen, die knorpelige
Chorda dorsalis, das Gebiss und dem allgemeinen Habi-
tus altertümliche Merkmale, wie sie von körperlich er-
haltenen Lungenfischen aus der Perm- und Triaszeit be-
kannt sind (Abb. 6). Demgegenüber ist bei Lepidosiren
und Protopterus der Körper aalförmig verlängert, die
Schuppen sind weitgehend rückgebildet und die paari-
gen, fast nur fadenförmig entwickelten Flossen sowie die
stark reduzierten Zahnplatten weichen völlig vom Cera-
todus-Typ ab. Die Lungensäcke sind paarig ausgebildet,
während Neoceratodus forsteri durch Reduktion nur ei-
nen Lungensack besitzt.

Diese unterschiedlichen Merkmale werfen für den
Wissenschafter die Frage auf, was ist in stammesge-
schichtlicher Hinsicht als ursprünglich, also primitiv,
und was ist als abgeleitet oder spezialisiert zu bewerten.
Für die rezenten Lungenfische kann an Hand von Fos-
silfunden diese Frage und damit die sogenannte Lesrich-
tung der Evolution eindeutig beantwortet werden, in-
dem etwa die kräftigen Schuppen, die Archipterygien
und die massiven Zähne als ursprünglich gelten können.
Meist ist dies nicht so einfach, vor allem dann, wenn
sich der Mosaikmodus der Evolution (= Heterobathmie
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Abb. 1: Das australische Schnabeltier (Ornithorhynchus anatinus). Beachte
Hornschnabel, Behaarung, Schwimmhäute an den Vorder- und Hinterfüßen
und den „Biber“-Schwanz. Foto A. Root, OKAPIA Frankfurt /M.

Abb. 2: Das Schnabeltier als „lebendes Fossil“ im Sinne von Charles Darwin
1859. Beachte Mittelstellung der Eierleger zwischen Reptilien und „höheren“
Säugetieren (Theria). Nach THENIUS 2000.
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Abb. 3: „Stammbaum“ der Knochenfische
(Osteichthyes). Fleischflosser (Sarcopterygii)
mit den Lungenfischen (Dipnoi) und
Quastenflossern (Coelacanthida und
Rhipidistia) sowie die Strahlenflosser
(Actinopterygii) mit den „Ganoidfischen“
(„Brachiopterygii“, „Chondrostei“ und
„Holostei“) und den „echten“ Knochenfischen
(Teleostei). Ausführung L. Leitner.

Abb. 4: Die gegenwärtige
disjunkte Verbreitung der
Lungenfische auf den
Südkontinenten (sog. Gondwana-
Verbreitung). Lepidosiren und
Protopterus als
Schwestergattungen als Hinweis
auf den einstigen Doppelkontinent
(Südamerika-Afrika) im
Erdmittelalter. Nach THENIUS 1984.



der Merkmale) durch die unterschiedliche Evolutions-
geschwindigkeit einzelner Merkmale auswirkt und die
Unterscheidung im Sinne von ABEL (1914) sog. Ori-
menten und Rudimenten erschwert. So sind etwa beim
Schnabeltier als Eierleger eine echte Kloake, d.h. eine
gemeinsame Öffnung für den Darm- und Urogenital-
trakt, keine äußeren Ohrmuscheln, das Hörorgan mit

einer Lagena anstelle einer echten Cochlea (= Schnek-
ke) im Innenohr, freie Halsrippen und der Bau des
Schultergürtels als „Reptil“-Merkmale, Haare, Milch-
drüsen (allerdings keine Zitzen), ein sekundäres Kiefer-
gelenk (= Squamoso-Dentalgelenk), drei Gehörknö-
chelchen im Mittelohr und der Bau des Gehirns als
„Säugetier“-Merkmale entwickelt.

Nun aber wieder zurück zu den rezenten Lungenfi-
schen. Bei den südamerikanischen und afrikanischen
Dipnoi ist ein Trockenschlaf in Schleimkokons bzw. -röh-
ren ausgebildet, in denen diese Fische dank ihrer Lungen
monatelange Trockenzeiten überdauern können, was üb-
rigens auch für fossile Lungenfische (z. B. Gnathorhiza aus
dem Perm) nachgewiesen werden konnte. Der australi-
sche Lungenfisch hat diese Eigenschaft nicht entwickelt,
verhält sich demnach auch in dieser Hinsicht ursprüngli-
cher als seine südamerikanischen und afrikanischen Ver-
wandten. Damit ist auch die taxonomische Bewertung
angesprochen. Wie aus der Merkmalskombination und
der Lebensweise hervorgeht, stehen Lepidosiren und Pro-
topterus einander näher, weshalb sie auch als Angehörige
einer eigenen Familie (Lepidosirenidae) klassifiziert wer-
den, während Neoceratodus der einzige Vertreter der Ce-
ratodidae (= Neoceratodontidae) ist. Die GattungNeoce-
ratodus selbst ist durch Fossilfunde seit der Unterkreide
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Abb. 5:
„Stammbaum“ der
Lungenfische. Beachte
Formenfülle im
Erdaltertum. Von den
drei rezenten
Gattungen ist nur der
australische
Lungenfisch
(Neoceratodus
forsteri) als „lebendes
Fossil“ zu bezeichnen.
Die afrikanischen und
südamerikanischen
Lungenfische sind
gegenüber ihren
Stammformen stark
abgeleitet. Der
Ceratodus-Typ ist seit
der Permzeit (z. B.
Uronemus)
unverändert. Nach
THENIUS 1984.

Abb. 6: Neoceratodus forsteri der australische Lungenfisch aus Queensland.
Steinhart Aquarium. – Foto: NAS/T. McHugh, OKAPIA Frankfurt/M.



nachgewiesen. Die nähere Verwandtschaft von Lepidosi-
ren und Protopterus wird aus ihrer erdgeschichtlichen Ver-
gangenheit verständlich. Südamerika und Afrika trenn-
ten sich nach Befunden der Paläontologie als Teile vom
einstigen Südkontinent Gondwana erst zur mittleren
Kreidezeit voneinander, während Australien und Indien
über die Antarktis nach Befunden der Plattentektonik
noch länger miteinander verbunden waren. Damit ist
auch der bereits oben erwähnte verbreitungsgeschichtli-
che Aspekt genannt, der zusammen mit stammesge-
schichtlichen Hinweisen durch Fossilfunde als einzig re-
alhistorische Belege samt zeitlicher Dimension im Ideal-
fall zur Beurteilung „lebender Fossilien“ entscheidend
beitragen kann (vgl. Abb. 5).

Für die rezenten Lungenfische bedeutet dies, dass le-
diglich der australische Lungenfisch Neoceratodus forste-
ri als „lebendes Fossil“ bezeichnet werden kann, die üb-
rigen lebenden Dipnoi mit den Gattungen Lepidosiren
und Protopterus hingegen nicht. Es ist daher nicht zu-
treffend, die rezenten Lungenfische in ihrer Gesamtheit
als „lebende Fossilien“ zu bezeichnen.

Mit dem Beispiel der Lungenfische ist die Bedeu-
tung der Paläontologie als historische Erdwissenschaft
hinlänglich unterstrichen. Lungenfische sind seit dem
Unter-Devon (Diabolepis aus China) als Meeresbewoh-
ner bekannt. Ihr Aussehen und damit vor allem der un-
paaren Flossen hat sich im Lauf von Jahrmillionen ge-
wandelt, indem die ursprünglich getrennten Rücken-
und Analflossen samt Schwanzflosse zu einem durchge-
hendem Flossensaum umgestaltet wurden. Lungenfische
waren einst weltweit verbreitet und erlebten ihre stam-
mesgeschichtlichen Blütezeiten, im Jung-Paläozoikum
(Devon) und in der Trias. Mit dem Auftreten der
„Chondrostei“, „Holostei“ und der Teleostei unter dem
Actinopterygii werden Lungenfische seit der Trias im-
mer seltener.Während sich die afrikanischen Lungenfi-
sche dank ihrer „Trockenschlaf-Strategie“mit mehreren
Arten behaupten konnten, überlebte Neoceratodus for-
steri lediglich in einem Reliktareal in Queensland, wo es
im Bereich der Regenwälder um den Burnett und St.
Mary River anscheinend nicht zur völligen Austrock-
nung der Flüsse gekommen ist, auf dem Jahrmillionen
hindurch isolierten Kontinent Australien.

Nun aber zur stammesgeschichtlichen Bedeutung
der Lungenfische. Sind es, wie verschiedentlich auch
heute noch angenommen wird (MICKOLEIT 2004) die
sog. Schwestergruppe der Tetrapoden, also der Landwir-
beltiere, oder ist unter ihnen gar die Stammform der Te-
trapoden zu suchen, wie auf Grund eines vermeintli-
chen Nasenrachenganges (sog. Choanen) bei den Lun-
genfischen immer wieder behauptet wurde? Die sog.
Choanen der Dipnoer sind, wie zuletzt SCHULTZE (2004)
betonte, keine echten Choanen, die Dipnoi sind daher

auch nicht als Choanata zu bezeichnen. Gegen eine Ab-
stammung der Tetrapoden von Lungenfischen sprechen
nicht nur das Fehlen echter Choanen, sondern auch das
Quetschgebiss aus wenigen Zahnplatten, die Auto-[syn-
]stylie (feste Verbindung des Neurocraniums mit dem
Palatoquadratum) und die große Zahl der Schädelkno-
chen bei den erdgeschichtlich ältesten Lungenfischen.

Die bisherigen molekularbiologischen Analysen er-
möglichen keine eindeutige Klärung der Verwandt-
schaftsverhältnisse, indem sowohl Hinweise für eine nä-
here Verwandtschaft zwischen Lungenfischen und Te-
trapoden, als auch eine solche zwischen Lungenfischen
und bestimmten „Quastenflossern“ (Actinistia) beste-
hen. Von den Actinistia und ihrer Bedeutung für die
Abstammung der Tetrapoden wird noch im Abschnitt
über Latimeria die Rede sein.

Damit dürfte nicht nur die Definition des Begriffes
„lebendes Fossil“ abgeklärt sein, sondern auch deren
eventuelle stammesgeschichtliche Bedeutung. Dass „le-
bende Fossilien“ Auskunft über fossil nicht erhaltene
Weichteile geben können sei hier grundsätzlich festge-
halten.

„Lebende Fossilien“
unter den Prokaryota

Das obige Beispiel (Neoceratodus forsteri) betrifft ei-
nen Vertreter der Wirbeltiere und damit der Eukarya
(Tiere, Pilze und Pflanzen). Nach den neuersten Er-
kenntnissen gibt es etliche „lebende Fossilien“ auch un-
ter den sog. Prokarya (= Prokaryota), also Organismen
ohne echten, membran-ummantelten Zellkern, deren
phänotypische Differenzierung (= Biodiversität) nicht
nach morphologischen Aspekten beurteilt werden
kann, sondern nur hinsichtlich der Erbsubstanz (RNA)
an Hand molekularbiologischer Analysen. Ihre moleku-
larbiologische Vielfalt übertrifft jene der Eukaryota
deutlich.

Damit ist die grundsätzliche Wichtigkeit molekular-
biologischer Analysen für die Molekularphylogenetik
aufgezeigt. Zugleich muss jedoch auch darauf hingewie-
sen werden, dass eine Kalibrierung (= Eichung) der sog.
„molekularen Uhren“ (vgl. LEWIN 1998) nur über alters-
datierte Fossilien möglich ist, wenn es darum geht Aus-
sagen über den Zeitpunkt von Aufspaltungen in zwei
Gruppen (z. B. Menschenaffe [Schimpansen] und
Mensch) zu machen.

Die molekulare Uhr der Evolution, die Emile Zuk-
kerkandl und Linus Pauling vom California Institute of
Technology erstmals 1962 publizierten, entspricht im
Prinzip eigentlich der sog. Orthogenese mit einer kon-
stanten Evolutionsgeschwindigkeit bei der Annahme
einer konstanten Rate von Genmutationen. Gleiches
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gilt für die Neutralitätstheorie von KIMURA (1968) und
damit das Konzept der neutralen Evolution.

Die Neutralitätstheorie betrifft einen alten Konflikt
innerhalb der Evolutionsbiologen, da die Änderung ad-
aptiver Merkmale keiner konstanten Rate unterliegen
(STORCH et al. 2001). Die Neutralitätstheorie wird heu-
te zwar von der Mehrzahl der Genetiker anerkannt,
wenngleich nicht nur die Annahme von der natürli-
chen Selektion zu anderen Ergebnissen führt. So ist die
Mutationsrate der Mitochondrien-DNA ca. 10x schnel-
ler als jene der Kern-DNA, auch die der Cloroplasten-
DNA ist viel langsamer.

Damit aber wieder zurück zu den Prokaryota. Der
Molekularbiologe Carl R. Woese von der University of
Illinois in Urbana (USA) hat in jahrzehntelangen Stu-
dien über die vergleichende Sequenzierung der riboso-
malen RNA (= rRNA) von Archaebakterien die
Grundlagen für die systematische Gliederung dieser
Prokaryota geschaffen und zugleich aufgezeigt, dass in-

nerhalb der Prokaryota zwei „gleichwertige“ Gruppen
(Archaea und Bacteria) zu unterscheiden sind, sodass
innerhalb aller Organismen drei Großreiche oder „Do-
maenen“ (Archaea, Bacteria und Eukarya) auseinander-
zuhalten sind (WOESE et al. 1990).

Nach den von diesen Autoren an Hand von Se-
quenzvergleichen der 16 (18) s-ribosomalen RNA er-
stellten „Stammbaum“ zählen jene zu den ältesten Ar-
chaea, die von STETTER (2003) nach ihrem Lebensraum
als hyperthermophile Mikroorganismen bezeichnet wer-
den (Abb. 7). Derartige Hyperthermophile leben gegen-
wärtig in terrestrischen (Solfatarengebiete) und subma-
rinen Vulkangebieten (Hydrothermalschlote, wie sie als
Erzkamine, aus denen meist dunkle Mineralpartikel
durch Abkühlung im Meerwasser [Schwarze Raucher =
„black smokers“] im Bereich von mittelozeanischen Rük-
ken der Tiefsee vorkommen) bei Temperaturen zwischen
80 und 113° Celsius. Derartige heiße Tiefseequellen wur-
den erstmalig 1977 im Ostpazifik entdeckt. Nach STET-
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Abb. 7: „Stammbaum“ der drei Ur-
Reiche (Domaenen) auf Grund von
Sequenzvergleichen der 16(18) s-
ribosomalen RNA. Die rot
hervorgehobenen Linien sind von
hyperthermophilen Archaea besetzt.
Nach STETTER 2003, umgezeichnet.



TER (2003) sind es Angehörige der Archaea (Crenar-
chaeota), wie etwa Pyrolobus fumarii, Ignicoccus islandi-
cus, Pyrodictium occultum, Aciduloprofundum boonei und
Pyrococcus furiosus, die meist unter anaeroben Bedingun-
gen leben. Die Energiegewinnung erfolgt ausschließlich
chemoautotroph über schwefelhaltige Lösungen. Es er-
hebt sich die Frage, existieren diese Organismen seit der
Frühzeit der Erde oder handelt es sich – wie etwa der
französische Wissenschafter Patrick Forterre annimmt –
um eine viel spätere, sekundäre Anpassung?

Diese hyperthermophilen Archaea treten wie er-
wähnt durchwegs an der Basis des „Stammbaumes“ auf,
was bedeuten würde, dass es sich tatsächlich um Mi-
kroorganismen handelt, die einst in der „Ur-Suppe“ der
Erde bei einer reduzierenden Atmosphäre existierten
und aus denen letztlich die Bakterien und die Eukarya
hervorgegangen sind. Sie sind, wie STETTER betont,
Zeugen der Urzeit und damit durchaus als „lebende Fos-
silien“ zu bezeichnen.

Neben diesen Hyperthermophilen zählen auch me-
thanogene Archaea (z. B. Methanococcus, Methanosarci-
na,Methanobacterium) zu den ursprünglichsten heute le-
benden Mikroorganismen (THAUER 2003). Das Endpro-
dukt ihres Stoffwechsels ist Methan, das auch unter dem
Namen Sumpf- oder Grubengas bekannt ist, ein brenn-
bares Gas, das in der Atmosphäre treibhauswirksam ist.
Heute leben sie als anaerobe Methanbildner im Faul-
schlamm ebenso wie im Pansen der Wiederkäuer. Wie
THAUER (2003) betont, sind die meist riesigen Methan-
lagerstätten in der Tiefsee über viele Millionen Jahre
durch den Stoffwechsel methanogener Archaea ent-
standen. Auch die Methanogenen werden als „lebende
Fossilien“ bezeichnet.

Massenentwicklungen von solchen Archaebakte-
rien haben zu verschiedenen Zeiten (z. B. „black shales“
der Kreidezeit mit dem sog. OAE [= „ocean anoxic
event“], Schwarzschiefer, wie etwa die Posidonienschie-
fer des Lias) zur Entstehung von Ölschiefern geführt, die
in Form von Chemofossilien (also nicht körperlich er-
haltenen Resten) dokumentiert werden konnten.

Ob auch die Mitochondrien als Organellen in den
Zellen der Eukaryota als „lebende Fossilien“ zu bezeich-
nen sind, wird kontrovers diskutiert (HORN 2005). Es
sind keine eigenständigen Organismen (mehr), sondern
völlig von der Wirtszelle abhängig. Für die aus Cyano-
bakterien hervorgegangenen Chloroplasten als weitere
Organellen gilt ähnliches. Nach KOWALLIK (1997) ist
auf Grund molekularbiologischer Befunde bei der pri-
mären Endosymbiose keine mehrfache Entstehung als
Endosymbionten anzunehmen.

Damit wollen wir uns den eigentlichen Bakterien
(Eubacteria) zuwenden. Von ihnen sind, wenn meist

auch nur indirekt, aus dem Präkambrium zahlreiche Re-
ste in Form von sog. Stromatolithen überliefert. Es sind
knollige oder lagenförmig im Millimeterbereich ausge-
bildete Kalkniederschläge, die durch die Tätigkeit von
„Blau-(grün-)algen“ (Cyanophyceae oder Cyanophy-
ten), die verschiedentlich, entsprechend ihres erdge-
schichtlichen Alters, auch als „Ur-Algen“ bezeichnet
werden, entstehen. Derartige Cyanophyten haben im
Präkambrium den evolutionsbiologisch wichtigsten
Schritt der Photosynthese vollzogen, indem sie mit Hil-
fe des Sonnenlichtes und von Chlorophyll (Blattgrün)
einfache organische Stoffe unter Freisetzung von freien
Sauerstoff produzierten, bei gleichzeitigem Abbau von
CO2. Erst dadurch entstand die Sauerstoffatmosphäre,
welche die ursprüngliche reduzierende vor etwas mehr
als drei Milliarden Jahren abzulösen begann. Der freie
Sauerstoff wirkte ursprünglich als Gift für die damaligen
Mikroorganismen und bedeutete für diese eine richtige
Katastrophe. Zeugen für den nunmehrigen freien Sauer-
stoff sind die Itabirite oder „banded iron formation“
(BIF = gebänderte-Eisenerze), die zeigen, dass im Ozean
Eisenpartikelchen oxidiert und sedimentiert wurden.
Für die Entstehung der Sauerstoff-Atmosphäre zeugen
kontinentale Rotsedimente mit einem Alter von 2,6 bis
1,9 Milliarden Jahren.

Für die Entstehung älterer „gebänderter Eisenerze“
(3, 8 bis 2,6 Milliarden Jahre) werden neuerdings an-
oxygene, phototrophe Bakterien in den einstigen Ozea-
nen verantwortlich gemacht (KAPPLE 2006). Sie wan-
deln zweiwertiges in dreiwertiges Eisen um. Gegenwär-
tig sind sie durch Rhodobacter ferrooxidans vertreten.

Die ältesten Stromatolithen sind etwa 3,5 Milliar-
den Jahre alt. Sie waren gegenüber großen Salzgehalts-
schwankungen unempfindlich. Zu den bekanntesten
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Abb. 8: Quartärzeitliche Stromatolithen aus der Gezeitenzone der Shark Bay
in Westaustralien. Diese Kalkgebilde sind als Tätigkeit von „Blaugrünalgen“
(Cyanophyten) im Meer entstanden. Fossile Gegenstücke sind bereits aus dem
Präkambrium bekannt. Foto D. Meischner.



fossilen Gattungen zählen Cryptozoon, Collenia und Ja-
cutophyton. Die bekanntesten „rezenten“ (= quartärzeit-
lichen) Stromatolithen sind jene aus der Gezeitenzone
einer Lagune (Hamlin Pool, wo der Salzgehalt am höch-
sten ist) der Shark Bay in Westaustralien (Abb. 8). Bei
den rezenten Stromatolithen sind hauptsächlich Arten
der Gattung Aphanocapsa, Oscillatoria, Rivularia und
Schizothrix am Aufbau beteiligt. Cyanobakterien spielen
auch heute noch eine wichtige Rolle. So ist gegenwär-

tig etwa Prochlorococcus marinus der weitestverbreitete
photosynthetische Organismus der Erde, der für 30 bis
80 % der O2-Produktion im Meer verantwortlich ist, zu
nennen (SCHMETTERER 2002).

„Lebende Fossilien“
unter den Pflanzen (Plantae)

Das wohl bekannteste „lebende Fossil“ unter den
Pflanzen ist der ostasiatische Tempelbaum (Ginkgo bilo-
ba, Abb. 9). Es ist der einzige rezente Vertreter der
Ginkgogewächse (Ginkgophyta), einer im Mesozoikum
fast weltweit verbreiteten Pflanzengruppe innerhalb der
sog. Nacktsamer („Gymnospermae“).

Ginkgophyten sind seit der Permzeit mit dem „Ur-
Ginkgo“ Sphenobaiera digitata und mit (?) Trichopitys
nachgewiesen. Sie sind damit älter als die Angiosper-
men (Bedecktsamer) als gegenwärtig dominierende
Pflanzengruppe.

Ginkgo biloba ist zweifellos ein „lebendes Fossil“, was
durch die isolierte Stellung im System, durch die Be-
schränkung auf ein Reliktareal (zur Zeit seiner Entdek-
kung), die einst weltweite Verbreitung der Ginkgoge-
wächse und durch altertümliche Merkmale (z. B. Be-
blätterung, Befruchtung durch Spermatozoide) bestätigt
wird (Abb. 10).

Unter den übrigen Nacktsamern sind die Cycadeen
als Cycadophyta, die Araucarien (Araucariaceen) und
die Mammutbäume (Taxodiaceen) als altertümliche
Elemente zu erwähnen, die ihre stammesgeschichtliche
Blütezeit im Mesophytikum bzw. zur Tertiärzeit erlebten.
Verglichen mit den Bedecktsamern (Angiospermae)
sind es relativ artenarme, vielfach diskontinuierlich, al-
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Abb. 9: Der
ostasiatische

Tempelbaum (Ginkgo
biloba) als einziger

rezenter Vertreter der
Ginkgophyten – ein
„lebendes Fossil“.
Foto E. Thenius.

Abb. 10: a Baiera
muensteriana, Blatt,

(Jura), b Ginkgo
biloba, rezent mit

Kurztrieb und
männlicher Blüte, c

Samen, d
Spermatozoid. Nach

EHRENDORFER 1998,
umgezeichnet.



so nicht zusammenhängend verbreitete Baumgewächse
mit Tendenz zum Endemismus.

Die rezenten Palmfarne (Cycadales) mit Gattungen
wie Cycas, Zamia, Encephalarctos und Dioon, um nur die
bekanntesten von den 10 Gattungen zu nennen, sind
die einzigen Überlebenden der in Mesophytikum for-
menreich verbreiteten Cycadophyta (Abb. 11). Die Be-
zeichnung Palmfarne ist irreführend, das es sich weder
um Farne noch um Palmen, sondern um palmähnliche,
jedoch nacktsamige Holzgewächse handelt. Der kräfti-
ge, meist unverzweigte Stamm trägt einen Schopf
schraubig gestellter, gefiedeter farnwedelartiger Blätter
(Abb. 12). Die Cycadales selbst sind seit dem Perm be-
kannt. Unter den nur fossil nachgewiesenen Cycado-
phytina sind die sog. Bennettiteen oder Bennettitopsida
des Mesophytikums besonders bemerkenswert, da sie
erstmals echte, vermutlich von Insekten bestäubte
Zwitterblüten hervorgebracht haben.

Beide Gruppen (Palmfarne und Bennettiteen) wer-
den auf sog. Farnsamer („Pteridospermae“ oder Lyginop-
teridopsida) des Jung-Paläozoikum zurückgeführt. Diese
Farnsamer besitzen noch keine Blüten. Sie starben in
der älteren Kreidezeit aus.

Die gegenwärtig mit über 30 Arten bei drei Gattun-
gen (Araucaria, Agathis undWollemia) auf der Südhemi-
sphäre lebenden Araucarien sind in Südamerika (Arau-
caria araucana, A. angustifolia), Australien, Neuguinea,

Neukaledonien, Norfolk-Insel und Neuseeland hei-
misch (Abb. 13). Besonders Bemerkenswert ist ihre Ar-
tenfülle auf Neukaledonien mit 13 Araucaria- und meh-
reren Agathis-Arten (SCHNECKENBERGER 1991).

Fossil waren Araukarien auch auf der Nordhemi-
sphäre verbreitet. Allerdings sind nicht alle als Arauca-
rioxylon bezeichneten fossilen (Kiesel-) Hölzer tatsäch-
lich auf Araukarien zu beziehen. Sie besitzen zwar die
„araucarioide“ Tüpfelung des Holzes, was aber lediglich
ein altertümliches Merkmal bei ursprünglichen Nadel-
bäumen bedeutet.
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Abb. 11: Die Kormo-
phyten (Sprosspflan-
zen), ihre zeitliche
Verbreitung und die
mutmaßlichen stam-
mesgeschichtlichen
Zusammenhänge. Die
Psilophyten als älteste
Landpflanzen und
Wurzelgruppe der Ge-
fäßsporenpflanzen
(Pteridophyta), Nackt-
samer („Gymnosper-
mae“) und der Be-
decktsamer (Angio-
spermae). Nach THENI-
US 2000, verändert.

Abb. 12: Cycas revoluta, ein typischer Vertreter der Palmfarne (Cycadales), von
den Ryukyu-Inseln, Japan. Foto G. Grabherr.



Die Taxodiaceen zählen mit den Mammutbäumen
(Sequoiadendron, Sequoia und Metasequoia) und Sumpf-
zypressen (Taxodium und Glyptostrobus) zu den häufig-
sten und bekanntesten Elementen der tertiärzeitlichen
Braunkohlenflora der Nordhemisphäre. Ihre lebenden
Verwandten sind auf Reliktareale in China (Metase-

quoia und Glyptostrobus) und Nordamerika (Sequoiaden-
dron giganteum, der Mammutbaum und Sequoia sempervi-
rens, das „Redwood“ in Kalifornien sowie die Sumpfzy-
presse Taxodium distichum in den südöstlichen USA) be-
schränkt (Abb. 14). Metasequoia ist nach molekularbio-
logischen Befunden als „sister taxon“ von Sequoia und
Sequoiadendron anzusehen (LEPAGE et al. 2005).

Taxodiaceen sind seit dem Jura bekannt (z. B. Elati-
des). Aus der Kreidezeit sind neben Geinitzia auch Se-
quoia undMetasequoia nachgewiesen. Die rezenten Taxo-
diaceen können mit ihren wenigen Arten durchaus als
„lebende Fossilien“ gelten. Einzelne Mammutbäume er-
reichen ein Lebensalter von mehreren tausend Jahren.

Die Farne (Filicophyta) als Gefäßsporenpflanzen
(Pteridophyta) zählen zu den erdgeschichtlich ältesten
Landpflanzen. Sie erscheinen mit den sog. „Ur-Farnen“
(Psilophyten) erstmalig im Ober-Silur (z. B. Cooksonia).
Aus der Devon-Zeit sind zahlreiche Gattungen (z. B.
Rhynia, Psilophyton, Zosterophyllum und Horneophyton)
beschrieben worden. Sie besitzen keine echten Blätter,
primitive Leitbündel und einfache Spaltöffnungen an
der Kutikula der Sprosse, wie durch verkieselte Funde
aus dem Devon-Moor von Rhynie in Schottland doku-
mentiert wird. Es sind nach ihrer Organisation (Stützge-
webe, Leitbündel, Spaltöffnungen) echte Landpflanzen,
auch wenn manche von ihnen zumindest zeitweise noch
Wasserbewohner waren.

Aus den (Sub-)Tropen der Neuen und Alten Welt
ist eine artenarme Gruppe von Pflanzen mit zwei Gat-
tungen (Psilotum und Tmesipteris) bekannt, die äußer-
lich den Psilophyten ähneln und daher auch als Nackt-
farne (Psilotales oder Psilopsida = Gabelfarne oder
„Spaltbärlappe“) bezeichnet werden. Es sind wurzellose
(die unterirdischen Sprossteile sind als Rhizome oder
Rhizoide ausgebildet), dichotom verzweigte krautige
Pflanzen mit kleinen Schuppen (Mikrophylle) als Blät-
ter. Fossilfunde von diesen Nacktfarnen fehlen. Sie ste-
hen im System isoliert und dürften nach ihren morpho-
logischen und anatomischen Merkmalen und ihrer Le-
bensweise als meist epiphytische Pflanzen eher als stark
abgeleitete Reduktionsformen, denn als überlebende
„Ur-Farne“ bzw. Bärlappgewächse zu bezeichnen sein. Es
wären demnach keine „lebenden Fossilien“, auch wenn
sie nach molekularbiologischen Befunden (mit DNA)
doch eher als basale „Pteridophyten“ anzusehen wären
(KNOOP 2005).

Als solche sind wohl altertümliche Farne zu be-
zeichnen, deren Verwandte bereits im Paläo- und Meso-
zoikum existierten. Die Farne selbst als Vertreter der Fi-
licopsida oder Pteridopsida, besitzen große Wedel (Ma-
krophylle) mit den meist auf der Blattunterseite befind-
lichen Sporangien. Unter den heute lebenden Formen
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Abb. 13: Araucaria
araucana als

Angehörige der
Araukarien aus Chile.

Foto G. Grabherr.

Abb. 14:
Mammutbaum

(Sequoiadendron
giganteum) aus

Kalifornien. Foto G.
Grabherr.



werden die als ursprünglicher geltenden eusporangiaten
Farne mit einer mehrschichtigen Sporenbehälterwand
und die leptosporangiaten Arten (mit nur einer Zell-
schicht) unterschieden.

Unter den ersteren sind vor allem die Marattiales zu
erwähnen, die meist großwüchsige, baumförmige Arten
hervorgebracht haben, deren Wedel eine Länge bis zu
sechs Meter erreichen können. Die Marattiaceen sind
eine alte Farngruppe, die im Ober-Karbon und zur Perm-
zeit einen großen Formen- und Artenreichtum hervorge-
bracht hatten (z. B. Megaphyton und Caulopteris als
Baumfarne, Pecopteris und Asterotheca als Formgattungen
für Blattwedel; fossile Stammreste sind unter dem Sam-
melnamen Psaronius [= „Starsteine“] bekannt). Nach ei-
nem Massenaussterben am Ende der Permzeit kam es zu
einer neuerlichen stammesgeschichtlichen Blütezeit, die
von der Ober-Trias bis zur älteren Kreidezeit andauerte.
Seither ist ein starker Rückgang festzustellen.

Von den wenigen rezenten Gattungen zählen Angio-
pteris, Marattia und Danaea zu den wichtigsten (Abb.
15). Diese Gattungen sind allerdings mit etwas über 200
Arten auf den Tropengürtel der Neuen (Danaea) und
der Alten Welt (Angiopteris und Marattia in der Paläo-
tropis, Madagaskar, NE-Australien und Polynesien) be-
schränkt. Im Mesozoikum waren sie auch auf der Nord-
hemisphäre (z. B. Marattiopsis, Danaeopsis) und in Süd-
amerika (Nathorstia) verbreitet.

Unter den formen- und artenreich weltweit verbrei-
teten leptosporangiaten Formen sind zwar auch richtige
Baumfarne (z. B. Cyathea) in den Tropen und Subtropen
heimisch, doch sind dies keine Reliktformen. Als solche
gelten hingegen die Gattungen Matonia (Matoniaceen)
und Dipteris (Polypodiaceen) mit nur wenigen Arten,
die auf Schrumpf- oder Relikatareale in Südostasien
(einschließlich Neukaledonien) verbreitet sind (Abb.
16). Sie unterscheiden sich kaum von ihren in Meso-
phytikum weltweit vorkommenden Verwandten (z. B.
Phlebopteris bzw. Thaumatopteris und Hausmannia). Für
die erst in jüngerer Zeit in Neuguinea entdeckte Art Di-
pteris novoguineensis wird sogar diskutiert, ob sie nicht
zur Gattung Hausmannia zu stellen sei (FUKAREK 1992:
198). Sie wäre gleichfalls ein richtiges „lebendes Fossil“.

Die Bedecktsamer (Angiospermae = Magnoliophy-
tina) zählen – entsprechend ihrer Fortpflanzungsbiolo-
gie – zu den höchstentwickelten Pflanzen. Dadurch er-
hebt sich die Frage, gibt es überhaupt „lebende Fossi-
lien“ unter den rezenten Vertretern? Als urspüngliche
Angiospermen gelten die Magnolienartigen oder „Alt-
Angiospermen“ (Magnoliales) unter den zweikeimblätt-
rigen Bedecktsamern (Dicotyledonae= Magnoliopsida).
Daneben gibt es etliche andere Arten die durch alter-
tümliche Merkmale, wie etwa das Fehlen echter Tra-
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Abb. 15: „Lebende Fossilien“ unter den Kormophyten (Gefäßsporenpflanzen
und Nacktsamer). Nach THENIUS 2000, verändert.

Abb. 16: Dipteris conjugata als altertümlicher rezenter Vertreter der
Tüpfelfarnartigen (Polypodiales) aus Neukaledonien. Foto F. Ehrendorfer.



cheen im Sekundärholz (= Xylem; es sind lediglich Tra-
cheiden wie bei den Nacktsamern vorhanden) gekenn-
zeichnet sind. Es sind einerseits Vertreter der Wintera-
ceen (z. B. Drimys), andererseits der monotypischen Fa-
milie der Amborellaceen (mit Amborella trichopoda von
Neukaledonien) sowie die für Nordostaustralien ende-
mische Gattung Austrobaileya (Austrobaileyaceae). Es
sind endemische Holzgewächse, von denen die Winte-
raceen in subtropischen und tropischen Gebieten von
Mexiko bis Patagonien, Südostasien bis Australien,
Neuseeland und Madagaskar (Takhtajania) sowie Poly-
nesien vorkommen.

In jüngster Zeit wird besonders Amborella trichopoda,
ein Strauch aus Neukaledonien, auf Grund molekular-
biologischer Befunde als ursprünglichster Vertreter der
Angiospermen bzw. als Schwestertaxon der übrigen re-
zenten Bedecktsamer angesehen (KULL 2000, HESSE
2001, BORSCH & al. 2005). Damit ist abermals die Insel
Neukaledonien erwähnt, die neben Neuseeland von
manchen Biologen als Insel der „lebenden Fossilien“ be-
zeichnet wird (FUKAREK & al. 1992). Weltweit besitzt
die Insel die größte Diversität an Gymnospermen (15
Gattungen mit 44 Arten davon 43 endemisch)
(SCHNECKENBERGER 1991).

„Lebende Fossilien“
unter den Tieren (Animalia)

Unter den tierischen Organismen wurden traditi-
onsgemäß die „Wirbellosen“ (Evertebrata), eine para-
phyletische taxonomische Einheit, und die Wirbeltiere
(Vertebrata) unterschieden. In diesem Rahmen kann je-
weils nur eine Auswahl dargestellt werden.

Ähnlich wie bei den Pflanzen gelten etliche Arten
als klassische „lebende Fossilien“: Das Perlboot (Nauti-
lus pompilius) als Angehöriger der Kopffüßer (Cephalo-
poda) unter den Weichtieren (Mollusca), die „Zungen-
muschel“ (Lingula anatina = inunguis) als Vertreter der
Armfüßer (Brachiopoda), der Schwertschwanz (Limulus
polyphemus) und die „Urzeit-Krebse“ wie etwa Triops
cancriformis als Angehörige der Gliederfüßer (Arthropo-
da), aber auch die Stromatoporoidea als Schwämme
(Porifera) unter den „Wirbellosen“, der Quastenflosser
Latimeria chalumnae als Vertreter der Hohlstachler
(Coelacanthida = Actinista) unter den Fleischflossern
(Sarcopterygii), der Schlammfisch (Amia calva) und die
Flösselhechte (Lepisosteus) als solche der Actinopterygii
(Strahlenflosser). Weiters sind zu erwähnen die Riesen-
salamander (z. B. Andrias japonicus) und der „Ur-Frosch“
(Leiopelma hochstetteri) als Angehörige der Lurche (Am-
phibia), die Brückenechse (Sphenodon punctatus) und
das Neukaledonienkrokodil (Mekosuchus inexpectatus)
als solche der Kriechtiere (Reptilia). Dazu kommen als
„lebende Fossilien“ unter den Säugetieren die Beutelrat-
ten mit Didelphis virginiana und Dromiciops gliroides (=
australis), Spitzmausopossums (z. B. Caenolestes fuligino-
sus) und das Moschusrattenkänguruh (Hypsiprymnodon
moschatus) als Angehörige der Beuteltiere (Marsupia-
lia), Rattenigel (Echinosorex gymnura) als urümlicher
Igel unter den Insektenfressern, das Katzenfrett (Bassa-
riscus astutus) als ursprüngliches Raubtier (Carnivora),
Hirschferkel (Hyemoschus aquaticus) und Muntjaks
(Muntiacus muntjak) als altertümliche Paarhufer (Artio-
dactyla), Tapire (z. B. Tapirus indicus) und das Sumatra-
nashorn (Dicerorhinus sumatrensis) als primitive Unpaar-
zeher (Perisodactyla).

Zunächst aber zu den bekanntesten Vertretern der
Perlboote (Nautilidae), nämlich zu Nautilus pompilius
und N. macromphalus (Abb. 17) als Angehörige der
Kopffüßer (Cephalopoda), die gegenwärtig artenreich
durch die Tintenfische mit den Kalmaren, Sepien und
den Kraken vertreten sind. Die Perlboote besitzen als
einzige rezente Kopffüßer ein planspiral aufgerolltes, ge-
kammertes Außenskelett, wie es in ähnlicher Weise für
die ausgestorbenen Ammoniten (Ammonoidea) des Pa-
läo- und Mesozoikums kennzeichnend ist. Unterschiede
im Bau des planspiralen Gehäuses betreffen vor allem
die Scheidewände (Septen) zwischen den Gaskammern.
Diese und andere Merkmale (Lage des Sipho) zeigen,
dass es sich um zwei getrennte Gruppen unter den Kopf-
füßern handelt, von denen die Ammonoidea den Tin-
tenfischen als sog. Neocephalopoda näherstehen als den
Perlbooten (Palcephalopoda; Abb. 18). Diese zeigen et-
liche altertümliche Merkmale, wie Lochkameraaugen,
Trichter kein Rohr, einfaches Blutgefäßsystem und vier
Kiemen.
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Abb. 17: Das Perlboot (Nautilus macromphalus) aus dem SW-Pazifik bei
Neukaledonien. Aquarium von Nouméa. Foto F. Starmühlner (†).



Abb. 19: Die
„Zungenmuschel“
(Lingula anatina) in
Lebensstellung im
Lockersubstrat mit
kontrahierbarem Stiel.
Pfeile = Wasserstrom.
Nach THENIUS 2000.

Während die Ammoniten am Ende der Kreidezeit
völlig ausstarben, überlebten die Nautiliden die Kreide-
Tertiärgrenze bis zur Gegenwart. Heute sind sie mit ei-
nigen wenigen Arten (von denen zwei, wie etwa „N.„
scrobiculatus in jüngster Zeit als Angehörige einer eige-
nen Gattung Allonautilus von Nautilus abgetrennt wer-
den; WARD & SAUNDERS 1997) im westlichen Pazifik
von Südjapan über die Philippinen, Neuguinea und
Neukaledonien (N. macromphalus) bis zu den Fidschi-
Inseln sowie bis zur tropischen Küste Australiens ver-
breitet.

Die Perlboote leben nach SAUNDERS & LANDMANN
(1987) in einer Meerestiefe von 50 bis 500 Metern
(häufig zwischen 300 und 400m). Sie können bis zu ei-
ner Tiefe von 700 Metern tauchen und unternehmen
dank des über den sog. Sipho steuerbaren Drucks in den
Gaskammern vertikale nächtliche Wanderungen bis
knapp unter die Meeresoberfläche.

Nautiloidea sind seit dem Ober-Kambrium nachge-
wiesen. Ihre größte Arten und Formenfülle sowie die
weltweite Verbreitung erreichten sie im Altpaläozoi-
kum. Der Nautilus-Typ existierte bereits im jüngeren
Erdaltertum. Das heutige Verbreitungsgebiet ist ein
Schrumpfareal. Nautiliden waren noch im Jungtertiär
auch in Europa heimisch.

Die rezenten Perlboote produzieren jährlich nur ei-
nige wenige, sehr große dotterreiche Eier (K-Strategie),
die benthonisch im tieferen Wasser leben. Bei den Am-
moniten hingegen waren es massenhaft winzige Eier (r-
Strategie) aus denen sich planktonische Schlüpflinge
(Ammonitellen) entwickelten. Das Massensterben am
Ende der Kreidezeit betraf hauptsächlich Planktonorga-
nismen unter den Meerestieren und damit letztlich die
Ammoniten, während die Perlboote dank ihrer Fort-
pflanzungsstrategie überlebten.

Unter den Armfüßern (Brachiopoda), die durch ihr
zweiklappiges Gehäuse mit Rücken- und Bauchschild
äußerlich an Muscheln (Bivalvia) erinnern, zählen die
„Zungenmuscheln“ (Lingulidae) mit Lingula anatina zu
den ursprünglichsten Vertretern (Abb. 19). Diese leben
im Gegensatz zu den übrigen rezenten Armfüßern nicht
in der Tiefsee, sondern in küstennahen Flachmeeren des
Indopazifik im sandigen Schlamm, in den sie sich mit-
tels eines kontrahierbaren Stieles, der zwischen den bei-
den Schilden austritt, in einer selbstgegrabenen senk-
rechten „Röhre“ bewegen können. Es sind Nahrungs-
strudler mit Tentakeln an den Armen (Lophophore).

Brachiopoden sind seit dem ältesten Erdaltertum
(Kambrium) bekannt. Eindeutig der Gattung Lingula zu-
zuordnende Schalen sind bereits aus dem Silur, also vor
mehr als 400 Millionen Jahren, nachgewiesen, weshalb
Lingula auch als älteste Gattung unter den Tieren gilt,
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Abb. 18: „Stammbaum“ der Kopffüßer (Cephalopoda). Schema. Perlboote
(Nautiloidea) als einzige Überlebende der „Ectocochlia“ bzw. Palcephalopoda.
Die ausgestorbenen Ammonoidea stehen den Endocochlia näher und werden
mit diesen als Neocephalopoda zusammengefasst. Nach THENIUS 2000.



eine Feststellung, die bereits Charles Darwin 1859
machte. Lingula anatina ist ein typischer Flachwasserbe-
wohner, der im Gezeitenbereich bis etwa 40m Tiefe lebt
und gegenüber Salzgehaltsschwankungen sehr tolerant
ist. Dies dürfte entscheidend zum Überleben begetragen
haben. Die übrigen rezenten Armfüßer sind durchwegs
„echte“Meeresbewohner, die in Meeren mit normalem
Salzbehalt vorkommen. Mit etwas über 300 Arten bei
bis zu 30.000 fossilen Arten, spielen die Brachiopoden
heute keine wichtige Rolle mehr gegenüber den seit
dem Ende des Paläozoikum immer häufiger werdenden
Muscheln.

Als „lebende Fossilien“ unter den Schwämmen (Po-
rifera) seien hier nur die erst 1970 von den Meeresbio-

logen W. D. Hartmann & Th. F. Goreau in „Riff“-Höh-
len von Jamaika in 70m Tiefe entdeckten Stromatopo-
ren (Ceratoporella nicholsoni) erwähnt. Mit diesen und
anderen Arten (z. B. Astrosclera willeyana) ist rezent
nicht nur eine seit mehr als 60 Millionen Jahren ausge-
storben gewähnte Tiergruppe lebend nachgewiesen,
sondern auch der Nachweis gelungen, dass diese Stro-
matoporen keine Hydrozoa, sondern Angehörige der
Porifera sind.

Mit dem Schwertschwanz (Limulus polyphemus;
Abb. 20) ist ein Vertreter der artenreichsten Gruppe
unter den „Wirbellosen“genannt, der zweifellos die Be-
zeichnung „lebendes Fossil“ verdient. Wie der Name
„horseshoe crabs“ (Hufeisenkrabben) bzw. Pfeil-
schwanzkrebse zeigt, wurden die Schwertschwänze (Xi-
phosura) ursprünglich als Angehörige der Krebse (Cru-
stacea) angesehen. Einzelne „Schlüsselmerkmale“, wie
etwa die sog. Cheliceren („Scherenbeine“) zeigten je-
doch, dass es keine Krebstiere, sondern Gliederfüßer aus
der Verwandtschaft der Spinnenartigen i.w.S. (Chelice-
rata) sind. Limulus polyphemus ist die bekannteste rezen-
te Art, die von der Atlantikküste Nordamerikas, von
der Fundy-Bay im Norden bis in den Golf von Mexiko
(Halbinsel Yucatan) vorkommt. Diese Art tritt zu be-
stimmten Jahreszeiten massenhaft im Flachwasser der
Delaware- und der Chesapeake-Bay der USA auf und ist
gegenüber Salzgehaltsschwankungen unempfindlich.
Die übrigen rezenten Schwertschwänze leben einerseits
im Golf von Bengalen bis zu den Philippinen (Carcinos-
corpius rotundi), andererseits an den Küsten von China,
Südjapan und Neuguinea (Tachypleus tridentatus und T.
gigas). D.h., die Schwertschwänze (Limulida) sind ge-
genwärtig disjunkt verbreitet, sie haben somit kein zu-
sammenhängendes Verbreitungsgebiet.

Fossile Xiphosuren sind seit dem Ordovizium (Le-
moineites) bekannt (ANDERSEN & SELDEN 1997). Die
Zugehörigkeit von Paleomerus und Eolimulus aus dem
Kambrium zu den Xiphosuren ist fraglich.

Schwertschwänze waren im Paläozoikum artenreich
in den Wattmeeren verbreitet und dokumentieren zu-
gleich, dass die Cheliceraten ursprünglich Meeresbe-
wohner waren, was auch durch die Asselspinnen
(Pycnogonida) als Schwestertaxon bestätigt wird. Etli-
che Xiphosuren sind aus Süßwasserablagerungen be-
kannt und einige von ihnen (Euproops) haben im Jung-
paläozoikum das Festland besiedelt. In der Permzeit ent-
steht die kennzeichnende Dreigliederung des Panzers in
Kopf- und Rumpfschild sowie Telson (Schwanzstachel)
durch teilweise Verschmelzung ursprünglich beweglich
miteinander verbundene Körpersegmente. Es ist der sog.
Limulus-Typ, der erstmals durch Paleolimulus zur älte-
sten Permzeit vor mehr als 250 Millionen Jahren belegt
ist. Seit dieser Zeit hat sich das Aussehen der Schwert-
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Abb. 20: Der Schwertschwanz (Limulus polyphemus) von der Atlantikküste
Nordamerikas als rezenter Vertreter der Xiphosura. Aquarium des Jura-
Museums Eichstätt. Foto P. Völkl, Jura-Museum Eichstätt.

Abb. 21: Der „Ur-
Zeit-Krebs“ Triops

cancriformis als
Angehöriger der

Rückenschaler
(Notostraca) unter

den Crustacea. Foto
W. Hödl.



schwänze nicht grundsätzlich verändert (z. B. Psammoli-
mulus – Trias, Mesolimulus – Jura). Das heutige Verbrei-
tungsgebiet der Schwertschwänze ist demnach ein typi-
sches Schrumpfareal.

Die meist als „Urzeit-Krebse“ bezeichneten Rücken-
schaler (Notostraca) unter den Krebstieren (z. B. Triops
cancriformis) zählen gleichfalls zu jenen Organismen, die
sich im Aussehen seit Jahrmillionen kaum verändert
haben (HÖDL & al. 1996) (Abb. 21). So wurden die aus
der Ober-Trias (Keuper) Deutschlands bekannt gewor-
denen Triops-Formen sogar als Unterart der heutigen
Spezies, nämlich als Triops cancriformis minor, beschrie-
ben. Die Richtigkeit dieser taxonomischen Bewertung
vorausgesetzt, würde bedeuten, dass ein „lebendes Fos-
sil“ als Art bereits seit mehr als 200 Millionen Jahren
existiert (vgl. KELBER 1999).

Diese Kleinkrebse haben eine eigene Fortpflanzungs-
strategie zum Überleben entwickelt, indem sie nach Re-
genfällen in ephemeren Gewässern aus sog. „Dauereiern“
entstehen und sich bereits in wenigen Tagen fortpflan-
zen. Die neuerlich produzierten Dauerstadien können
extrem lange Trockenzeiten überdauern. Die Gattung
Triops ist gegenwärtig weltweit verbreitet. Demgegen-
über sind die Kamelhalsfliegen (Raphidioptera) als An-
gehörige der Netzflügler (Neuropteroidea) unter den In-
sekten gegenwärtig auf die Nordhemisphre beschränkt.
Es sind Angehörige einer Insektengruppe, die im Meso-
zoikum auch durch tropische Vertreter auf der Südhemi-
sphäre artenreich vertreten war. Die Kreide-Tertiärgren-
ze haben nach H. & U. ASPÖCK (2007) nur Arten der
gemäßigten Zone überlebt. Wie die Abb. 21a zeigt, sind
Formen aus dem Mesozoikum praktisch kaum von rezen-
ten Arten zu unterscheiden, weshalb letztere durchaus
als „lebende Fossilien“ bezeichnet werden können.

Nun zurück zu den Wirbeltieren. Vom australischen
Lungenfisch (Neoceratodus forsteri) als Angehöriger der
Knochenfische (Osteichthyes) war bereits die Rede.
Mit Latimeria chalumnae ist vermutlich das bekannteste
„lebende Fossil“ aus dem Tierreich genannt (Abb. 22).
Die Entdeckungsgeschichte dieses Knochenfisches kann
hier aus Platzgründen nicht geschildert werden (vgl.
THENIUS 2000). Bis zum Jahr 1938, als die Latimeria cha-
lumnae entdeckt wurde, waren Quastenflosser aus der
Gruppe der Hohlstachler (Actinistia) nur fossil be-
kannt. Die jüngsten Actinistia sind aus der jüngeren
Kreidezeit nachgewiesen und sie galten mangels Funde
aus der Erdneuzeit als vor mehr als 65 Millionen Jahren
ausgestorben. Die Entdeckung eines rezenten Quasten-
flossers bedeutete daher eine wissenschaftliche Sensati-
on ersten Ranges. Dazu kam noch die – sich allerdings
nicht bestätigte – Vermutung, in einem derartigen Qua-
stenflosser einen rezenten Vertreter jener Fischgruppe
entdeckt zu haben, aus der einst – zur mittleren oder
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Abb. 21a: Oben: Raphidioptere aus dem Ober-Jura von Liaoning (China).
(Foto H. Aspöck). Unten: Dichrostigma flavipes aus Dürnstein
(Niederösterreich) bei der Eiablage (Foto H. Rausch).

Abb. 22: Latimeria chalumnae als rezenter Vertreter der Hohlstachler
(Coelacanthida) aus 200m Tiefe am Abhang von Grande Comore (Komoren).
Aufgenommen vom Tauchboot Geo vom Tauchteam Hans Fricke. Beachte
paarige Quastenflosser. Foto J. Schauer.



jüngeren Devonzeit – die Landwirbeltiere (Tetrapoda)
hervorgegangen sind. Wie wir heute wissen, ist die
Stammform der Tetrapoden nicht unter den Hohlstach-
lern, sondern unter einer anderen Gruppe von Quasten-
flossern, nämlich den Rhipidistia (i.w.S.) zu suchen, die
bereits im Jungpaläozoikum ausgestorben sind.

Hohlstachler sind – wie FOREY (1998) gezeigt hat –
vom Devon bis zur Kreidezeit aus marinen und vorüber-
gehend auch aus Süßwasserablagerungen nachgewiesen.
Der Latimeria-Typ erscheint bereits zur Permzeit mit der
Gattung Coelacanthus. Eine Situation, wie wir sie bereits
bei Neoceratodus forsteri und Uronemus in ähnlicher
Weise kennengelernt haben. Hohlstachler zählen wie
die Lungenfische zu den erdgeschichtlich ältesten Kno-
chenfischen (s. Abb. 3). Zur Jura- und Kreidezeit nahm
die Artenfülle stetig ab, was mit der Entstehung der ech-
ten Knochenfische (Teleostei) zur jüngsten Triaszeit als
Konkurrenz in Zusammenhang stehen dürfte. Holopha-
gus (= „Undina„) zur Jura- undMacropoma zur Kreidezeit
zählen als Flachmeeerbewohner zu den bekanntesten
Hohlstachlern.

Latimeria chalumnae ist kein Flachmeerbewohner,
sondern lebt in Höhlen in den Abhängen der vulkani-
schen Inseln der Komoren in einer Tiefe von 120 bis
200 Metern, wie FRICKE vom Max-Planck-Institut für
Verhaltensforschung durch Tauchboote nachweisen
konnte (FRICKE 1988). In den letzten Jahren wurde ein
weiterer rezenter Hohlstachler in Indonesien (von der
Insel Manado Tua vor Sulawesi) entdeckt. Nach mole-
kularbiologischen Befunden handelt es sich um eine ei-
gene Art (Latimeria menadoensis) (vgl. WEINBERG 1999).

Der Nachweis von lebenden Quastenflossern in Indone-
sien ist deswegen bemerkenswert, weil es sich hier um
das eigentliche Reliktareal der heute lebenden Quasten-
flosser handeln dürfte. Durch Meeresströmungen wur-
den die Hohlstachler vor etlichen Jahrtausenden zu den
Komoren „verdriftet“.

Unter den Tetrapoden galt die Brückenechse Neu-
seelands (Sphenodon punctatus) als das klassische „leben-
de Fossil“ unter den Reptilien schlechthin (Abb. 23).
Sie wurde ursprünglich – entsprechend ihres Aussehens
– als Agame und damit als Angehörige der Eidechsen
(Lacertilia) angesehen. Anatomische Befunde zeigten
jedoch, dass die Brückenechse im Bau des Schädels
durch den Besitz eines unteren knöchernen Schläfenbo-
gens völlig von dem der Eidechsen abweicht. Bis vor
wenigen Jahren wurde Sphenodon als Angehörige der
Schnabelköpfe (Rhynchocephalia) angesehen, die
durch Fossilfunde nur aus der Triaszeit bekannt gewor-
den sind. Untersuchungen durch den US-Paläontolo-
gen CARROLL (1985) ergaben jedoch, dass die Brücken-
echse kein Angehöriger der Rhynchocephalia ist, son-
dern einer eigenen taxonomischen Kategorie, nämlich
den Keilzähnern (Sphenodontia) zuzuordnen ist, einer
im Mesozoikum formenreich verbreiteten Reptilgruppe,
von denen sich die Sphenodontinae seither kaum ver-
ändert haben. Gegenwärtig ist die Brückenechse auf ei-
nige Inseln vor der Nordküste Neuseelands beschränkt.
Es ist auch, wenn man die einstige Verbreitung in Neu-
seeland selbst berücksichtigt, ein typisches Reliktareal.
Neueste molekularbiologische Befunde haben gezeigt,
dass noch eine weitere Art, nämlich Sphenodon guenthe-
ri, zu unterscheiden ist.

Sphenodon punctatus bezitzt ein Scheitelauge (Parie-
talorgan) mit Spuren von Netzhaut und Linse, was zwei-
fellos ein altertümliches Merkmal ist, was auch für die
Zahnreihen am Gaumen gilt. Ein Tympanicum (Deck-
knochen im Ohrbereich) und eine Mittelohrhöhle feh-
len jedoch. Gleiches gilt für ein äußeres Kopulationsor-
gan. Wie embryologische Untersuchungen durch WHI-
TESIDE (1986) gezeigt haben, ist der untere Schläfenbo-
gen kein ursprüngliches Merkmal in der ontogeneti-
schen Entwicklung, sondern dürfte eher funktionell
durch das Gebiss bedingt sein. Die Stoffwechselvorgän-
ge verlaufen bei der Tuatara, wie die Brückenechse von
den Maoris genannt wird, sehr langsam, die Lebenser-
wartung ist dementsprechend groß.

Die Brückenechse ist entgegen den meisten rezen-
ten Reptilien ein Dämmerungs- und Nachttier mit gro-
ßen Augen. Bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts war sie
noch auf dem Festland Neuseelands heimisch. Durch
eingeschleppte bzw. eingeführte Feinde oder Konkur-
renten (z. B. Ratten, Katzen, Füchse) ist sie auf Neusee-
land selbst ausgerottet worden. Der Rückgang der einst
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Abb. 23: Sphenodon punctatus, die neuseeländische Brückenechse oder
Tuatara als Überlebende der Sphenodontia. Foto H. Reinhard, OKAPIA
Frankfurt/M.



auch auf der Nordhemisphäre vorkommenden Brücken-
echsen dürfte durch die Konkurrenz durch Eidechsen
(Lacertilia), die sich seit der Kreidezeit arten- und for-
menreich entwickelt haben, bedingt sein.

Auch wenn Sphenodon punctatus hinsichtlich ihrer
taxonomischen Position und auch wegen ihrer anatomi-
schen Besonderheiten einige Änderungen erfahren hat,
kann sie dennoch als klassisches „lebendes Fossil“ gel-
ten.

Ein weiteres ist erst vor wenigen Jahrzehnten in Neu-
kaledonien entdeckt worden. Es ist oder besser gesagt,
war ein landbewohnender Vertreter der Krokodile (Cro-
codylia), der erst in historischer Zeit ausgerottet wurde.
Reste dieses Krokodils wurden erstmalig 1980 entdeckt
und 1987 alsMekosuchus inexpectatus beschrieben (BALO-
NET & BUFFETAUT 1987). Diese Art besitzt etliche primi-
tive Merkmale und vereint Eigenschaften von Krokodi-
len, Alligatoren und Gavialen, weshalbMekosuchus inex-
pectatus auch einer eigenen Familie (Mekosuchidae) zu-
geordnet wird (Abb. 24). Als landbewohnendes Krokodil
war diese endemische Art ein Weichtierfresser, wie das
Gebiss erkennen lässt.Mekosuchus inexpectatus ist als En-
demit auf ein Reliktareal beschränkt und kann – obwohl
ausgestorben – als „lebendes Fossil“ gelten.

Neuseeland ist nicht nur durch die Brückenechse
als „lebendes Fossil“ unter den Evolutionsbiologen in
den Blickpunkt gerückt worden, sondern auch durch
das Vorkommen der sog. „Ur-Frösche“ (Leiopelmati-
dae) für den Zoologen bemerkenswert. Im Jahr 1861
beschrieb der österreichische Zoologe L.J. Fitzinger, der
bereits als Erstbeschreiber des südamerikanischen Lun-
genfisches Lepidosiren paradoxa erwähnt wurde, erstmals
einen Urfrosch als Leiopelma hochstetteri (nach dem
Entdecker Ferdinand von Hochstetter vom Naturhisto-
rischen Museum Wien). Auf Grund etlicher morpholo-
gisch-anatomischer altertümlicher Besonderheiten
(amphicoele Wirbel, freie Rippen bei den erwachsenen
Tieren, neun Rumpfwirbel, ein kurzer knöcherner
Schwanz aus einzelnen Wirbeln mit Schwanzmuskula-
tur, Fehlen von Schwimmhäuten zwischen den Zehen)
handelt es sich bei diesen „Ur-Fröschen“ um die ur-
sprünglichsten rezenten Froschlurche (Anura). Neben
Leiopelma hochstetteri sind noch zwei weitere Arten be-
schrieben worden. Sie werden zusammen mit etlichen
anderen Froschfamilien als Archaeobatrachia zusam-
mengefasst.

Der in den letzten Jahren in Südindien entdeckte
und als „lebendes Fossil“ bezeichnete Nasenfrosch Nasi-
kabatrachus sahyadrensis ist zwar durch seine nähere Ver-
wandtschaft mit den Sooglossiden von den Seychellen
tiergeographisch interessant, jedoch als Angehöriger
der Neobatrachia kein „lebendes Fossil“.
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Abb. 24: „Stammbaum“ der Panzerechsen (Crocodylia). Die rezenten
Krokodile sind durchwegs Angehörige der „modernen“ Crocodylia (Eusuchia).
Mekosuchus inexpectatus aus Neukaledonien nimmt eine Sonderstellung ein.
Nach THENIUS 2000, verändert.

Abb. 25: Die Großgliederung der Beuteltiere (Marsupialia) und ihre
vermutlichen verwandschaftlichen Beziehungen. Beachte Dromiciops als
Angehörige der Australidelphia und Caenolestes als Vertreter der
Ameridelphia. Ausführung: Johannes Rauch, OÖ. Landesmuseum.



Als zweifellos altertümlichste Schwanzlurche (Uro-
dela) gelten die Riesensalamander (Cryptobranchoidea)
Ostasiens (Andrias japonicus und A. davidianus) und
Nordamerikas (Cryptobranchus alleganiensis). Riesensa-
lamander waren zur Tertiärzeit in ganz Eurasien und
Nordamerika heimisch. Besonders bekannt ist das Ske-

lett eines Riesensalamanders (Andrias scheuchzeri) aus
dem Miozän von Öhningen am Bodensee geworden, das
im Jahr 1726 durch den Zürcher Arzt und Naturforscher
Johann Jakob Scheuchzer ursprünglich als das Skelett
eines in der Sintflut ertrunkenen armen Sünders, also
eines Menschen, gedeutet wurde. Erst der berühmte
Zoologe und Begründer der Wirbeltierpaläontologie,
Georges Cuvier, vom Naturhistorischen Museum in Pa-
ris, erkannte die wahre Natur dieses Fossilfundes.

Damit zu den Säugetieren (Mammalia), von denen
bereits das Schnabeltier erwähnt wurde. Während das
Schnabeltier (Ornithorhynchus anatinus; s. Abb. 1) als
Angehöriger der Prototheria allerdings nicht als „leben-
des Fossil“ bezeichet werden kann, sondern nur als Säu-
getier mit etlichen bereits genannten altertümlichen
Merkmalen neben zahlreichen Besonderheiten, wie
„Entenschnabel“ mit Elektrorezeptoren, Schwimmhäu-
te zwischen den Zehen, Giftstachel bei den männlichen
Individuen, Eizahn bei den schlüpfenden Jungtieren,
gelten etliche Arten sowohl unter den Beuteltieren als
auch unter den Plazentatieren als „lebende Fossilien“.

Wie bereits oben angedeutet, zählen unter den Beu-
teltieren (Marsupialia) Beutelratten mit der Gattung
Didelphis unter den Didelphia, ferner die Spitzmausopos-
sums mit Caenolestes als als Angehörige der Caenolestia
und Dromiciops als Vertreter der Microbiotheria zu „le-
benden Fossilien“ in der Neuen Welt (Abb. 25). Beson-
ders bemerkenswert ist letztere mit der einzigen rezen-
ten Art Dromiciops gliroides (= australis) als Chiloe-Beu-
telratte. Diese nur lokal aus feuchten Nothofagus- und
Bambuswäldern der chilenischen und argentinischen
Anden bekannte, nächtlich lebende Beutelrattenart ist
die einzige, in einem Refugialgebiet Überlebende der in
der Tertiärzeit häufigen Microbiotheriiden. Diese waren
einst in weiten Teilen Südamerikas verbreitet. Die älte-
sten Microbiotheriiden sind bereits aus dem Paleozän
bekannt. Gewisse Merkmale im Bau des Fußes hat Dro-
miciops mit australischen Beutlern gemeinsam, weshalb
die Microbiotheriiden vom US-Paläontologen F.S. SZA-
LAY (1982) auch als Angehörige der sog. Australidelphia
bezeichnet werden.

Beutelratten (Didelphidae) sind bereits aus der
jühngeren Kreidezeit bekannt (z. B. Alphadon, Eodelphis)
und waren zur Tertiärzeit auch in Eurasien heimisch.
Die nordamerikanische Beutelratte (= „American opos-
sum“) Didelphis virginiana (Abb. 26) ist ein erdge-
schichtlich junger Einwanderer aus Südamerika.

Unter den australischen Beuteltieren ist das Mo-
schusrattenkänguruh (Hypsiprymnodon moschatus) aus
den Regenwäldern von Queensland in Nordostaustra-
lien das altertümlichste Känguruh überhaupt. Ursprüng-
lich war man sogar im Zweifel ob es sich um einen Klet-
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Abb. 27: Der Rattenigel (Echinosorex gymnura) Südostasiens als altertümlicher
Igel ohne Stacheln und mit einem „Rattenschwanz“. Nach THENIUS 2000.

Abb. 26: Die
nordamerikanische

Beutelratte (Didelphis
virginiana = American

opossum). Als
altertümliches

Beuteltier seit der
Oberkreide kaum
verändert. Foto T.

Vezo/Wildlife, OKAPIA
Frankfurt/M.



terbeutler (Phalangeridae) oder um ein primitives Kän-
guruh (Macropodidae) handelt. Im Gegensatz zu den
übrigen, rein pflanzenfressenden Känguruhs ist es ein
Allesfresser ohne entsprechend spezialisierten Magen-
Darmtrakt, die Hintergliedmaßen sind nicht so stark
verlängert wie bei diesen und außerdem sind noch alle
fünf Zehen am Fuß vorhanden (GANSLOßER 1988). Be-
sonderheiten, die zusammen mit dem Reliktvorkommen
Voraussetzungen für ein „lebendes Fossil“ sind.

Unter den Insektenfressern (Insectivora = Lipo-
typhla) sind die Haar- oder Rattenigel (z. B. Echinosorex
= „Gymnura„, Hylomys) Südostasiens als Angehörige
der Igelartigen (Erinaceidae) die altertümlichsten Eri-
naceomorpha und damit als Modelle der einstigen
Stammformen der heutigen Stacheligel (z. B. Erinaceus,
Hemiechinus) mit einem kennzeichnenden Stachelkleid
samt Einrollreflex mit entsprechender Muskulatur anzu-
sehen (Abb. 27). Es sind meist nachtaktive Urwaldbe-
wohner, deren tertiärzeitliche Verwandte einst auf der
gesamten Nordhemisphäre verbreitet waren. Das gegen-
wärtige Verbreitungsgebiet ist ein Schrumpf- bzw. Relik-
tareal. Die Rattenigel sind nicht nur stachellose Igel mit
einem „Rattenschwanz“, sondern auch „lebende Fossi-
lien“.

Von den Nagetieren (Rodentia) sei hier lediglich
die „Felsenratte“ (Laonastes aenigmamus) aus Laos als
Angehörige der seit elf Millionen Jahren für ausgestor-
ben gehaltenen Diatomyiden erwähnt, als Beispiel für
den sog. „Lazarus-Effekt“ (JENKINS & al. 2004).

Die Raubtiere (Carnivora) sind gegenwärtig durch
verschieden hoch spezialisierte Arten als Landraubtiere
(Fissipedia) und Robben (Pinnipedia) vertreten. Alter-
tümliche Formen sind sowohl unter den Arctoidea (mit
Marder- und Bärenartigen) als auch unter den Feloidea
(mit Schleichkatzen, Katzen und Hyänen) bekannt. Un-
ter den Arctoidea sind es innerhalb der sog. Kleinbären
(Procyonidae und Ailuridae) die nachtaktiven Katzen-
fretts, die mit zwei Arten (Bassariscus astutus in Nord-
und B. sumichrasti in Mittelamerika) heimisch sind. Die
rezenten Arten unterscheiden sich kaum von jungtertiä-
ren Formen (Bassariscus antiquus) aus Nordamerika. Sie
erinnern im Habitus entfernt zwar an Marder, unter-
scheiden sich aber von diesen auch durch das eher kat-
zenartige Verhalten. Die Katzenfretts verzehren tierische
und pflanzliche Nahrung. Sie sind die ursprünglichste
Gattung unter den sonst durchwegs abgeleiteten Klein-
bären (z. B. Waschbär, Nasen- und Wickelbär).

Unter den Schleichkatzen (Viverridae und Herpe-
stidae) gelten die Gattungen Herpestes, Nandinia und
Mungos als relativ ursprünglichste Formen.

Als Paarhufer (Artiodactyla) zählen zwar die
Schweineartigen (Suiformes oder Suina) in vieler Hin-

sicht zu den ursprünglichsten Formen, ohne dass sie als
„lebende Fossilien“ bezeichnet werden können. Unter
den höchst entwickelten Paarhufern, den Wiederkäuern
(Ruminantia) bilden die geweihlosen Zwerghirsche oder
Hirschferkel (Tragulidae) richtige Basalformen. Die pri-
mitivste Art ist das Wassermoschustier oder Hirschferkel
(Hyemoschus aquaticus, Abb. 28) aus den afrikanischen
Regenwäldern. Nach morphologisch-anatomischen
Merkmalen unterscheidet es sich kaum von seinen jung-
tertiären Vorfahren (Dorcatherium) und es vereint Eigen-
schaften von Schweinen und Wiederkäuern.

Unter den eigentlichen Hirschen (Cervidae) zählen
die Muntjaks oder Schopfhirsche (Muntiacus, Mega-
muntiacus und Elaphodus) Süd- und Südostasiens zu den
ursprünglichsten geweihtragenden Hirschen. Die Munt-
jaks sind Gabelhirsche mit langen Rosenstöcken
und ähnlich den Zwerghirschen stark verlängerten
Oberkiefereckzähnen bei den männlichen Individuen
(Abb. 29). Es sind richtige Buschschlüpfer.

Nun aber zu den Unpaarhufern. Die Einhufer (Equi-
dae) sind zweifellos die spezialisiertesten Unpaarhufer
(Perissodactyla) der Gegenwart. Die heutigen Tapire
(Tapiridae) zählen hingegen zu den altertümlichen heu-
tigen Formen. Tapirartige waren im Alttertiär durch
zahlreiche Arten als Angehörige mehrerer Familien auf
der nördlichen Hemisphäre heimisch. Lediglich die Fa-
milie der Tapiridae überlebte die Oligo-Miozängrenze
mit Protapirus, Tapiravus und Tapirus. Tapire waren im
Jungtertiär in Nordamerika und Eurasien noch weit ver-
breitet. Sie gelangten erst im Pleistozän nach Südameri-
ka. Die rezenten Arten sind auf Mittel- (Tapirus bairdi)
und Südamerika (T. terrestris und T. pinchaque) sowie
Südostasien (T. [Acrocodia] indicus) beschränkt. Das
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Abb. 28: Das afrikanische Wassermoschustier oder Hirschferkel (Hyemoschus
aquaticus) als ursprünglichster Angehöriger der geweihlosen Zwerghirsche
(Tragulidae) und damit der Wiederkäuer. Skizze L. Leitner. Nach THENIUS 2000.



heutige Verbreitungsgebiet ist ein typisches disjunktes
Schrumpfareal (wenn man von Südamerika absieht).
Abgesehen von dem kurzen Rüssel mit den endständi-
gen Nasenöffnungen und einem ausgezeichneten Ge-
ruchssinn sowie knorpeligen Kehlsäcken als Ausstül-
pungen der Ohrtrompete, sind die Tapire tatsächlich die
altertümlichsten Unpaarhufer der Gegenwart. Ihre Vor-
derfüße sind vier-, die Hinterfüße dreizehig. Die niedrig-
kronigen Backenzähne weisen die Tapire als Blatt- und
Zweigäser aus. Der Magen-Darmtrakt ist einfach gebaut
und besitzt nur einen kurzen Blinddarm.

Unter den gegenwärtig nur mehr durch fünf Arten
vertretenen Nashörnern (Rhinocerotidae) zählt das Su-
matranashorn (Dicerorhinus sumatrensis) zu den alter-
tümlichsten (Abb. 30). Es ist das einzige Nashorn mit
einem dichten Haarkleid und ein Bewohner tropischer
Regenwälder Sumatras, Borneos (Kalimantan) und Ma-
laysias. Die Art ist heute in ihrer Verbreitung stark ein-
geschränkt und vom Aussterben bedroht. Dicerorhinus
ist seit dem Jung-Oligozän nachgewiesen. Sie zählt da-
mit zur ältesten Gattung unter den heutigen Rhinocero-
tiden, deren älteste Vorfahren aus der Eozänzeit bekannt
sind. Diese waren kleine hornlose, schlankbeinige
Frmen, die sich nur wenig von den übrigen damaligen
Unpaarhufern unterschieden haben. Im Alttertiär exi-
stierten auch flusspferdähnliche, plump gebaute Rhi-
nocerotiden (Amynodontiden) wowie richtige Riesen-
formen (Indricotherien). Zur jüngeren Eiszeit (Jung-
Pleistozän) entwickelte sich mit dem Wohllnashorn
(Coelodonta antiquitatis) eine echte Kaltsteppenform als
Zeitgenosse von Mammut (Mammuthus primigenius) und
Moschusochse (Ovibos moschatus). Dicerorhinus war im
Miozän nicht nur in Eurasien, sondern auch in Afrika
heimisch. Die übrigen Nashörner sind zwar auch alle
Überlebende aus dem Jungtertiär, doch nur das Suma-
tranashorn als altertümlichste Art kann als „lebendes
Fossil“ bezeichnet werden.

Zusammenfassung

Nach einer Definition des Begriffes „lebendes Fos-
sil“ an Hand des australischen Lungenfisches Neocerato-
dus forsteri wird ein Überblick über derartige „lebende
Fossilien“ unter den Prokaryota (hyperthermophile und
methanogene Archaea; Cyanobakterien als Bacteria)
und den Eukarya mit den wichtigsten „lebenden Fossi-
lien“, wie etwa Dipteris conjugata, Ginkgo biloba, Metase-
quoia „glyptostroboides„ und Amborella trichopoda als
Pflanzen, Nautilus, Limulus, Triops und Lingula als „Ever-
tebraten“, Latimeria, Neoceratodus, Andrias, Sphenodon,
Mekosuchus, Didelphis, Dromiciops, Hypsiprymnodon und
Echinosorex als Wirbeltiere, gegeben.

Vermutliche Ursachen für das Überleben derartiger
Konservativtypen werden im Text diskutiert und ihre
Bedeutung für die Evolutionsbiologie aufgezeigt.

Auf die Wichtigkeit von Fossilfunden und moleku-
larbiologischen Befunden für die Beurteilung des erdge-
schichtlichen Alters bzw. der stammesgeschichtlichen
Beziehungen wird hingewiesen.
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Abb. 29: Männlicher Muntjak- oder Gabelhirsch (Muntiacus muntjak) von
Java, Indonesien, als ursprünglichster Vertreter der Hirsche (Cervidae). Beachte
lange Rosenstöcke, Gabelgeweih und verlängerten Oberkiefereckzahn. Foto
G. Cubitt. OKAPIA Frankfurt/M.

Abb. 30: Das Sumatranashorn (Dicerorhinus sumatrensis) als altertümlichste
Art unter den rezenten Nashörnern (Rhinocerotidae). Skizze L. Leitner. Nach
THENIUS 2000.
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Impaktereignisse im
Sonnensystem und auf der Erde

Obwohl „Krater“ auf verschiedenen Himmelskör-
pern (vor allem auf dem Erdmond) seit der Erfindung
des Fernrohres und den darauf folgenden Untersuchun-
gen durch GALILEI (1610) und Nachfolger bekannt wa-
ren, gab es verschiedene Hypothesen zur Erklärung der
Bildung dieser Strukturen. Die bis in das 20. Jahrhun-
dert vorherschende Meinung war, dass praktisch alle
Mondkrater durch Vulkanismus gebildet wurden. Wei-
ters wurde bis vor nur wenigen Jahren die Untersu-
chung von Meteoritenkratern als ein Thema für die
Astronomie, und nicht für die Erdwissenschaften, ange-
sehen. Die Vorgänge, die die Gestalt unserer Erde be-
stimmten, wurden als langsame und endogene Prozesse
gesehen, in der Tradition von James Hutton und Char-
les Lyell. Bekannte Impaktstrukturen, wie etwa das
Nördlinger Ries in Süddeutschland, oder der Meteor
Crater in Arizona, wurden als Ausnahmen betrachtet.
Bis zur Mitte unseres Jahrhunderts noch waren viele
Geologen – dem Beispiel von Lyell folgend – der Mei-
nung, Einschlagskrater gäbe es auf der Erde nicht wirk-
lich, denn die Entstehung eines solchen Kraters wurde
ja von Menschen bisher noch beobachtet. In dieser Ar-

beit, die Überblicksarbeiten von KOEBERL (1998a,
2007) folgt, wird ein Überblick über die Entstehung,
Erkennung, und geologische und biologische Bedeu-
tung von Einschlagskratern gegeben, besonders im
Hinblick auf die bekannten Massensterben in der Erd-
geschichte.

Erst seit etwa 1980 hat die Diskussion von Meteori-
teneinschlägen und deren geologischer Bedeutung auch
Eingang in den „geologischen Alltag“ gefunden. Dies
war vor allem die Folge von Untersuchungen der Ge-
steine an der Kreide-Tertiär-Grenze, wobei aus chemi-
schen Anomalien auf ein gigantisches Einschlagsereig-
nis vor 65 Millionen Jahren geschlossen wurde, das mit
dem schon lange bekannten Aussterben der Dinosau-
rier und anderer Lebewesen in Verbindung gebracht
wurde. Bei diesem Einschlagsereignis wurde der erst
1991 entdeckte – knapp 200 km durchmessende –
Chicxulub-Krater in Mexiko gebildet, und die mit die-
sem Impaktereignis verbundenen Umweltkatastrophen
markieren das Ende der Kreidezeit und führten zum
Aussterben einer Vielzahl von Lebewesen auf der Erde
(siehe unten).

Durch genaue geologische, geophysikalische, mine-
ralogische, geochemische, und petrologische Untersu-

Massensterben und Impaktereignisse in der
Erdgeschichte: Ein kurzer Überblick

Ch . KO E B E R L

Abstract: Impacts of asteroids and comets represent the most energetic and spectacular geologic process currently known. The
study of impact craters on Earth and on the Moon, as well as astronomical investigations of the orbits of asteroids and other so-
lar system bodies, have allows the determination of the cratering rate for Earth (how many craters of which size form). The pre-
sent publication gives a description of impact craters on the Earth and elsewhere in the solar system, the nature and origin of the
impacting bodies (asteroids and comets), and a short summary on how impact craters can be recognized (mainly on the basis of
shock metamorphic effects in rocks and minerals, and/or the search for remnants of the extraterrestrial body that are mixed in
with the terrestrial target rocks). The physical effects of large-scale impact events are severe, ranging from burning due to the ex-
panding fireball, seismic effects, possible tsunamis, and ejection and deposition of large amounts of rock and dust from the impact
site. In very large events, these effects are global. An example of an impact event that had global implication is the formation of
the about 200-km-diameter Chicxulub impact structure in Mexico, 65 million years ago, at the end of the Cretaceous. This event
led to a severe mass extinction, in which more tan half of all of the then living species (fauna and flora) became extinct. Despi-
te the well-documented link between the impact and the mass extinction in this case, there is – so far – no clear link between
other mass extinctions (e.g., the end-Permian or end-Triassic extinctions) and impact events. Nevertheless, the importance of
impact events of the geological and biological evolution of the Earth is undeniable.
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chungen wurden mittlerweile über 170 Impaktkrater auf
der Erde bestätigt (für den aktuellen Stand siehe Earth
Impact Database, 2007). Während der letzten zwei oder
drei Jahrzehnte ist die Planetologie außerdem zu der Er-
kenntnis gelangt, dass Einschlagsereignisse während der
Entwicklung unseres Sonnensystems viel wichtiger wa-
ren, als früher angenommen. Impakte waren schon von
Anbeginn an wichtig: die Planeten wurden durch Zu-
sammenstöße kleiner Körper, der sogenannten Planetesi-
male, gebildet. Und die momentan am besten mit den
Beobachtungen übereinstimmende Hypothese der En-
stehung unseres Erdmondes besagt, dass vor etwa 4.45-
4.50 Milliarden Jahren ein etwa Mars-großer Körper mit
der Protoerde kollidierte, und aus den Überresten dieser
Katastrophe entstand der Mond. Die Oberflächen aller
Planeten, Satelliten, Kleinplaneten (etc.), die eine feste
Oberfläche besitzen, sind von Einschlagskratern übersät.
Das größte bekannte Einschlagsbecken im gesamten
Sonnensystem ist auf dem Erdmond: das sogenannte
Südpol-Aitken Basin umfaßt die gesamte Südpolgegend
des Erdmondes, hat einen Durchmesser von knapp 2500
Kilometern und eine maximale Tiefe von 18 Kilometern.
Impaktkrater gibt es im gesamten Sonnensystem. Mars
hat zwar auch Rift-Systeme und Vulkane, aber seine
Oberfläche ist doch von Impaktkratern dominiert. Auch
der Merkur, der innerste Planet im Sonnensystem, ist
mit Impaktkratern übersät. Und so setzt sich diese Beob-
achtung im ganzen Sonnensystem fort: Einschlagskrater
sind meist die dominante Oberflächenformation.

Ein besonders schönes Beispiel bietet die Oberflä-
che unseres Erdmondes, die vollkommen von Kratern
bedeckt ist. Durch die Untersuchung der Häufigkeit und
Verteilung von Einschlagskratern auf dem Erdmond
kann man die Impakthäufigkeit im inneren Sonnensy-
stem (also in Erdnähe) bestimmen. Der Mond hat keine
Atmosphäre und ist auch nicht (mehr) geologisch aktiv,
so dass seine Oberfläche alle Einschlagsereignisse, die
über mehrere Milliarden Jahre erfolgt sind, aufgezeich-
net hat. Auf Grund ihrer größeren Anziehungskraft
wurde die Erde im Laufe der Jahrmilliarden von einer
noch größeren Zahl an kosmischen Projektilen getrof-
fen als der Mond. Die Oberfläche der Erde sollte also
mit Einschlagskratern bedeckt sein (vor allem im Ver-
gleich mit der Mondoberfläche). Die Erklärung, warum
man auf der Erdoberfläche eher selten Einschlagskrater
sieht, hängt mit aktiven geologischen Vorgängen, wie
etwa Erosion, Subduktion, Sedimentation, Vulkanis-
mus, etc., zusammen. Dadurch werden Einschlagskrater
auf der Erdoberfläche entweder abgetragen und zerstört,
oder durch spätere Gesteinsbildungen verdeckt.

Aus astronomischen Untersuchungen, sowie aus
geochronologischen Untersuchungen der bekannten
Meteoritenkrater, kann die Frequenz der Einschläge von

kosmischen Körpern untersucht werden (siehe dazu
auch unten, und CHAPMAN & MORRISON 1994). Daraus
findet man etwa, dass Körper mit etwa 1 km Durchmes-
ser, die Krater von etwa 20-40 km Durchmesser schla-
gen (wie zum Beispiel das Nördlinger Ries), etwa einmal
pro Million Jahre auf der Erde auftreffen. Kleine Ein-
schläge (Krater mit etwa 1 km Durchmesser, wie z. B.
der Meteor Crater in Arizona) sind wesentlich häufiger
– einmal pro etwa 10,000 Jahre. Wirklich große Ein-
schläge, die zur Bildung von Kratern im Bereich von
mehr als 100 km Durchmesser führen, sind seltener und
treten wahrscheinlich etwa einmal in 50-100 Millionen
Jahren auf. Solche gigantischen Einschlagsereignisse
sind es dann auch, die zu globalen Katastrophen – und
möglicherweise zu Massensterben – führen können.

Wie erkennt man Einschlagskrater?

Zur detaillierten Erklärung der Erscheinungsformen
von Einschlagskratern und ihrer Charakteristika muss
auf die Fachliteratur verwiesen werden (z. B. MELOSH
1989; FRENCH 1998; KOEBERL 1998b, 2002). Hier soll
nur eine kurze Zusammenfassung zu diesem Thema ge-
geben werden. Morphologisch gesehen unterscheidet
man auf Grund der unterschiedlichen Durchmesser und
Strukturen zwei grundsätzlich unterschiedliche Formen
von Einschlagskratern: die einfachen und die komple-
xen Krater (z. B. MELOSH 1989). Auf der Erde sind alle
Krater, die kleiner als etwa 2 km im Durchmesser sind,
einfache, schüsselförmige Krater; alle anderen Krater
sind komplexe Krater, die einen Zentralberg oder ein
zentrales Ringsystem aufweisen. Diese beiden wesentli-
chen Kraterarten sind auch in der Abb. 1 im Quer-
schnitt gezeigt. In Abb. 2 sind dann einige Beispiele re-
lativ junger schüsselförmiger Krater auf der Erdoberflä-
che zu sehen, z. B. der Meteor Crater in Arizona, der
Tswaing Krater in Südafrika, oder Lonar in Indien. Die-
se Strukturen werden als „einfache Krater“ bezeichnet.
Abb. 2 zeigt auch komplizierter aufgebaute Krater mit
einem Zentralberg, beziehungsweise einer Gruppe von
Bergen oder Hügeln, die das Ergebnis von Kollaps und
späterer partieller Erosion eines Zentralbergs sind. Die-
se Strukturen werden als „komplexe Krater“ bezeichnet.

Einfache Krater haben eine etwas andere Morpholo-
gie als komplexe Krater – sie sind wesentlich tiefer im
Verhältnis zu ihrem Durchmesser als komplexe Krater.
In beiden Fällen ist der Kraterboden mit Brekzien und
Impaktschmelzen bedeckt; dieses Material ist bei der
Kraterbildung wieder in den Krater zurückgefallen. Un-
ter der „Brekzienlinse“ befindet sich dann durch den
Einschlag zerrüttetes und zerbrochenes Gestein, das al-
lerdings seinen ursprünglichen Ort nicht verlassen hat.
Ein weiterer Teil des ausgeworfenen Materials (Ejekta)
ist um den Krater verteilt – je näher am Kraterrand, de-
sto dicker ist diese Auswurfdecke. Im Zentrum von
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komplexen Kratern findet man meist einen Zentralberg
oder eine Ringstruktur aus Hügeln. Diese zentralen
Strukturen sind aus Gesteinen aufgebaut, die nicht von
oberflächennahen, sondern von tieferen Gesteinsforma-
tionen stammen. Darin hat man ein gutes Unterschei-
dungsmerkmal zwischen Vulkan- und Einschlagskra-
tern: bei komplexen Impaktkratern findet man im Zen-
trum Gesteine, die aus größerer Tiefe stammen. Kom-
plexe Krater besitzen deutlich mehr Schmelzgestein (bis
zu etwa 5 % des gesamten Kratervolumens), das in Form
von großen Schmelzkörpern, Linsen, Schichten oder
Gängen auftreten kann. Bei sehr stark durch Erosion
zerstörten Kratern ist der Zentralberg oft der einzige Teil
des Kraters, der noch übrig ist, wenn der Rest schon bis
auf den unteren Teil des mit Brekzien gefüllten Krater-
grabens abgetragen ist.
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Abb. 1: Schematischer Querschnitt durch einfache und komplexe
Einschlagskrater.

Abb. 2: Beispiele von einfachen und komplexen Impaktkratern auf der Erde. Die Krater in der oberen Reihe, und jener in der Mitte
rechts, sind einfache Krater, die anderen sind komplexe Krater. Jeweils von links nach rechts; Oben: (A) Tswaing (Saltpan)-Krater in
Südafrika (1.2 km Durchmesser, 250,000 Jahre alt); (B) Wolfe Creek Krater in Australien (1 km Durchmesser, 1 Million Jahre alt); (C)
Meteor Krater in Arizona, USA (1.2 km Durchmesser, 50,000 Jahre alt); Mitte: (D) Lonar Krater, Indien (1.8 km Durchmesser, Alter ca.
50,000 Jahre), (E) Mistastin Krater in Kanada (28 km Durchmesser, Alter ca. 38 Millionen Jahre), (F) Roter Kamm Krater in Namibien (2.5
km Durchmesser, Alter ca. 4 Millionen Jahre); Unten: (G) Clearwater-Doppelkrater in Kanada (24 und 32 km Durchmesser, Alter ca. 250
Millionen Jahre); (H) Gosses Bluff Krater in Australien (24 km Durchmesser, Alter 143 Millionen Jahre), und (I) Aorounga Krater im Tschad
(18 km Durchmesser, Alter unbekannt aber jünger als ca. 300 Millionen Jahre).



Für Geologen stellt sich die Frage, wie man man
nachweisen kann, ob eine bestimmte geologische Struk-
tur durch einen Einschlag entstanden ist. Luftbilder und
Satellitenaufnahmen sind zur Enddiagnose ungeeignet
(KOEBERL 2004). Geophysikalische Beobachtungen
können wertvolle Hinweise liefern (z. B. PILKINGTON &
GRIEVE 1992), aber die Bestätigung erfolgt durch petro-
graphische und mineralogische, sowie geochemische
Untersuchungen an Gesteinsproben der jeweiligen
Struktur. Die geochemische Untersuchung von Impakt-

produkten – wie zum Beispiel Impaktgläser, Impakt-
schmelze und andere Impakt-Brekzien – kann Hinweise
auf die Entstehungsgeschichte sowie auf das Alter der
jeweiligen Meteoritenkrater geben. Anreicherungen an
Elementen, die in Meteoriten häufig vorkommen (wie
zum Beispiel die Platinmetalle), können gute Hinweise
auf die Impaktentstehung einer Struktur geben (siehe
KOEBERL 1998b 2002). Besonders wichtig für die Be-
stimmung der Impaktnatur eines Kraters sind Impakt-
brekzien (siehe FRENCH 1998). Durch die hohe Impakt-
energie beim Einschlag wird eine Schockwelle gebildet,
die durch das Gestein läuft und zu unumkehrbaren Än-
derungen der Kristallstruktur der gesteinsbildenden Mi-
nerale führt. Die Schockwellen laufen sowohl in das
Target, als auch in das Projektil, hinein. Die enorm ho-
hen Drucke, die mit den Schockwellen verbunden sind,
übersteigen bei weitem die Materialstärke der Gesteine,
die bei der Entlastung nach der Kompression schlagartig
aufschmelzen oder verdampfen. Die dabei auftretenen
Drucke sind im Bereich von Megabar (Millionen Bar,
also millionenmal höhere Drucke als der Luftdruck auf
der Erdoberfläche).

Bei diesen Prozessen werden die Gesteine sowohl lo-
kal and also im weiteren Umfeld zerrüttet – es entsteht
eine sogenannte Brekzie. Im konkreten Fall spricht man
von Impakt-Brekzien, wobei hier verschiedene Typen
unterschieden werden. Oft werden Gesteine zerbrochen
und während Kraterbildung viele Kilometer am Boden
oder durch die Luft bewegt, wobei dann verschiedene
Gesteinstypen zusammengemischt und zementiert wer-
den; das Resultat nennt man eine polymikte Brekzie.
Wenn eine solche Brekzie Überreste von geschmolze-
nem Gestein enthält (da der Druck und die Temperatur
so hoch waren, dass Targetgestein aufgeschmolzen wur-
de), nennt man ein solches Gestein einen „Suevit“
(nach dem lateinischen Namen für die Region Schwa-
ben in Süddeutschland, wo die Typenformation für die-
se Brekzienart im Nördlinger Ries auftritt). Ein Beispiel
eines Suevites – mit Glaseinschlüssen – ist in Abb. 3 ge-
zeigt. Die Temperatur, der einige Komponenten dieses
Gesteins ausgesetzt waren, betrug bis zu 2000 °C.

Bei Einschlagsereignissen kommt es also innerhalb
kürzester Zeiträume zu sehr hohen Drucken und Tempe-
raturen, die um Größenordnungen höher sind als jene,
die bei normalen endogenen (internen) geologischen
Prozessen, wie zum Beispiel Metamorphose, Gebirgsbil-
dung, oder Vulkanausbrüchen, auftreten – siehe Abb. 4.
Dabei kommt es zu unumkehrbaren Veränderungen in
den Gesteinen und Mineralen des Gesteins, in das der
Impakt erfolgt. Insbesondere die Kristallstruktur der Mi-
nerale wird durch die hohen Drücke gestört. Es kann
auch zur Bildung von Hochdruckphasen einiger Mine-
rale (z. B. Coesit aus Quartz, oder Stishovit aus Coesit,
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Abb. 3: Typischer Suevit vom Bosumtwi-Krater in Ghana (Westafrika). Das
Stück ist etwa 25 cm breit. Suevit ist eine glasführende polymikte Brekzie,
dominiert von Kristallingesteinen, die einer sehr hohen Temperatur ausgesetzt
war (daher die Schmelzeinschlüsse). In dem Bild sind Schmelzeinschlüsse (Glas)
markiert; es handelt sich um die helleren blasenreichen Einschlüsse.

Abb. 4: Druck und Temperaturdiagramm für Gesteine, die einem
Einschlagsereignis ausgesetzt sind. Der Druck, der bei so einem Ereignis in
Form einer Schockwelle in den Boden läuft und zu irreversiblen Änderungen
in der Kristallstruktur der Gesteine, sowie zum Aufschmelzen und Verdampfen
der Gesteine führt, ist um mehrere Größenordnungen höher als der höchste
Druck, der bei endogenen Prozessen (z. B. Vulkaneruptionen) entstehen kann.



oder Diamant aus Graphit) kommen. Kristallographi-
sche Veränderungen, die typisch für die Schock-Meta-
morphose (auch „Stoßwellenmetamorphose“ genannt)
sind, werden als „planare Deformationsstrukturen“
(PDF) bezeichnet (siehe STÖFFLER & LANGENHORST
1994; FRENCH 1998). Diese sind auf Änderungen im
Kristallgitter von Mineralen (zum Beispiel Quarz oder
Feldspat) zurückzuführen, die nur mit dem Mikroskop
gesehen werden können. Dabei handelt es sich um re-
gelmäßige, parallele und generell zueinander im glei-
chen Abstand stehende, extrem gerade (planare) La-
mellen, die einen Quarzkristall durchziehen (daher
auch der oft informell verwendete Begriff „Schockla-
mellen“). Diese Lamellen sind sehr dünn (ca. 1 µm),
parallel und regelmäßig, und treten in Form von einem
oder mehreren einander schneidenden Systemen mit
genau definierten kristallographischen Orientierungen
auf. Ein Beispiel für eine Mikroskopaufnahme eines ge-
schockten Quarzkristalls ist in Abb. 5 gezeigt. Die Form
und Art der planaren Deformationsstrukturen ist cha-
rakteristisch und kommt in dieser Art in der Natur aus-
schließlich in Gesteinen von Einschlagskratern vor. Das
Vorhandensein solcher Schockstrukturen ist daher ein
eindeutiger Beweis für die Impaktentstehung eines Kra-
ters. Außerdem ist es möglich, außer den petrographi-
schen Kriterien zur Krateridentifikation auch geochemi-
sche Charakteristika, nämlich die Anreicherung typisch
extraterrestrischer Elemente in Impakt-Brekzien, vor al-
lem in Impaktschmelzgestein, heranzuziehen (KOEBERL
1998b; siehe auch unten – Kreide-Tertiär-Grenze).

Die Bestätigung einer geologisch interessanten und
auffälligen Struktur als Impaktkrater bedarf also relativ
langwieriger und oft auch technisch aufwendiger geolo-
gischer, geophysikalischer, petrographischer und geo-
chemischer Untersuchungen. Im Zeitalter der einfach
zu beschaffenden Satellitenbilder wird oft und unkri-
tisch eine annähernd kreisähnliche Struktur unbekann-
ter (oder nicht nachgeprüfter) geologischer Natur als
Impaktkrater bezeichnet. Einfache, sogar wellige Linien
in Quarzkristallen werden als Schocklamellen bezeich-
net, und chemische Anomalien – aus dem Zusammen-
hang gerissen – werden als Beweis für eine Impaktnatur
zitiert. Leider häufen sich solche oberflächlichen Unter-
suchungen in der jüngeren Vergangenheit.

Häufigkeit der
Einschlagsereignisse auf der Erde

Die Häufigkeit, mit der Krater auf der Erde gebildet
werden, ist von großer Bedeutung für die Gefahren- und
Auswirkungsabschätzung (siehe auch GEHRELS 1994,
und ATKINSON et al. 2000). Als einschlagende Körper
kommen im inneren Sonnensystem zwei verschiedene
Quellen in Frage: die Asteroiden (Kleinplaneten) und

die Kometen. Kleinplaneten ziehen hauptsächlich zwi-
schen Mars und Jupiter um die Sonne. Es handelt sich
um Steinbrocken von bis zu 1000 km Durchmesser, von
denen einige auch einen metallischen Kern besitzen
(der bei Zusammenstößen freigesetzt werden kann).
Heute kennt man von etwa 15,000 Kleinplaneten rela-
tiv genaue Bahnen. Mit der Erde und anderen Körpern
im inneren Sonnsystem kollidieren können allerdings
nur Kleinplaneten, die sich nicht auf „normalen“ Bah-
nen im Asteroidengürtel bewegen, sondern lediglich je-
ne, die sich auf exzentrischen Bahnen befinden, die sie
in Erdnähe bringen oder die sogar die Erdbahn kreuzen.
Diese Objekte werden im Englischen als „Near-Earth
Objects“, erdnahe Objekte, bezeichnet. Die Abkürzung
NEOs ist mittlerweile auch international gebräuchlich.
Die Bahnen der Kleinplaneten sind nicht für längere
Zeit stabil. Auf Grund der Wechselwirkung mit der An-
ziehungskraft der Planeten ändern sich die Bahnele-
mente relativ rasch.

Dies bedeutet, dass die Verweilzeit der Asteroiden in
den erdbahnkreuzenden Bahnen relativ kurz ist. Einige
wenige Millionen Jahre sind zwar für Menschen eine
lange Zeit, aber im Rahmen geologischer und astrono-
mischer Zeitskalen sehr kurz, verglichen mit dem Alter
des Planetensystems. Die NEOs müssen daher ständig
nachgeliefert werden. Eine gute Quelle stellt der Aste-
roidengürtel zwischen Mars und Jupiter dar. Durch stän-
dige Störungen der Bahnen untereinander und durch
die großen Planeten, sowie durch Zusammenstöße un-
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Abb. 5: Geschockter Quarzkristall im optischen Mikroskop. Besonders deutlich
sind die sogenannten planaren Deformationselemente („Schocklamellen“) zu
sehen, die planar (gerade) sind, den ganzen Kristall durchsetzen, parallel
zueinander sind, und in mehr als einer Orientierung (mehr als ein „Set“)
vorkommen. Das Bild zeigt einen Quarzkristall aus den suevitischen Brekzien
in Kern LB-08A im Zentrum des Bosumtwi-Kraters in Ghana (Photo: L. Ferriere,
Univ. Wien).



tereinander, werden immer wieder Kleinplaneten aus
dem Asteroidengürtel in Bahnen gebracht, die sie ins
innere Sonnensystem führen. Die momentan größten
bekannten NEOs haben einen Durchmesser von knapp
über 8 km. Der Einschlag eines solchen Körpers auf der
Erde kann, je nach Geschwindigkeit, einen Krater von
etwa 100 bis knapp über 200 km Durchmesser bilden.
Obwohl heute mehrere tausend NEOs bekannt sind
(vor allem auf Grund der automatisierten astronomi-
schen Suchprogramme in den USA), ist das nur ein
Bruchteil der Körper, die tatsächlich in die Nähe der Er-
de kommen können. Aus den bisher vorhandenen Be-
obachtungsdaten sowie aus theoretischen Überlegungen
weiß man, dass es eine Korrelation zwischen der Größe
und der Häufigkeit der NEOs gibt: je kleiner, desto häu-
figer (z. B. STUART & BINZEL 2004).

Die zweite große Gruppe der möglichen „Impakto-
ren“ auf der Erde sind die Kometen, die nicht auf so re-
gelmäßigen Bahnen im inneren Sonnensystem wie die
Kleinplaneten laufen. Kurzperiodische Kometen laufen
auf wenig exzentrischen Ellipsenbahnen, die sie mit
Umlaufperioden von weniger als 200 Jahren immer wie-
der in Sonnennähe bringen (z. B. Komet Halley, der zu-
letzt 1986 der Erde nahe kam). Im Gegensatz dazu bewe-
gen sich langperiodische Kometen auf sehr exzentri-
schen Ellipsen oder sogar Parabelbahnen und haben
Umlaufperioden von mehreren hundert bis zu Millio-
nen Jahren. Interessante Sonderfälle sind Kometenker-
ne, die in mehrere Teile brachen – etwa Komet Shoe-

maker-Levy 9, von dem im Jahr 1994 etwa 20 Bruch-
stücke auf den Planeten Jupiter stürzten und „Impakt-
wolken“ mit Durchmessern ähnlich jener der Erde bil-
deten (SPENCER & MITTON 1995).

Es gibt also zwei wichtige Klassen von „Impakto-
ren“, die der Erde gefährlich werden können, die Klein-
planeten (NEOs) und die Kometen, wobei letztere laut
verschiedener Berechnungen für einen geringeren Pro-
zentsatz der Einschläge verantwortlich sind. Wie oft
kommt es aber im Durchschnitt zu derartigen Einschlag-
sereignissen auf der Erde? Natürlich ist zu erwarten, dass
kleinere Körper – weil es viel mehr von ihnen gibt – we-
sentlich häufiger mit der Erde zusammenstoßen können,
als größere Körper. Abb. 6 zeigt den Zusammenhang
zwischen dem Durchmesser des einschlagenden Objek-
tes und der Häufigkeit mit der ein solcher Körper mit
der Erde kollidiert, gezeichnet als das mittlere Intervall
zwischen Einschlägen. Zusätzlich ist noch die addierte
(kumulative) Einschlagswahrscheinlichkeit pro Jahr an-
gegeben. Aus diesem Diagramm erkennt man, dass zum
Beispiel Einschläge von Körpern mit ca. 50-100 m
Durchmesser, die Krater mit einigen hundert Metern bis
ca. 1.5 km Durchmesser schlagen können, alle paar tau-
send Jahre einmal auf der Erde vorkommen. Vor allem
bei kleineren Kratern ist die Art des Impaktors – ob ein
Stein- oder Eisen“meteorit“ – wichtig. Krater von der
Größe des Rieskraters in Süddeutschland (24 km
Durchmesser) werden nur etwa alle Million Jahre gebil-
det, und Ereignisse von Chicxulub-Größe, die Massen-
sterben auslösen können, nur etwa einmal pro 100 Mil-
lionen Jahre.

Tab. 1 führt alle heute (2007) bekannten irdischen
Impaktkrater an, die größer als 30 km sind. Sowohl Lo-
kalitäten als auch Alter sind angegeben. Dabei fällt auf,
dass zwar kleine Krater meist durch Erosion zerstört wer-
den, aber die Situation bei größeren Strukturen anders
ist. Die meisten großen Impaktstrukturen auf der Erde
sind auch relativ alt – die beiden ältesten bekannten
Krater sind auch gleichzeitig die größten bekannten
Strukturen – Vredefort und Sudbury (obwohl deren
heutige Durchmesser und Oberflächenaufschlüsse we-
sentlich kleiner sind als ihre rekonstruierten Durchmes-
ser). Von manchen Kratern sind keine oder fast keine
Spuren auf der Erdoberfläche vorhanden (z. B. Chicxu-
lub), trotz ihres nicht allzuhohen Alters. Die Entdek-
kungsgeschichte der letzten Jahre zeigt, dass es offen-
sichtlich noch eine beträchtliche Zahl an großen Im-
paktkratern auf der Erde gibt – nur viele von ihnen sind
durch Sedimentgesteine verdeckt und daher unseren
Blicken verborgen. Diese Einschläge waren es aber, die
große Umweltveränderungen hervorgerufen haben.

102

Abb. 6: Zusammenhang zwischen Einschlagshäufigkeit und Durchmesser des
einschlagenden Körpers (dargestellt für die mittlere Dichte von Steinmeteo-
riten/Asteroiden bzw. Kometenkerne). Die Einschlagshäufigkeit ist in Form des
mittleren Intervals in Jahren zwischen den einzelnen Ereignissen, sowie als
kumulative Wahrscheinlichkeit pro Jahr, gegeben. Diagramm teilweise nach
STUART & BINZEL (2004). Die Größe des kleinsten postulierten hypothetischen
Körpers für einen Einschlag an der Perm-Trias-Grenze ist eingezeichnet.



Der Impaktprozess und seine Folgen

Um die Auswirkungen, vor allem bezüglich der Um-
welteinflüsse von Einschlagsereignissen, diskutieren zu
können, ist es zuerst notwendig, kurz zu beschreiben,
was bei einem solchen Einschlag vor sich geht. Aus
Platzgründen ist diese Beschreibung kurz gehalten. In-
teressierte Leser werden für Details auf die Bücher von
MELOSH (1989) und KOEBERL (1998a), sowie die Arbei-
ten von TOON et al. (1997), KRING (1997) und COLLINS
et al. (2005) (und Zitate in diesen Publikationen), ver-
wiesen. Der Begriff „Impakt“ charakterisiert einen kon-
tinuierlichen Vorgang, der mit der Berührung der Ober-
fläche durch den „Boliden“ oder das „Projektil“ beginnt
und mit den letzten Setzungsbewegungen der Gesteine
im fertigen Krater endet. Zum besseren Verständnis der
Vorgänge unterteilt man jedoch diesen kontinuerlichen
Prozess in drei Phasen, die Kontakt- und Kompressions-
phase, die Auswurfphase, und die Modifikationsphase
(siehe MELOSH 1989). Nachdem der Kleinplanet oder
Komet die Erdoberfläche trifft (mit Geschwindigkeiten,
die aus himmelsmechanischen Gründen zwischen 11
und 72 km/s liegen), beginnt die Kontakt- und Kom-
pressionsphase. Das sich rasch bewegende „Projektil“
dringt vorerst in die (Erd)Oberfläche ein, beginnt diese
zu komprimieren, und beschleunigt einen Teil dieses
Materials bis auf einen signifikanten Teil der Ein-
schlagsgeschwindigkeit. Danach bremst der Widerstand
des getroffenen Gesteins (oder Wasser im Fall des
Ozeans) das Projektil rasch ab und es bilden sich
Schockwellen, die vom Berührungspunkt zwischen Pro-
jektil und Target ausgehen. Die Schockwellen laufen so-
wohl in das Target, als auch in das Projektil, hinein. Die
enorm hohen Drucke, die mit den Schockwellen ver-
bunden sind, übersteigen bei weitem die Materialstärke
der Gesteine, die bei der Entlastung nach der Kompres-
sion schlagartig aufschmelzen oder verdampfen. Die da-
bei auftretenden Drucke liegen, wie erwähnt, im Be-
reich von einigen Megabar. Dabei wird das Projektil
(und ein viel größeres Volumen an Targetgestein) aufge-
schmolzen und teilweise verdampft.

In der sofort darauf folgenden Phase, der Auswurf-
phase, dringt die mehr oder weniger kugelschalenförmi-
ge Schockwelle weiter in den Boden ein. Je weiter sich
diese Schockwelle vom Impaktpunkt entfernt, desto ge-
ringer wird ihre Energie und der damit verbundene
Druck. Die höchsten Drucke sind daher in unmittelba-
rer Nähe des Einschlagspunktes zu erwarten. Das Mate-
rial, das sich unter hohen Temperatur- und Druckbedin-
gungen befindet, dehnt sich explosionsartig aus – hier
ist die Analogie mit Bombenexplosionen zu sehen. Über
dem Einschlagspunkt befindet sich auch ein sich rasch
ausdehnender glutheisser Feuerball, der aus verdampf-
tem Projektil- und Targetmaterial besteht und der die

Atmosphäre verdrängt. Hinter der Schockwelle (Kom-
pression) folgt eine Entlastung, die man als Unterdruck-
welle verstehen könnte. Dadurch wird zertrümmertes,
geschmolzenes, oder verdampftes Material in Bewegung
gesetzt, was zur eigentlichen Kraterbildung führt.

Ausgeworfenes Material wird als Ejekta bezeichnet
(siehe MONTANARI & KOEBERL 2000). Ein Teil wird mit
dem sich nach wie vor ausbreitenden Feuerball mitge-
nommen. Dieses Material kann sehr weit von der Ein-
schlagsstelle entfernt wieder fallen. Manche distale
Ejekta bestehen aus Glas und werden als Tektite be-
zeichnet (z. B. KOEBERL 1986). Bei sehr großen Ein-
schlägen, die zu Kratern von etwa 100 Kilometern
Durchmesser führen, kann ein Teil des ausgeworfenen
Materials sogar in die Stratosphäre und in eine Erdum-
laufbahn gelangen, um dann über lange Zeit (sogar über
einen Zeitraum von mehreren Jahren hinweg) wieder
auf die Erde zu fallen (siehe nächstes Kapitel). In gerin-
gerem Ausmaß kennt man diesen Effekt auch von Vul-
kaneruptionen, wo Asche in die Stratosphäre gelangt.
Im Krater selbst fließt das Material aus der Tiefe des sich
öffnenden Kraters am immer weiter zurückweichenden
Kraterrand vorbei und bildet eine Art Vorhang – wie
ein umgekehrter Kegel – aus Auswurfmaterial. Dieser
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Tab. 1: Liste aller im Jahre 2006 bekannten Impaktstrukturen auf der Erde,
deren Durchmesser größer als 30 km ist. Nach POAG et al. (2004) und Earth
Impact Database (2007), mit Zusatzinformationen.

Name Land Breite Länge Durchmes- Alter
ser (km) (Myr)

Vredefort South Africa -27.00 27.50 300 2023

Sudbury Canada 46.60 -81.18 240 1850

Chicxulub Mexiko 21.33 -89.50 180 65

Manicouagan Canada 51.38 -68.70 100 214

Popigai Russia 71.50 111.00 100 35

Acraman Australia -32.02 135.45 90 580

Chesapeake Bay USA 37.25 -76.00 85 35.3

Puchezh-Katunki Russia 57.10 43.58 80 220

Morokweng South Africa -26.47 23.53 70 145

Kara Russia 69.08 64.30 65 73

Beaverhead USA 44.60 -113.00 60 600

Siljan Sweden 61.03 14.87 60 377

Tookoonooka Australia -27.00 143.00 55 128

Charlevoix Canada 47.53 -70.30 54 357

Montagnais Canada 42.88 -64.22 45 51

Araguainha Dome Brazil -16.77 -52.98 40 249

Mjølnir Norway 73.80 29.66 40 143

Saint Martin Canada 51.78 -98.53 40 220

Carswell Canada 58.45 -109.50 39 115

Manson USA 42.58 -94.52 38 74

Clearwater
Lake West Canada 56.22 -74.50 36 290

Kara-Kul Tajikistan 39.02 73.45 30 <50

Slate Islands Canada 48.67 -87.00 30 436

Teague Australia -25.87 120.88 30 1685



Vorhang bewegt sich vom Krater weg, wobei Material
ausregnet. Dieses Material besteht aus zerbrochenem,
geschocktem, oder aufgeschmolzenem Gestein.

Der frisch gebildete Krater ist nicht stabil, und der
Kraterrand, der teilweise aus geschockten, zerrütteten,
und aufgeschobenen Gesteinen besteht, beginnt in den
Krater zu rutschen. Außerdem fällt das senkrecht ausge-
worfene Material nun wieder in den Krater zurück und
beginnt ihn anzufüllen. Bei kleineren Kratern rutscht
der Rand wie bei einem Bergsturz ab, bei größeren Kra-
tern kann sich der eingestürzte Rand – auf Grund des
schon vorher etwas flacheren Kraterbodens – terrassen-
förmig ausbilden, und im Zentrum des Kraters, wo sich
Material von allen Seiten trifft, zusammen mit dem sich
hebenden Kraterboden zur Bildung eines Zentralberges
führen. Diese Phase – die Modifikationsphase – dauert
je nach Kratergröße Minuten bis Stunden, und am En-
de steht ein Krater, dessen Enddurchmesser ein Vielfa-
ches der Dimensionen des ursprünglichen Projektils
ausmacht (für eine Illustration siehe Abb. 7).
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Abb. 7: Der Wiener Stephansdom als Größenvergleich im „Meteor Crater“ in
Arizona (Durchmesser 1.2 km); Blick vom Norden (Kratermuseum im
Vordergrund am Kraterrand). Die Größe des einschlagenden Objektes, der
einen Krater dieser Dimension bildet, hat einen Durchmesser von etwa einem
Drittel der Höhe des Stephansdoms.

Abb. 8: Einige der
direkten Folgen eines
Einschlages der Größe
des „Meteor Crater“
in Abhängigkeit von
der Entfernung vom
Einschlagsort (nach

Daten in KRING 1997).



Bei einem Meteoriteneinschlag werden also unge-
heure Energiemengen freiwerden, wobei es große Un-
terschiede zwischen Einschlägen kleiner und großer
Körper gibt. Bei kleinen Körpern ist auch deren Zusam-
mensetzung besonders wichtig. Kleinere Steinmeteorite
verhalten sich in der Erdatmosphäre anders als Eisen-
meteorite, vor allem auf Grund der viel höheren inne-
ren Festigkeit der Eisenmeteorite. Kleinere Objekte
werden in der Erdatmosphäre abgebremst und können
dabei, auf Grund der inneren Spannungen, zerbrechen.
Der Meteor Crater wurde zum Beispiel durch den Ein-
schlag eines Eisenmeteoriten mit etwa 50 Meter Durch-
messer gebildet (wobei ein Teil des meteoritischen Ma-
terials in Folge der deutlichen Abbremsung in der At-
mosphäre „überlebt“ hat und nun im Form von Meteo-
riten um den Krater gefunden wurde). Die dabei freige-
wordene Energie kann mit der einer Explosion mit 10
Megatonnen TNT verglichen werden. Relativ dazu war
die Explosionstärke der Atombombe von Hiroshima nur
etwa 20 Kilotonnen TNT äquivalent, also 500-mal we-
niger Energie! Das Schicksal von Steinmeteoriten ver-
gleichbarer Größe (die aber geringere Masse besitzen)
ist anders. Berechnungen zeigen, dass diese Objekte
während des Abbremsens in der Atmosphäre auf Grund
der inneren Spannungen explodieren. Ein Beispiel einer
solchen Explosion ist das sogenannte „Tunguska-Ereig-
nis“, wobei am 30. Juni 1908 über den Wäldern Zentral-
sibiriens eine gewaltige Explosion erfolgte, die eine
Waldfläche von zirka 2000 Quadratkilometern zerstör-
te; die Explosion war bis in 1500 km Entfernung zu hö-
ren, und die Luftdruckwelle wurde Stunden später sogar
in Europa registriert. Dabei ist ein Steinmeteorit mit ei-
nem Durchmesser von etwa 20 bis 50 Metern (je nach
Eindringgeschwindigkeit und Winkel) in einer Höhe
von etwa 10 Kilometern mit einer Explosionsstärke von
etwa 5-10 Megatonnen TNT explodiert (z. B. CHYBA et
al. 1993). Kleinere derartige Explosionen in der Atmo-
sphäre sind sogar relativ häufig (siehe auch LEWIS
1997). Obwohl Explosionen von Tunguska-Größe etwa
alle hundert Jahre einmal vorkommen (Abb. 6), kön-
nen solche Ereignisse durchaus lokale Zerstörungen an-
richten. Tunguska hat 2000 km² verwüstet – im Ver-
gleich: die Fläche Wiens liegt bei knapp über 400 km².

Die Bildung auch von kleinen Meteoritenkratern
hat ebenfalls drastische Konsequenzen, zumindest für
die nähere Umgebung. Die Verwüstungen solcher Ein-
schläge sind schematisch in Abb. 8 dargestellt. Bei et-
was größeren Einschlägen sind die Auswirkungen noch
drastischer. Im Fall des mittelgroßen Einschlages reicht
zum Beispiel noch in einer Entfernung von etwa 200 km
die Wärmestrahlung des Feuerballs zur Selbstentzün-
dung von Kleidung ausreicht; neben der thermischen
Strahlung und einem starken Erdbeben würden noch
Winde mit mindestens 150 km/h Stärke drastische

Schäden anrichten. Impakte können also schon bei nur
mittelgroßen Einschlägen zu Effekten führen, die man
sonst nur von Supervulkanen erwarten darf; dies führt
mit großer Sicherheit zum regionalen bis kontinentalen
Zusammenbruch von Ackerbau und Viehzucht und ei-
ner starken Beeinträchtigung der Wasserversorgung.

Die Folgen von Einschlägen sind also mannigfaltig.
Bei Impakten in das Meer kann zusätzlich noch Scha-
den durch Wasser entstehen. Das beinhaltet sowohl im-
paktinduzierte Tsunamis (deren Effekte auf Grund der
Amplitude der Wellen am Ursprungsort möglicherweise
weniger gefährlich sind als seismisch induzierte Tsuna-
mis – z. B. WARD & ASPHAUG 2000), als auch enorme
Wassermassen die bei der enormen Hitze eines Ein-
schlages verdampfen und im Form von treibhausakti-
vem Wasserdampf (und anderer Gase) das Klima der Er-
de kurz- bis langfristig beinflussen können (z. B. TOON
et al. 1997). Im Meerwasser finden sich auch große
Mengen an Chlor und Brom, und Evaporitgesteine un-
ter flachem Meerwasser enthalten Sulfat. Bei raschem
Ausregnen dieser Verbindungen kommt es zu saurem
Regen. In gasförmigem Zustand sind diese Elemente
entweder Treibhausgase oder führen zur Zerstörung der
Ozonschicht der Erde, mit allen damit verbundenen ne-
gativen Auswirkungen (z. B. Erhöhung der Mutations-
rate in Lebewesen durch mehrfach verstärkte Bestrah-
lungsrate mit ultraviolettem Licht der Sonne; siehe
COCKELL & BLAUSTEIN 2000).

Impakte und Massensterben
in der Erdgeschichte

Allgemeine Bemerkungen

Die biologischen Konzequenzen solcher Ereignisse
hängen stark von der Größe und damit der Energie des
Einschlages ab. Kleine Ereignisse können lokal katastro-
phale Auswirkungen haben, aber sollte ein solcher Ein-
schlag aber in einem dicht bewohnten Ballungszentrum
erfolgen, kann die Opferzahl bereits in die Millionen
reichen. Trotzdem handelt es sich auch dann um eine
regional begrenzte Katastrophe, ohne weitreichende
Auswirkungen auf die regionale oder globale Landwirt-
schaft, die Infrastruktur, oder auf das Klima. Große (und
damit seltenere) Einschläge können daher durchaus
Auswirkungen auf die biologische Entwicklung der Erde
haben können. Die Frage der Auswirkungen kann durch
das am besten dokumentierte Beispiel diskutiert werden
– die Ereignisse an der Kreide-Tertiär-Grenze.

Das Massensterben an der Kreide-Tertiär-Grenze

Die Geschichte der Erforschung dieses Ereignisses ist
interessant, da es sich – wie so oft – um eine zufällige
Entdeckung gehandelt hat. Ende der 1970er Jahre unter-
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suchte der Geologe Walter Alvarez in Italien Sediment-
gesteine aus der Kreidezeit und aus dem darauffolgenden
Tertiär, um Aufschlüsse über die tektonische Entwick-
lung Italiens zu bekommen. Dabei interessierte ihn, wie
lange die Ablage dieser Sedimente gedauert hat. Er bat
seinen Vater, Physik-Nobelpreisträger Luis Alvarez, um
Hilfe. Alvarez Senior schlug vor, die Häufigkeit des Ele-
ments Iridium (Ir) in den Gesteinen zu messen, denn
dieses Element (wie auch andere Elemente der Platin-
gruppe) sind in irdischen Gesteinen sehr selten, aber in
extraterrestrischem Material etwa eine Million mal häu-

figer. Da auf die Erde ein steter und konstanter Regen an
kosmischem Staub niedergeht (etwa 40,000 Tonnen pro
Jahr), meinte Alvarez, aus der Menge an Iridium in den
Gesteinen die Sedimentationsgeschwindigkeit ableiten
zu können – viel Iridium bedeutete eine langsame Sedi-
mentationsrate, wenig Iridium eine schnellere, da das
Iridium dabei durch irdische Gesteine stark verdünnt
wird. Zufällig haben Alvarez und Kollegen dann aber
auch eine dünne Schicht an Tonmineralen, die die palä-
ontologische Kreide-Tertiärgrenze markiert, analysiert.
Die überraschenden Ergebnisse zeigten, dass in den Ge-
steinen der Grenzschicht bei Gubbio, Italien (Abb. 9)
derart hohe Gehalte an Iridium (tausende Male höher
als normal) – und dann auch der anderen Platinmetalle
– dass eine unmöglich langsame Sedimentationsrate re-
sultieren würde.

Die einzige Erklärung war, dass diese Tonschicht das
Resultat eines gigantischen Einschlags eines extraterre-
strischen Körpers war. Die daraus folgende Publikation
von ALVAREZ et al. (1980) hat Wissenschaftsgeschichte
geschrieben, denn zum ersten Mal seit der Mitte des 19.
Jahrhunderts wurden Katastrophen als wichtige Prozes-
se in der Geologie vorgeschlagen. Anfangs gab es viel
Widerstand aus den Kreisen der über extraterrestrische
Ereignisse nicht informierten Geologen und Paläonto-
logen. Nach und nach wurden allerdings weitere Indi-
zien dafür gefunden, dass tatsächlich ein Riesen-Impakt
stattgefunden haben muss, vor allem die Entdeckung
von geschockten Mineralen in der Grenzschicht (BO-
HOR et al. 1984, 1987). Abb. 10 zeigt ein Beispiel eines
geschockten Quarzkristalls von der Kreide-Tertiär-
Grenze. Die hohen Konzentrationen extraterrestrischer
Metalle in diesen Gesteinen wurden wurden an Kreide-
Tertiär-Grenzen rund um die Erde bestätigt (Abb. 11).

Ein unerwartetes Ergebnis war die Auffindung einer
relativ dicken Rußschicht, die in den Gesteinen der K-
T Grenze auf der ganzen Welt gefunden wurde (Abb.
11). Geochemikern gelang die Isolierung von Spuren-
bestandteilen in der Rußschicht, und man konnte aus
der Rußmenge und der chemischen und Isotopen-Zu-
sammensetzung nachweisen, dass gigantische Wald-
brände und auch verbrannte Kohlenwasserstoffe für die
Rußschicht verantwortlich waren (siehe GILMOUR
1998; GILMOUR et al. 1990; WOLBACH et al. 1990). Die
Rußmenge zeigt, dass damals mehr Wälder (oder äqui-
valente Kohlenstoffmengen in Form von Kohlenwasser-
stoffen) gebrannt haben als heutzutage auf der ganzen
Erde vorhanden sind. Dies paßt gut, denn am Ende der
Kreidezeit war das Klima deutlich wärmer als heute, und
daher gab es auch eine wesentlich dichtere Vegetation
als heute. Berechnungen zeigten, dass die glühenden
Impaktgesteine bei einem Rieseneinschlag fast um die
gesamte Welt verteilt auf die Erde stürzten und dabei
Waldbrände auslösen konnten.
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Abb. 9: Die „klassische“ Kreide-Tertiär (K-T)-Grenze in Gubbio, Italien. An
diesem Ort wurde Ende der 1970er Jahre mit geochemischen Methoden die
Entdeckung der Spuren eines Asteroideneinschlages am Ende der Kreidezeit
gemacht. Links im Bild der Autor (Photo: J. Morrow, San Diego State
University, 2007).

Abb. 10: Geschockter Quarzkristall (Durchmesser etwa 80 Mikrometer) von
der Kreide-Tertiär-Grenze bei Teapot Dome, Wyoming, USA (Mikrophoto: B.
Bohor, persönl. Mitteilung).



Im Laufe der 1980er Jahre wurden dann noch viele
Anzeichen dafür gefunden, dass es einen Einschlag zu
dieser Zeit gegeben hatte (siehe z. B. Arbeiten in
SHARPTON & WARD 1990; KOEBERL 1996). Anfang der
1990er Jahre wurde dann endlich auch der Ursprung-
skrater gefunden – der Chicxulub-Krater wurde unter
einer jüngeren, ihn versteckenden Gesteinsschicht auf
der mexikanischen Halbinsel Yucatan entdeckt (z. B.
HILDEBRAND et al. 1991). Der Krater, von dem an der
Oberfläche so gut wie nichts zu sehen ist, wurde mit
geophysikalischen Methoden gefunden und vermessen
(Abb. 12); sein Durchmesser beträgt 200 km. Untersu-
chungen an Bohrkernen zeigten, dass die Schmelzge-
steine genau das richtige Alter von 65 Millionen Jahre
haben, und die geochemische Zusammensetzung der
Kratergesteine ist auch gut vergleichbar mit der Zusam-
mensetzung der Auswurfmaterialien in den Gesteinen
der K-T Grenze rund um die Welt. Vor kurzer Zeit wur-
de eine wissenschaftliche Tiefbohrung durch das Inter-
bational Continental Scientific Drilling Program
(ICDP) am Außenrand des Chicxulub-Kraters nieder-
gebracht (Abb. 12)

Wichtiger als die Entdeckungsgeschichte ist es aber,
zu wissen, welche Prozesse beim Einschlag eines Körpers
mit 10 Kilometern Durchmesser auf der Erde ablaufen.
Der Asteroid ist mit einer Geschwindigkeit von viel-
leicht 20, 30, oder sogar 40 Kilometern pro Sekunde auf
die Erde aufgeschlagen. Bei dieser Geschwindigkeit
dringt der Körper in nur ein oder zwei Sekunden durch
den Großteil der Erdatmosphäre. Nachdem der Körper
auf den Boden getroffen ist, beginnt der Vorgang der
Kraterbildung wie bereits oben beschrieben. Nach etwa
einer Sekunde war der Körper fast vollständig ver-
dampft. Kurze Zeit später hatte der Krater seine größte

Tiefe erreicht, von etwa 40 Kilometern (ein Teil davon

ist echter „Auswurf“, ein Teil nur plastische Verformung

des Untergrundes). Danach begann sich der Kraterbo-

den wieder zu heben, um den Zentralberg zu bilden,

während der Kraterrand abrutschte.

Der Einschlagsort war mit einigen hundert Metern

Meerwasser und einer kilometerdicken Schicht von

Carbonat- und Sulfat-reichem Gestein (Kalkstein/Do-
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Abb. 12: Rekonstruktion der Paläo-Topgraphie des Chicxulub-Kraters in
Mexiko (durch Subtraktion der Mächtigkeit der Tertiären (post-impakten)
Gesteine, auf der Basis von geophysikalischen daten (nach KOEBERL & MILKEREIT

2007). Das ICDP Bohrloch Yax-1 ist außerhalb der zentralen magnetischen
Anomalien und des Schmelzkörpers innerhalb des Kraters.

Abb. 11: Iridium- und
Rußkonzentrationen in den
Gesteinen der Kreide-Tertiär-
Grenze, am Beispiel einer
Lokalität in Neuseeland (siehe
z. B. KOEBERL 1996, und KOEBERL
& MARTINEZ-RUIZ 2003). Die
relative Tiefe in Zentimetern
ist gemessen ab der K-T
Grenze. Die Rußmenge (Daten
in ppm = parts per million
oder 10-6 g/g) erreicht etwa
ein halbes Gewichtsprozent,
während die
Iridiumkonzentration (Daten
in ppt = parts per trillion oder
10-12 g/g) bis fast 100 ppb
erreicht – 20 % einer
typischen meteoritischen
Konzentration.



lomit und Anhydrit) bedeckt. Unter Schockeinfluss set-
zen diese Gesteine eine große Menge an Kohlendioxid
und Schwefeldi- und -trioxid frei – viele tausend Kubik-
kilometer davon (z. B. CHEN et al. 1994; GUPTA et al.
2001; SIGURDSSON et al. 1992; YANG & AHRENS 1998).
Mittlerweile laufen aber Erdbebenwellen mit einer Stär-
ke von etwa 11 bis 12 auf der Richter-Skala vom Ein-
schlagsort weg. Da der Einschlag in flachem Meerwasser
erfolgte, bilden sich Tsunamis, die in Küstennähe viele
hundert Meter Höhe erreichen können. Glühende Ge-
steinsbrocken, die beim Einschlag ausgeworfen wurden,
fallen nun wieder auf die Erde zurück – noch Zehntau-

sende von Kilometern vom Einschlagsort entfernt – und
setzen die Wälder in Brand. Die in die Atmosphäre ge-
langten Schwefel-Gase regneten teilweise in Form von
saurem Regen wieder aus (z. B. MARUOKA & KOEBERL
2003; LYONS & AHRENS 2003). Auch die Ozonschicht
wurde zerstört.

Nachdem die Erdbebenwellen um die Welt gelaufen
und die Waldbrände verlöscht waren, war das Schlimm-
ste noch nicht vorbei. Viele tausend Kubikkilometer
Staub waren in die Stratosphäre geschleudert worden,
und diese Staubmassen, die erst im Lauf von einigen
Jahren wieder langsam zur Erde zurückfielen, verhinder-
ten, dass das Sonnenlicht mit seiner vollen Intensität
auf die Erde gelangte. Die Staubmassen, die bei dem
Chicxulub-Impakt bis in die Stratosphäre gelangten,
hatten eine Verweilzeit – je nach der Teilchengröße – in
der Atmosphäre von wenigen Stunden bis zu etwa 1-2
Jahren. Ein Temperatursturz war die Folge, die Photo-
synthese kam zum Erliegen, und die durch die Brände
sowieso schon stark geschädigte Nahrungskette brach
zusammen. Die Biosphäre der Erde war stark gestört.
Nun aber kam es – nach dem Absinken des Staubes auf
die Erde – zum umgekehrten Effekt. Die enormen Koh-
lendioxidmengen, die durch die Schock-Entgasung in
die Atmosphäre gelangten, riefen nun – in viel stärke-
rem Ausmaß als heutzutage – eine Art Treibhauseffekt
und damit eine starke globale Erwärmung hervor (TOON
et al. 1997). Dieser Effekt dauerte viele tausend Jahre,
wahrscheinlich zehntausende Jahre. Am Ende dieser Er-
eignisse waren nicht nur die Saurier oder die Ammoni-
ten unwiederbringlich verschwunden, sondern auch
viele andere Tier- und Pflanzenarten. Etwa die Hälfte al-
ler damals lebenden Tier- und Pflanzenarten starben aus
– und die Umweltbedingungen für die Überlebenden
waren ebenfalls denkbar schlecht. Eine Zusammenfas-
sung der Effekte eines solchen Einschlages ist in Tabel-
le 2 gegeben.

Diese Auswirkungen, und der Zusammenhang zwi-
schen Chicxulub und dem Massensterben an der K-T
Grenze, wurden sowohl aus geochemischen, petrogra-
phischen, und mikropaläontologischen Beobachtungen,
Impaktexperimenten, wie auch aus numerischen Simu-
lationsberechnungen abgleitet, und sind ziemlich gut
etabliert und unter Geowissenschaftern auch mehrheit-
lich akzeptiert (z. B. SMIT 1999), obwohl es nach wie
vor einige wenige – dafür aber umso vokalere – Propo-
nenten einer Hypothese gibt, in der Chicxulub einige
hunderttausend Jahre älter als der eigentliche K-T Im-
pakt sei (z. B. KELLER et al. 2004). Keller und Kollegen
argumentieren zum Beispiel damit, dass in der Kraterfül-
lung des Chicxulub-Kraters über den Impaktbrekzien
(Sueviten) noch kretazische Gesteine vorhanden seien,
bevor tertiäre Schichten nachweisbar sind. Abgesehen
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Abb. 13: Rekonstruktion des Chicxulub-Einschlages im flachen Meerwasser,
das damals einen Teil der heutigen Halbinsel Yukatan (Mexiko) bedeckte.
Einige Sekunden nach dem Einschlag beginnt gerade die Auswurfphase, und
Material aus dem Krater, dessen Bildung gerade beginnt, wird ausgeworfen.
(Ölbild, D. Jalufka, Wien, 1994/2005).

Tab. 2: Effekte und deren Zeitskala nach einem Einschlag in der
Größenordnung des Kreide-Tertiär-Grenze-Einschlages (ca. 10 km großer
Asteroid in flaches Meerwasser).

Umweltfaktor
Plasma des glühenden Feuerballs

Hitze von glühenden Auswurfmassen

„Hypercanes“ –
Winde mit mehr als Hurrikan-Stärke

Tsunamis und Erdbeben

Impaktinduzierte Brände

Staubmassen um den Globus –
Dunkelheit und Kälte

Saurer Regen (Salzsäure, Salpetersäure….)

Aerosole in der Stratosphäre (Abkühlung)

Vernichtung der Ozonschicht (Mutationen)

Glashauseffekt – atmosphär. Wasser (Erwärmung)

Giftstoffe und Mutagene

Glashauseffekt durch Kohlendioxid (Erwärmung)

Störung des Klimas

Zeitskala
Minuten

Minuten – Stunden

Stunden

Stunden

Wochen bis Monate

Monate bis Jahre

Monate bis Jahre

Jahre bis Jahrzehnte

Jahrzehnte bis Jahrhunderte

Jahrzehnte bis Jahrhunderte

Jahrhunderte

Jahrtausende

Jahrmillionen



von Problemen bei der Bestimmung der vorgeblich kre-
tazischen Fossilien ist es nur logisch, dass bei einem so
großen Krater im flachen Meerwasser die Tsunamiwel-
len Umgebungsmaterial (klarerweise aus der Kreide) in
den Krater zurückspülen, und auch ein Kraterrand aus
Ejekta die Sedimentation verlangsamt und daher durch-
aus eine ruhigere Sedimentationsumgebung vorhanden
war. Außerdem ignoriert diese Interpretation die geo-
chemischen Indizien, die ja Anfang der 1990er Jahre zur
Identifikation des Chicxulub Kraters – durch Vergleich
der geochemischen Charakteristika der Auswurfmate-
rialien an der K-T Grenze und jener der Kraterbrekzien
und Schmelzen – geführt hat (z. B. BLUM & CHAMBER-
LAIN 1992; BLUM et al. 1993; KAMO & KROGH 1995).
Die eher einseitige Interpretation von Keller und Kolle-
gen wird ausführlich in der detaillierten Arbeit von
SCHULTE et al. (2006) diskutiert und widerlegt.

Die Daten belegen also relativ deutlich, dass am En-
de der Kreidezeit der größte bekannte Impakt erfolgte,
der innerhalb der letzten mehreren hundert Millionen
Jahre auf der Erde nachweisbar ist. Abb. 13 zeigt eine
künstlerisch-schematische Darstellung der ersten Se-
kunden des Chicxulub-Impaktes. Dieser Einschlag hat
einen Ort getroffen, der reich an Carbonat- und Evapo-
ritgestein war. Dadurch kam es zu einem starken Eintrag
von großen Mengen klimaaktiver Gase in die Atmo-
sphäre, die zusammen mit den enormen Staubmengen
zu kurz- und langfristigen drastischen Änderungen der
Umweltbedingungen führten – zusätzlich zu den direkt
mit dem Einschlag verbundenen katastrophalen Aus-
wirkungen wie Feuerball, Brände, Erdbeben, Tsunami,
Ejekta-Ablagerungen, saurer Regen, etc. Die Summe
dieser Umwelteinflüsse, zusammen mit einigen der Aus-
wirkungen des zu dieser Zeit möglicherweise noch akti-
ven Dekkan-Vulkanismus (SELF et al. 2006), sind für ein
Massensterben mehr als ausreichend.

Das Massensterben an der Perm-Trias-Grenze

Auf Grund der drückenden Beweislage im Falle des
Massensterbens am Ende der Kreidezeit begann sofort
die Suche nach weiteren/ähnlichen Korrelationen zwi-
schen Einschlägen und Massensterben, zum Beispiel an
der Perm-Trias-Grenze vor 251 Millionen Jahren, oder
der Trias-Jura-Grenze vor 200 Millionen Jahren, an. Ei-
nen guten Überblick über diese frühe Diskussion geben
RAMPINO & HAGGERTY (1996). Im Gegensatz zu den Er-
eignissen an der Kreide-Tertiär-Grenze, wo es ganz deut-
liche Hinweise auf einen großen Impakt gibt, ist die Si-
tuation für die Perm-Trias-Grenze weit weniger klar. Die
Suche nach Hinweisen auf einen großen Impakt, der
mit der P-Tr Grenze zeitgleich wäre, hat bisher wenige
bis keine, und eher widersprüchliche, Resultate ge-
bracht. Da an der P-Tr Grenze mehr Arten ausgestorben
sind als an der K-T Grenze (und zu dieser Zeit sind etwa

die Hälfte aller damals lebenden Tier- und Pflanzenar-
ten verschwunden), müßte ein damaliger Impakt noch
größer gewesen sein als jener an der K-T Grenze. Rein
statistisch wird ein Einschlag dieser Größenordnung nur
etwa alle 0.5–1 Milliarde Jahre einmal erwartet (Abb.
6). Von größerer Bedeutung ist allerdings, dass keine
eindeutigen Anzeichen eines Einschlages in den Gestei-
nen der Perm-Trias-Grenze vorhanden sind.

Eine der am besten untersuchten Lokalitäten der P-
Tr Grenze ist in Österreich in den Karnischen Alpen an
der Grenze zwischen Kärnten und Norditalien, am
Gartnerkofel. Zum Zeitpunkt der Ablagerung der
Grenzgesteine war die Gegend der heutigen Karnischen
Alpen unter Wasser; es handelte sich dabei um eine ma-
rine Grenze. HOLSER et al. (1989) und HOLSER &
SCHÖNLAUB (1991) beschreiben Untersuchungen an ei-
nem Bohrkern, der die Perm-Trias-Grenze erfasst. So
zeigte sich zum Beispiel eine Iridium-Anomalie von ei-
nigen hundert ppt an der P-Tr Grenze (sowie in einer
anderen Tiefe). Dies könnte als Hinweis auf ein Impakt-
ereignis verstanden werden – ähnliche Anomalien wur-
den auch an anderen Lokalitäten auf der Welt gefunden
(siehe Zusammenfassung in RAMPINO & HAGGERTY
1996). Auch Berichte über einige mögliche geschockte
Quarze an P-Tr Grenzen in Australien und der Antark-
tis (RETALLACK et al. 1998), Schwefelisotope, die von
einem großen Einschlag herstammen sollten (KAIHO et
al. 2001), mögliche extraterrestrische Fullerene (PORE-
DA & BECKER 2003), und sogar ein riesiger Krater vor
der Westküste Australiens (BECKER et al. 2004) wurden
publiziert. Gibt es also doch Hinweise auf ein großes
Einschlagereignis vor 251 Millionen Jahren?

Bei genauerer Überprüfung der Beobachtungen lö-
sen sich die sogenannten „Beweise“ sehr rasch in falsche
Interpretationen und Wunschdenken auf. Die Iridiuma-
nomalien gibt es sehr wohl – nur sind die absoluten
Mengen an Iridium um mehrere Größenordnungen ge-
ringer als jene an der K-T Grenze (Abb. 14). Die angeb-
lichen geschockten Quarze sind sehr höchst selten.
Nicht gerade, was man von einem Einschlag, der größer
gewesen sein soll als jener bei Chicxulub, erwarten wür-
de. Im Detail verpuffen dann alle Indizien. Die Interele-
mentverhältnisse der Platinmetalle in den P-Tr Schich-
ten, die erhöhte Iridiumgehalte haben, sind nicht me-
teoritisch, sondern typisch irdisch (diagenetisch) (KOE-
BERL et al. 2004), und die Signatur der Osmiumisotope
– die an der K-T Grenze wunderbare meteoritische
Werte ergeben – sind an der P-Tr Grenze rein irdisch –
krustal (KOEBERL et al. 2004). Fullerene und die damit
verbundenen extraterrestrischen Helium-3 Anomalien
konnten nicht bestätigt werden (FARLEY & MUKHOPAD-
HYAY 2001; FARLEY et al. 2005). Die Schwefelisotopen-
Hypothese ist geochemisch, himmelsmechanisch und

109



impakt-physikalisch unmöglich (KOEBERL et al. 2002),
und genaue transmissions-elektronenmikroskopische
Nachuntersuchungen der angeblich geschockten Quar-
ze haben nachgewiesen, dass es sich um rein tektonische
Deformationen handelt – keine Spur von Schock (LAN-
GENHORST et al. 2005). Der angebliche Krater vor der
Küste von Westaustralien ist besonders problematisch –
die Altersbestimmung ist nicht nachvollziehbar (RENNE
et al. 2004), die Gesteine sind vulkanisch, und die de-
taillierten geophysikalischen Daten zeigen kein Anzei-
chen einer kraterähnlichen Struktur (MÜLLER et al.
2005).

Im Gegensatz zur Situation an der K-T Grenze, wo
die Eruption der Deccan-Flutbasalte, die in der Tat we-
nigstens 1-2 Millionen Jahre vor dem Chicxulub Im-
paktereignis begann, eine eher untergeordnete Rolle ge-
spielt zu haben scheint, dürfte die Eruption der viel vo-
luminöseren Sibirischen Flutbasalte katastrophale globa-
le Auswirkungen ausgelöst haben (siehe z. B. MARUOKA
et al. 2003, GRARD et al. 2005). Allerdings ist der exak-
te Zusammenhang zwischen dem Flutbasalt-Vulkanis-
mus und dem Massensterben noch nicht geklärt. Eines
ist allerdings sicher: Anzeichen für einen gigantischen
Impakt gibt es an der Perm-Trias-Grenze nicht.

Jura-Kreide-Grenze

Das Massensterben am Übergang von der Jura zur
Kreide vor 145 Millionen Jahren ist von kleinerem Aus-
maß als jene an den K-T oder P-Tr Grenzen, und es ist
nicht sicher, ob die paläontologischen Signaturen syn-
chron im borealen und australen Bereich sind. Es gibt
drei Meteoritenkrater, deren Alter mit jenem der J-K

Grenze innerhalb der Fehlergrenzen übereinstimmen,
und zwar der 25-km-Durchmesser Gosses Bluff Krater in
Australien (143 Ma), der 40 km große Mjølnir-Krater in
der Barent-See nördlich von Norwegen (143 Ma), und
die ca. 70 km große Morokweng-Impaktstruktur in Süd-
afrika (145 Ma). Letztere Impaktstruktur hat zwar das
„richtige“ Alter (KOEBERL et al. 1997), ist aber mit ziem-
licher Sicherheit nicht groß genug (REIMOLD et al.
1999), um globale Auswirkungen gehabt zu haben. Es
ist natürlich möglich, dass all diese – und vielleicht
noch andere, bisher nicht entdeckte – Einschlagsereig-
nisse zu einer Umweltveränderung beigetragen haben;
dies klar nachzuweisen ist allerdings bisher nicht mög-
lich gewesen.

Trias-Jura-Grenze

Die Trias-Jura-Grenze (ca. 200 Ma) markiert eines
der 5 großen Massensterben, und auch hier ist eine Ver-
bindung mit einem Impaktereignis nicht klar nachzu-
weisen. Es gibt zwar Hinweise auf geschockte Quarze an
Tr-J Grenzen sowohl in Italien wie in Österreich, aber
diese Untersuchungen konnten bisher nicht bestätigt
werden. An verschiedenen Lokalitäten in den USA
konnten OLSEN et al. (2002) eine geringe Iridium-An-
omalie nachweisen; diese Messungen wurden an ande-
ren Lokalitäten von TANNER & KYTE (2005) bestätigt.
Allerdings ist nicht klar, ob es sich um ein extraterre-
strisches oder terrestrisch-diagenetisches Signal han-
delt; diese Untersuchungen sind noch im Gange. Sollte
es eine extraterrestrische Signatur sein, fehlt bisher der
dazugehörige Einschlagskrater. Es gibt zwar einen gro-
ßen Krater (Manicouagan, 100 km Durchmesser, in Ka-
nada), aber der ist mit 214 Millionen Jahren zu alt, und
steht vermutlich mit einer Ejektalage, die in England in
Gesteinen der späten Trias gefunden wurde (WALKDEN
et al. 2002), in Verbindung. Mit anderen Worten, für
die Tr-J Grenze ist ein Impaktereignis nicht unwahr-
scheinlich, aber die Daten-Lage ist unklar, und heute
kann noch keine eindeutige Aussage über einen mögli-
chen Zusammenhang gemacht werden.

Eozän-Oligozän-Grenze

Eine andere wichtige Zäsur ist die Eozän-Oligozän-
Grenze vor etwas über 33 Millionen Jahren. Messungen
von extraterrestrischem Helium-3 zeigen hier eine er-
höhte Akkretionsrate extraterrestrischen Materials
(FARLEY et al. 1998; MUKHOPADHYAY et al. 2001), und es
gibt auch einige recht große Einschlagskrater – wie den
100 km großen Popigai-Krater in Sibirien oder den 85
km großen Chesapeake-Bay-Krater an der Ostküste der
USA (POAG et al. 2004) – aber beide Krater, und die
mit ihnen verbundenen globalen Ejekta-Horizonte sind
etwas älter als die E-O Grenze, mit ca. 35 Millionen
Jahren. Zu diesem Zeitpunkt sind zwar Auswirkungen
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Abb. 14: Iridium-Anomalien und Kohlenstoffisotope an der Perm-Trias-Grenze
am Gartnerkofel, Österreich. Die Untersuchungen von KOEBERL et al. (2004)
haben gezeigt, dass es sich hierbei um rein terrestrische Signaturen handelt
und es keine Anzeichen eines Impaktereignisses gibt.



auf das Klima nachweisbar (BODISELITSCH et al. 2004),
aber diese waren nicht besonders stark und scheinen
kein Massensterben verursacht zu haben. Auch zu kei-
nen anderen Zeiten in der Erdgeschichte ist es bisher
gelungen, eindeutige Hinweise für einen Zusammen-
hang zwischen Impakten und Massensterben zu finden.

Ausblick

Die Literatur zur Impaktforschung hat in jüngerer
Zeit an Umfang zugenommen. Dies betrifft vor allem
Artikel in Fachzeitschriften und populäre Bücher (vor-
nehmlich in englischer Sprache; es wird aber auf ein
deutschsprachiges Buch des Autors hingewiesen: KOE-
BERL 1998a). Es gibt bisher nur drei Fachbücher, die ver-
schiedene Themen der Impaktforschung behandeln:
MELOSH (1989), FRENCH (1998), und MONTANARI &
KOEBERL (2000). Der interessierte Leser sei für weiter-
reichende Literatur auf diese Bücher verwiesen. Die Ge-
fahr von Impaktereignissen und deren Einfluss auf die
Geo- und Biosphäre wird nunmehr intensiver denn ja
diskutiert (siehe z. B. GEHRELS 1994; CHAPMAN &MOR-
RISON 1994; LEWIS 1996; TOON et al. 1997; ATKINSON et
al. 2000; COLLINS et al. 2005).

Die Untersuchungen der letzten Jahre – vor allem
nach dem Anstoß, den die Entdeckung des Impaktes am
Ende der Kreidezeit gegeben hat – haben gezeigt, dass
Impaktereignisse in der Geschichte der Erde wesentlich
wichtiger waren als von Geologen noch vor wenigen
Jahren angenommen. Erst als unwiderlegbare Beweise
für den gigantischen Einschlag am Ende der Kreidezeit
als Ursache des K-T Massensterbens gefunden wurden,
hat sich – beginnend vor etwa 15 Jahren – das Bild ge-
wandelt. Derart apokalyptische Vorgänge wie am Ende
der Kreidezeit, die zu einem der größten Massensterben
in der Erdgeschichte geführt haben (z. B. Arbeiten in
RYDER et al. 1996, und KOEBERL &MACLEOD 2002), sind
aber in der geologischen Vergangenheit unseres Plane-
ten nicht besonders häufig. Mit heutigem Wissensstand
ist nur eines der bekannten großen Massensterben, eben
jenes am Ende der Kreidezeit, ziemlich eindeutig einem
Impaktereignis zuzuschreiben. Der Beitrag der Eruption
der Deccan-Flutbasalte war zwar vorhanden, wird aber
als nicht besonders bedeutend für das altersmäßig sehr
rasche Massensterben gesehen (z. B. RAVIZZA & PEUK-
KER-EHRENBRINK 2003). Im Fall der P-Tr Grenze scheint
es umgekehrt zu sein – die Auswirkungen der viel stärke-
ren Sibirischen Flutbasalt-Eruptionen scheinen zu domi-
nieren, während bisher keine eindeutigen Spuren eines
großen Impaktes nachgewiesen werden konnten. Auch
im späten Eozän kennt man eine weltweite Ejekta-
schicht, die vermutlich von den Popigai und/oder Che-
sapeake Bay-Kratern stammt. Bei dieser Lage sind aber
keine direkten biologischen Konsequenzen nachzuwei-

sen. Von einem der ältesten bekannten Krater – Sudbu-
ry – wurde mit ziemlicher Sicherheit Auswurf gefunden
(ADDISON et al. 2005), und CHADWICK et al. (2001) ver-
muteten, dass eine ungewöhnliche Gesteinsschichte in
Süd-Grönland entweder mit Sudbury oder sogar Vrede-
fort zu korrelieren sei. Aber auf Grund des hohen Alters
(ca. 2 Milliarden Jahre) und der Einfachheit der damali-
gen Biosphäre sind heute keine biologischen Auswirkun-
gen mehr nachweisbar.

In anderen Fällen sind die Verbindungen zwischen
Massensterben und Impakterieignissen nicht genau
nachweisbar, und zwar auf Grund entweder der Diffe-
renzen zwischen radiometrischer und biostratigraphi-
scher Datierung, oder auf Grund der anhaftenden Unsi-
cherheiten physikalischer Altersbestimmungsmetho-
den, oder weil die Signale einfach nicht eindeutig genug
sind. Es mag zwar biologische Auswirkungen eines Ein-
schlages gegeben haben, aber nach vielen Millionen
oder hunderten Millionen Jahren sind diese eben nicht
mehr genau nachweisbar. Einschlagsereignisse können
sehr wohl lokal, regional, oder sogar kontinental Verwü-
stungen anrichten, und für viele Todesfälle in der Pflan-
zen und Tierwelt (oder sogar Menschen) verantwortlich
sein, aber wenn auch nur einige wenige Exemplare einer
Gattung überleben, ist der biologische Effekt eines Im-
paktereignisses paläontologisch und chemostratigra-
phisch nicht mehr nachweisbar. Man sollte daher die
Gefahr von Impakten nicht überschätzen, aber diese Er-
eignisse mit anderen „Geohazards“ vergleichen. Aus der
Untersuchung von Impaktkratern und deren Effekten
auf der Erde kann man viel über die Konsequenzen zu-
künftiger Ereignisse lernen.

Zusammenfassung

Einschläge außerirdischer Körper (Kleinplaneten;
Kometenkerne) auf der Erde zählen zu den spektakulär-
sten und energiereichsten geologischen Prozessen, die
wir kennen. Auf Grund von geologischen Untersuchun-
gen, zusammen mit astronomischen Erkenntnissen,
kann man die Häufigkeit und die Auswirkungen solcher
Einschläge in der Erdgeschichte ableiten. Hier werden
nach einer kurzen Einführung zum Thema Einschläge
und Einschlagskrater der Ursprung der einschlagenden
Körper im Sonnensystem (Kleinplaneten und Kometen)
besprochen, gefolgt von einer Diskussion der physikali-
schen Parameter von typischen Einschlägen und deren
Folgen auf die Umwelt. Auch die Charakteristika und
Auswirkungen von Meteoriteneinschlägen werden dis-
kutiert. Danach folgt eine ausführliche Beschreibung der
Ereignise an der Kreide-Tertiär-Grenze. Zu dieser Zeit,
vor 65 Millionen Jahren, ist der größte Einschlag eines
außerirdischen Körpers, der im Laufe der letzten hunder-
ten Millionen Jahren auf der Erde nachweisbar ist, er-
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folgt, mit katastrophalen Auswirkungen auf die Biosphä-
re. Bei anderen Massensterben in der Erdgeschichte
(z.B. der Perm-Trias-Grenze oder Trias-Jura-Grenze)
sind allerdings solche Einschläge nicht mit Sicherheit
nachweisbar, und es gibt Anzeichen für verschiedene
Mechanismen, die zu Massensterben führen können.
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Bedeutung des Klimas
für das Leben auf der Erde

Auf der Erde hat sich höheres Leben nur deshalb
entwickeln können, weil unser Planet eine Atmosphä-
re besitzt, die wegen ihrer spezifischen Zusammenset-
zung einen natürlichen Treibhauseffekt bewirkt. Die
globale Strahlungs-Gleichgewichtstemperatur (das ist
jene Temperatur an der Erdoberfläche, welche sich als
Bilanz aller von der Sonne einkommenden und in den
Weltraum abstrahlenden Wärmeflüsse einstellt) wird
dadurch nämlich von 255K (-18 °C) auf 288K (+15 °C)
erhöht und damit in einen lebensfreundlichen Bereich
oberhalb des Gefrierpunktes von Wasser gebracht. Hö-
heres Leben in den uns bekannten Formen ist aber erst
möglich geworden, seit sich der Sauerstoffanteil der At-
mosphäre in der uns heute verfügbaren Größenordnung
eingestellt hatte und die Biosphäre durch den Aufbau
einer stratosphärischen Ozonschicht vor den zerstöreri-
schen Anteilen der ultravioletten Sonnenstrahlung ge-
schützt wurde.

Die Prozesse, die sich als Folge der ständigen Inter-
aktion der Sonnenstrahlung mit der lebensspendenden
und schützenden irdischen Atmosphäre und den Land-
massen und Ozeanen abspielen, machen insgesamt das
globale Klimasystem aus. Dessen überaus komplexes dy-
namisches Wirkungsgefüge, mit seiner Vernetzung der
vielfältigsten extraterrestrischen und irdischen Einflüs-

se, wird bereits bei der Betrachtung der Temperatur als
nur einem der zahlreichen Klimaelemente deutlich. Das
Klimasystem bewirkt intensive Wechselbeziehungen
unter anderem zwischen der Litho-, Hydro- bzw. Kryo-
sphäre sowie mit der Bio- und Atmosphäre und hält die
miteinander vernetzten Kreisläufe zwischen diesen
Sphären in Gang. So versorgt der Kreislauf des Wassers
die Biosphäre mit dem lebensnotwendigen Nass und
trägt gleichzeitig entscheidend zur Verwitterung und
Abtragung von Gesteinen an der Erdoberfläche und zur
Bodenbildung bei. Die Pflanzendecke wiederum beein-
flusst das Rückhaltevermögen des Bodens für Wasser,
den Strahlungshaushalt der Erdoberfläche und der At-
mosphäre, und mit ihren Stoffwechselprozessen greift
sie entscheidend in den globalen Kohlenstoffkreislauf
ein. Für den Kreislauf des Treibhausgases Kohlendioxid
spielen wiederum die Ozeane und die darin lebenden
Organismen als Senken eine wichtige Rolle.

Das globale Klimasystem setzt sich aus unzähligen
regionalen Systemen unterschiedlichster räumlicher
und zeitlicher Skalen zusammen, die auf das übergeord-
nete System rückwirken. Für die räumlichen oder geo-
graphischen Verteilungsmuster der Klimate ist neben
der grundlegenden geo- und astrophysikalischen Gege-
benheiten (wie etwa Kugelgestalt und Rotation der Er-
de, Neigung der Erdachse, Erdbahnparameter etc.) vor
allem die Land-Meer-Verteilung von großer Bedeutung.

Paläoklima

G . S K O D A

Abstract: Paleoclimate. The global climate is a result of constant interaction between the radiation from the sun with our gaseous
atmosphere, land-masses, and oceans. Since the origin of earth about 4.5 billion years ago, the climate has changed again and
again in irregular intervals, there have been warm and cold, dry and humid periods. Facing a possible climate change, the ques-
tion arises: „What consequences does human interference have for the climate?“ It is very difficult to predict the long term con-
sequences in any detail.
The further we go back in time, the more imprecise the climate history information gets, and scientists have to resort to more im-
precise methods such as geological procedures, sediment analysis or studies of annual tree-rings. More precise records, especially
systematic measurements, have only been available for about 200 years, and these usually come from densely populated areas. This
lack of data creates a problem for climate research – to find out whether the climate change that has been observed since the be-
gin of the industrialised period is caused by natural fluctuation or is partly the result of human activity. Improved climate models
brought considerable progress in this field. There are clear indications that the global warming, the start of which we currently
experience, is partly caused by humans (usage of fossil fuels).
Paleoclimate research can help to better predict the probability of disasters occurring (e.g. draughts, floodings, storms…).

Key words: Paleoclimate, climate models, global warming.
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Erstere sind zunächst einmal für die generelle Breitenab-
hängigkeit der Strahlungsbilanz, insbesondere für den
daraus folgenden Wärmeüberschuss in den Tropen und
das Wärmedefizit in den Polargebieten, verantwortlich.
Die dadurch angetriebenen, miteinander gekoppelten
atmosphärischen und ozeanischen (thermohalinen, d.h.
von Temperatur und Salzgehalts- bzw. Dichteunter-
schieden des Meerwassers abhängigen) Ausgleichsströ-
mungen sind erdumspannend und nehmen einen ent-
scheidenden Einfluss auf die Ausprägung des Klimas auf
der Erde. Durch die Land-Meer-Verteilung werden so-
wohl die atmosphärische Zirkulation als auch die ozea-
nischen Oberflächen- und Tiefenströmungen erheblich
modifiziert.

Das Klimasystem, wie es auf der Erde unter den heu-
te gegebenen terrestrischen und extraterrestrischen
Rahmenbedingungen wirksam ist, ist also in erster Linie
für die an der Erdoberfläche herrschenden Verhältnisse
und damit für die Existenz und Verbreitung von tieri-
schem und pflanzlichen Leben oder nutzbarer Böden
verantwortlich. Während der geologischen Vergangen-
heit kam es immer wieder zu dramatischen und auch ka-
tastrophalen, aber eben „natürlichen“ Veränderungen
der Lebensbedingungen, die von Klimaänderungen be-
gleitet oder verursacht wurden (Abb. 1). Angesichts ei-
nes möglichen globalen Klimawandels stellt sich insbe-
sondere die Frage: „Welche Konsequenzen haben geän-
derte Rahmenbedingungen für das globale Klimaregime
und damit auch für die Verbreitung des Lebens auf der
Erde?“ Unser eigener anthropogener Eingriff in die Zu-
sammensetzung der Atmosphäre und die daraus resultie-
renden Klimaveränderungen sind in ihren Konsequen-
zen bisher noch kaum abzusehen.

Klimageschichte

Die Erde ist vor etwa 4,6 Milliarden Jahren zusam-
men mit dem gesamten Sonnensystem aus einem rotie-
renden Gas entstanden, welches zu 90 % aus Wasserstoff
und zu 9 % aus Helium bestand. Das restliche Prozent
bestand aus den schweren Elementen, die durch die
Zentrifugalkräfte nach außen getrieben wurden und die
heutigen Planeten bilden, von denen die größeren auch
noch eine eigene Atmosphäre halten konnten. Die Ur-
atmosphäre der Erde ist jedoch wahrscheinlich nicht
nur durch dieses „Festhalten des Urnebels“ entstanden,
sondern auch durch intensive Vulkantätigkeit.

Mit verschiedenen geologischen Indikatoren kann
der allgemeine Kurvenverlauf der Temperaturänderun-
gen auf der Erde seit ihrem Ursprung vor etwa 4.6 Mil-
liarden Jahren verfolgt werden.

Aus den Abb. 2 bis 4 können wir entnehmen, dass
das Klima im Allgemeinen wärmer war als das der letz-
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ten 1 Million Jahren. Mit Hilfe von mathematisch-phy-
sikalischen Modellen lassen sich Klimarekonstruktio-
nen von der Gegenwart bis etwa 2 Milliarden Jahre in
die Vergangenheit durchführen. Diese Ergebnisse sind
nützlich, den zukünftigen Klimaverlauf zu „erahnen“.

Diese „Erste“ Atmosphäre bestand hauptsächlich
aus den Wasserstoffverbindungen von Kohlenstoff,
Stickstoff und Sauerstoff, also aus Methan, CH4, Am-
moniak, NH3 und Wasserdampf H2O. Der Wasserstoff-
Helium-Ball der Sonne zog sich immer mehr zusammen
und erhitzte sich zunehmend. Dabei entstand eine
Strahlung, welche die oben genannten Gase der Ur-
Erdatmosphäre wieder in ihre Bestandteile zerlegte. Den
dabei entstehenden atomaren Wasserstoff konnte die
Erde mit ihrer Schwerkraft nicht halten, und aus dem
atomaren Kohlenstoff, Stickstoff und Sauerstoff ent-
standen CO2 und N2 als Hauptbestandteile der „Zwei-
ten“ Erdatmosphäre. Allerdings war diese Erde bereits
feucht, denn das verloren gegangene H2O wurde vom
Vulkanismus nachgeliefert. Die heutige „Dritte“ Atmo-
sphäre wurde erst nach der Entstehung des Lebens gebil-
det. Sie unterscheidet sich von der „Zweiten Atmosphä-
re“ dadurch, dass in ihr nur noch wenig CO2 enthalten
ist, stattdessen aber ein hoher Anteil von molekularem
Sauerstoff O2. Dieser Umbau der atmosphärischen Zu-
sammensetzung durch die Photosynthese begann vor et-
wa drei Milliarden Jahren und dauerte über zwei Milli-
arden Jahre an.

Parallel zu diesen chemischen atmosphärischen Pro-
zessen war die Erde in der Hälfte ihrer bisherigen Exis-
tenzzeit einem permanenten Abkühlungsprozess unter-
worfen, bis es vor etwa 2.5 Milliarden Jahren zu einem
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Abb. 1: Die Schwankungen der Aussterberate (= Zahl der aussterbenden
Lebewesen pro Zeiteinheit) im Laufe der Erdgeschichte. Die Spitzen der
Kurve markieren Massenaussterbe-Ereignisse. Seit dem Kambrium haben
mehrere gravierende derartige Ereignisse stattgefunden.

Abb. 3: Mit verschiedenen geologischen Indikatoren kann der allgemeine
Kurvenverlauf der globalen Temperatur seit dem Ursprung der Erde vor etwa
4.6 Milliarden Jahren verfolgt werden. Derartige Rekonstruktionen lassen
darauf schließen, dass das Erd-Klima im Allgemeinen wärmer war als das
während der letzten 1 Million Jahre.

Abb. 2: Mutmaßlicher Verlauf des bodennahen
Temperaturbandes in der irdischen Atmosphäre in
Vergangenheit, Gegenwart und Zukunft.



ersten Eiszeitalter kam. Nach Modellen der Sonnenphy-
sik wurde durch den „Lebenslauf“ der Sonne der Abküh-
lungsprozess etwas später beendet. Er ging dann im Rah-
men einer solaren Halbwelle sogar in einen Erwärmungs-
prozess über: Sonnenmodelle sagen für zukünftige erdge-
schichtliche Zeiträume eine Zunahme dieser Erwärmung
voraus bis zur Vernichtung alles Lebens (Abb. 2). Trotz
der Erwärmung während der letzten 1.5-2 Milliarden

Jahre kam es noch zu weiten Eiszeitaltern, und zwar vor
etwa 960, 750, 680, 450, 280 Millionen Jahren. Ein wei-
teres Eiszeitalter, die so genannte Pleistozäne Vereisung,
auch Quartär- oder Diluvium-Eiszeitalter genannt, be-
gann auf der Nordhalbkugel „erst“ vor etwa 2 Millionen
Jahren und dauert bis zur Gegenwart an. (Die Südhalb-
kugel ist schon seit etwa 25 Millionen Jahren vereist).
Zwar dauern alle diese Eiszeitalter jeweils mehrere Mil-
lionen Jahre an, sie machen jedoch insgesamt nur einen
kleineren Anteil des gesamten erdgeschichtlichen Zeit-
raums aus. Der weitaus häufigste Klimazustand der Erde
enthält keine Kryosphäre, sondern nur Land- und Oze-
anoberflächen. Die Akryogenphasen dauerten jeweils
hunderte von Millionen Jahren an (siehe Abb. 3).

Begriffe wie Pleistozän, Quartär oder Diluvium stam-
men aus der Geologie. Hier werden die zeitlich aufeinan-
der folgenden Gesteinsformationen in ihrer vertikalen
Lage nach Gesteinsart und nach der Art der eingeschlos-
senen Fossilien voneinander unterschieden. Diese
Schichten spiegeln erdgeschichtliche Zeitabschnitte
wieder, die oftmals anstelle von Jahreszahlen verwendet
werden. In der folgenden Übersetzungstabelle zwischen
den geologischen Formationen und den zugehörigen erd-
geschichtlichen Zeiten kennzeichnen alle Zahlenanga-
ben den Beginn der jeweiligen Formation, und zwar in
Jahrmillionen vor der Gegenwart. Diese Zahlen stellen
gerundete Mittelwerte aus verschiedenen Quellen dar:

Präkambrium als Zusammenfassung von

• Archaikum, auch Azoikum oder Alt-Präkambrium ge-
nannt (4600)

• Proterozoikum, auch Algonkium oder Neu-Präkam-
brium genannt (2600)

Der Name Azoikum zur Bezeichnung einer leblosen
Formation ist inzwischen veraltet, da man auch hier äl-
teste Organismen gefunden hat. Das erste der bekann-
ten Eiszeitalter nennt man nicht mehr ganz folgerichtig
das archaische, es fand nämlich erst im frühen Protero-
zoikum statt. Das zweite bekannte Eiszeitalter ist das so
genannte algonkische. Im Neu-Präkambrium fanden
noch zwei weitere Eiszeitalter statt, die man eokam-
brisch I und eokambrisch II nennt.

Die moderne Klimaforschung kann den bodenna-
hen Temperaturverlauf etwa eine Milliarde Jahre in die
Vergangenheit zurückverfolgen. In Abb. 4 findet man
eine Auswahl derartiger Ergebnisse, gegliedert in fünf
Zeitabschnitte. Bei Annäherung an die Gegenwart um-
fassen die Graphiken jeweils einen kürzeren Zeitraum
und weisen damit eine höhere Genauigkeit auf.
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Abb. 4: Temperaturvariationen während der letzten 1 Milliarde Jahre in der
Nordhemisphäre in verschiedenen zeitlichen Auflösungen bis heute.



Paläozoikum als Zusammenfassung von

• Kambrium (580)
• Ordovizium (500)
• Silur (430)
• Devon (400)
• Karbon (350)
• Perm (280)

Im Kambrium entwickelten sich erste Fische, im
Devon Landwirbeltiere. Ins Paläozoikum fallen das fünf-
te und das sechste bekannte Eiszeitalter. Entsprechend
ihrer oben genannten Zeiten nennt man sie silur-ordo-
vizisch bzw. perm-karbonisch.

Mesozoikum als Zusammenfassung von

• Trias (225)
• Jura (190)
• Kreide (135)

Aus dem Mesozoikum sind keine Eiszeitalter be-
kannt. Es entwickelten sich kleine Säugetiere, Vögel
und Blütenpflanzen. Das Mesozoikum war auch das
Zeitalter der Dinosaurier.

Känozoikum als Zusammenfassung von

• Tertiär (65), noch einmal unterteilt in Paläozän (65),
Eozän (55), Oligozän (38), Miozän (25) und Pliozän
(10)

• Quartär (2), noch einmal unterteilt in Pleistozän (2),
auch Diluvium genannt, und Holozän (0.01) auch
Alluvium genannt.

Im Tertiär entwickelten sich die großen Säugetiere,
im Quartär der Mensch. Wie bereits oben erwähnt, be-
gann das letzte bekannte Eiszeitalter vor zwei Millionen
Jahren, also zu Beginn des Quartärs. Obwohl es noch
heute anhält, also auch ins Holozän (Alluvium) hinein-
reicht, nennt man es wie erwähnt Pleistozäne Vereisung
oder Diluvium-Eiszeitalter.

Zusammengenommen etablieren die sieben bekann-
ten Eiszeitalter klimatologische Zeitskalen von mehre-
ren hundert Millionen Jahren! – Während der Eiszeital-
ter kommt es zu häufigen Wechseln zwischen relativ
kälteren und relativ wärmeren Perioden. Diese von den
oben genannten Eiszeitaltern zu unterscheidenden Kli-
maschwankungen haben im Allgemeinen eine Zeitska-
la von einigen zehntausend Jahren. Man nennt diese
Schwankungen Glaziale und Interglaziale, auch „Kalt-
zeiten“ und „Warmzeiten“. Der Begriff Eiszeit sorgt oft
für Verwirrung, weil er von einigen Autoren als Syno-
nym für die Eiszeitalter selbst, häufiger jedoch für die
Glaziale (Kaltzeiten) während der Eiszeitalter verwen-
det wird. Die bekanntesten dieser Glaziale und Intergla-

ziale des gegenwärtig anhaltenden Quartären Eiszeital-
ters sind:

Tendenziell entstanden die Glaziale allmählich
durch „langsame“ Abkühlung, während die Interglazia-
le tendenziell durch „plötzliche Erwärmung“ entstan-
den, d.h. die Schwankungen während des quartären Eis-
zeitalters geben ein „sägezahnähnliches“ Bild ab. Die
Würm-Eiszeit als letztes Glazial umfasst die gute zweite
Hälfte des Holozäns (Alluviums). Letzterer Abschnitt
ist nahezu identisch mit der Epoche der menschlichen
Kulturgeschichte. Während der Glaziale waren wegen
der viel niedrigeren globalen Mitteltemperatur die heu-
tigen Wüsten bewohnbar. Da während der Höhepunkte
der Glaziale sehr viel Wasser „gebunden“ war, lag der
Meeresspiegel etwa 130 m tiefer als heute, so dass wäh-
rend der Glaziale auch die Kontinentalschelfe bewohn-
bar waren. Umgekehrt hat der Meeresspiegel zwischen
den Eiszeitaltern, also bei vollständiger Eisschmelze,
noch etwa 60 m höher gelegen als heute.

Neben dem Wechsel zwischen Eiszeitaltern und
Akryogenphasen sowie dem Wechsel zwischen Glazia-
len und Interglazialen gibt es weitere Klimaschwankun-
gen mit noch einmal geringeren Amplituden und mit
noch einmal kleineren Zeitskalen. Wir nennen sie säku-
lare Klimaschwankungen im weiteren Sinne, d.h. ihre
Zeitskala liegt in der Größenordnung von etwas weniger
als hundert Jahren bis einigen hundert Jahren. Hier
nennt man die wärmeren Phasen oftmals Optima, und
kältere Phasen Pessima. Diese Begriffe werden aller-
dings von einigen Autoren auch in einem weiteren Sin-
ne verwendet, nämlich als skalenunabhängige Bezeich-
nung von irgendwelchen relativ wärmeren bzw. kälteren
Klimaabschnitten. Ferner verwenden einige Autoren
den Begriff säkular auch im engeren, wörtlichen Sinne
für Zeitskalen von 100 Jahren. Für deutlich längere
Zeitskalen werden dann Begriffe wie intersäkular oder
supersäkular verwendet, und für Zeitskalen von deutlich
weniger als 100 Jahren Begriffe wie intrasäkular oder
subsäkular.

Im Folgenden richten wir unser Augenmerk auf die
Klimageschichte der letzten 10.000 Jahre. Dieser Zeit-
raum ist einerseits gut dokumentiert und er hilft ander-
seits den heutigen Klimatrend zu deuten.

Glazial/Interglazial Beginn
Günz-Eiszeit vor 400.000 Jahren

Mindel-Eiszeit vor 300.000 Jahren

Riß-Eiszeit vor 180.000 Jahren

Eem-Warmzeit vor 120.000 Jahren

Würm-Eiszeit vor 70.000 Jahren

Neo-Warmzeit vor 12.000 Jahren (auch
Postglazial genannt)
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Klimaschwankungen im Holozän

Das Holozän folgt nach der letzten bedeutenden
Vergletscherung – begann also vor rund 12.000 bis
10.000 Jahren – und endete bevor nennenswerte an-
thropogene Kräfte auf das Klima einwirkten. Es gibt
zahlreiche Hinweise aus hochgelegenen Regionen, dass
am Beginn des Holozän die Temperaturen im Allgemei-
nen eher (wieder) abnahmen. Beispielsweise ergaben
Rekonstruktionen der Meeresoberflächentemperatur
rund um Grönland und Norwegen, dass die Temperatu-
ren vor etwa 9000 bis 4000 Jahren höher waren. In Mit-
telschweden wuchsen weit über der heutigen Baum-
grenze vor etwa 9000 bis 2000 Jahren Bäume, und auf
der Kola-Halbinsel wuchsen vor etwa 7600 bis 4000 Ka-
lenderjahren etwa 20 Kilometer nördlich der heutigen
polaren Vegetationsgrenze Kiefern. Auch im Großteil
Sibiriens und des Mackenzie-Flussdeltas wuchsen im
frühen Holozän (vor über 8000 Jahren) Bäume nördlich
der heutigen Baumgrenze. Darüber hinaus gibt es im frü-
hen Holozän zahlreiche Hinweise auf weit reichende
eisfreie Gewässer in der Beaufort-See und um die kana-
dischen arktischen Inseln, was durch Funde zahlreicher
Skelette von Buckelwalen und anderen Seesäugetieren,
die zum Überleben eisfreie Bedingungen benötigen, be-
legt wird. Damals wurde Treibholz weit in die arktischen
Fjorde getragen, die damals jahreszeitenabhängig eisfrei
waren. Im späten Holozän verhinderte durchgehendes
Eis auf dem Meer solche Treibholz-Bewegungen jedoch.
Darüber hinaus bildeten sich während der letzten Jahr-
tausende des Holozäns entlang der Küste des Arktischen
Ozeans auf Ellesmere Island am Land festhängende Eis-
bänke, die dort heute noch existieren.

Diese Abkühlung während des Holozäns war nicht
auf große Höhen beschränkt. Die Baumgrenze in den

Weißen Bergen in Ostkalifornien (37°18’N) lag von vor
etwa 6000 Jahren bis etwa 2200 Jahren um 100 bis 150
Meter höher als heute. Nach dem Jahr 1000 nach Chris-
tus sank sie besonders stark. Zwar sollte man Vorsicht
walten lassen, in solch trockenen Gegenden Baumgren-
zen-Bewegungen zu interpretieren, dennoch bestärkt
ein Großteil der Hinweise eine Temperatur-Abkühlung
um 2 °C in den warmen Jahreszeiten.

Aufzeichnungen des Eiskern-Deuteriums aus der
Antarktis deuten auch auf eine generelle Temperaturab-
nahme während des späten Holozäns hin, die wärmsten
Bedingungen gab es in den ersten Jahrtausenden. Studi-
en über den Deuterium-Überschuss in vier antarktischen
Eiskernen zeigen einen Anstieg während des gesamten
Holozän. Man nimmt an, dass dies mit den höheren
Wasseroberflächentemperaturen in den Regionen des
Niederschlagsursprungs zu tun hat, den Ozeanen niedri-
ger geographischer Breite in der südlichen Hemisphäre.

In der nördlichen Hemisphäre wurde die Abküh-
lung im späten Holozän von der Ausbreitung von Glet-
schern (nach den Minima im frühen und mittleren Ho-
lozän) und der erneuten Bildung von Eisdecken beglei-
tet. Wann diese Periode begann ist umstritten, aber es
gibt zahlreiche Hinweise darauf, dass der Beginn dieser
erneuten Vergletscherung vor etwa 4000 bis 5000 Jah-
ren stattgefunden hat. Eine Serie von Schwankungen in
der Eismenge im Gebirge auf der ganzen Welt hat die
letzten paar tausend Jahre charakterisiert, aber die
Schwankungen in den letzten Jahrhunderten waren im
allgemeinen am deutlichsten, was die Strenge des Kli-
mas in jenem Zeitraum deutlich macht. Der Oberbegriff
Kleine Eiszeit wird verbreitet verwendet um diese Peri-
ode zu beschreiben, die wie allgemein angenommen
zwischen etwa 1300 und 1880 stattgefunden hat, mit der
bedeutendsten Phase nach 1550.
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Abb. 5: Temperatur-
schwankungen wäh-
rend der letzten ein-
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Seit etwa 1900 fällt

ein deutlicher zu be-
obachtender positiver

Trend auf.



Die Temperaturen
während des letzten Jahrtausends

Die meisten Paläoklima-Aufzeichnungen mit hoher
Auflösung (also jene mit jährlicher Datendichte und ei-
nem starken Klimasignal) gehen nur einige Jahrhunder-
te zurück. Daher gibt es zwar seit dem 17. Jahrhundert
bis heute zahlreiche Rekonstruktionen des Paläoklimas,
davor gibt es jedoch wenige Aufzeichnungen mit hoher
Auflösung. Durchgehende Aufzeichnungen beschrän-
ken sich auf Eiskerne und schichtförmige Seesedimente,
wo das Klimasignal oft nur schwach kalibriert wird, und
auf einige Aufzeichnungen zu Jahresringen bei Bäumen,
meist aus hohen Breiten. Das führt zwangsläufig zu gro-
ßer Unsicherheit bei der langfristigen Klima-Rekon-
struktion, die versucht eine globale oder hemisphäri-
sche Perspektive herzustellen. Wenn man diese Proble-
matik bedenkt, was verraten die derzeitigen Rekon-
struktionen uns nun über das letzte Jahrtausend?

Abb. 5 zeigt uns eine Rekonstruktion der durch-
schnittlichen Abweichung von der Jahresmitteltempe-
ratur (Temperaturanomalie) aus der Klima-Normalperi-
ode 1961-1990 in der Nördlichen Hemisphäre während
der letzten 1.000 Jahre. Diese Darstellung basiert auf ei-
nem Netzwerk gut verteilter paläoklimatischer Auf-
zeichnungen. Je weiter man zurückgeht, desto weniger
Aufzeichnungen gibt es. Für die Zeitspanne seit 1400
wurden 397 Aufzeichnungen verwendet, vor 1400 gab
es jedoch nur 14 (davon sind 11 Einzelaufzeichnungen,
und drei Teile von Baumringaufzeichnungen von Bäu-
men im Westen der Vereinigten Staaten). Man beachte
den steigenden Trend des Temperaturverlaufes während
der letzten einhundert Jahre.

Unsicherheiten bei Temperatur-
Rekonstruktionen im großen Rahmen

Alle Rekonstruktionen von Paläotemperaturen lei-
den unter einem Datenmangel in den niedrigen Breiten.
Die meisten Rekonstruktionen von der nördlichen He-
misphäre enthalten überhaupt keine Daten von der süd-
lichen Hälfte der Region (d.h. Gegenden südlich von
30° N). Darüber hinaus gibt es so wenig Datensätze von
der südlichen Hemisphäre, dass es derzeit noch nicht
möglich ist, sinnvolle „globale“ Aufzeichnungen der
Temperaturschwankungen über instrumentelle Auf-
zeichnungen hinaus zu rekonstruieren. Die statistischen
Fehlerbandbreiten können durch die Verwendung zu-
sätzlicher Daten, die deutlichere Temperatursignale ver-
wenden (durch bessere räumliche Vertretung), verrin-
gert werden. Allerdings wird es immer zusätzliche Feh-
lerbandbreiten geben, die etwa mit der Konstanz der
Platzhalter-Klimafunktion im Zeitablauf zu tun haben
und damit, inwieweit moderne Klimamodi (also jene,

die während des Kalibrierungsintervalls aufgetreten
sind) das volle Ausmaß der Klimaschwankungen in der
Vergangenheit repräsentieren. Es gibt Hinweise darauf,
dass in den letzten Jahrzehnten einige Bäume auf hohen
Breiten die langperiodischen Schwankungen nicht mehr
so gut erfassen wie in den früheren Jahrzehnten des 20.
Jahrhunderts. Das erregt Besorgnis darüber, inwieweit
das schon in der weiteren Vergangenheit der Fall gewe-
sen sein könnte. Wenn dies ein Problem darstellte (und
darüber gehen die Meinungen derzeit noch auseinan-
der), könnte es zu ungenauer Repräsentation der langpe-
riodischen Temperaturschwankungen in der Vergangen-
heit führen. Wenn frühere Klimabedingungen durch
Schwankungsmodi charakterisiert wurden, die im Kali-
brierungszeitraum nicht erkannt wurden, ist es unwahr-
scheinlich, dass die derzeit verwendeten Methoden die-
se Zeitspannen akkurat rekonstruieren würden.

Die mittelalterliche
Warmzeit und die kleine Eiszeit

Wenn man Unsicherheiten, die die Rekonstruktion
von Paläotemperaturen umgeben, bedenkt, welche Be-
weise gibt es dann für eine Mittelalterliche Warmzeit
und eine Kleine Eiszeit im vergangenen Jahrtausend?

Das ursprüngliche Argument für eine mittelalterli-
che Warmzeit basiert zum großen Teil auf Beweisen aus
Westeuropa. Viele der zitierten Beweise beruhten auf
Anekdoten, und man kann bei LAMB (1965) lesen, dass
die Temperaturen zwischen 1000 und 1200 um etwa 1
bis 2 °C „über den heutigen Temperaturwerten“ gelegen
hätten (gemeint war damit das Mittel 1931-1960).
HUGHES & DIAZ beschäftigten sich 1996 wieder mit
dem Konzept einer mittelalterlichen Warmzeit und
überprüften nochmals die Bandbreite der paläoklimati-
schen Daten, von denen viele aus der Zeit nach LAMBs
„klassischer“ Arbeit stammten. Sie zogen folgende
Schlussfolgerung:

„Zu diesem Zeitpunkt ist es nicht möglich, von den
hier gesammelten Beweisen auf etwas bedeutenderes zu
schließen, als dass in einigen Gebieten der Erde zu man-
chen Jahreszeiten warme Wetterbedingungen vorge-
herrscht haben könnten.“

Also fanden sie keine deutlichen Hinweise darauf,
dass es in der mittelalterlichen Warmzeit oder in einem
weiteren Zeitintervall vom 9. bis zum frühen 15. Jahrhun-
dert tatsächlich eine globale weit reichendeWarmzeit ge-
geben hätte. Aufgrund eines Mangels an hoch auflösen-
den Aufzeichnungen aus jener Zeit (besonders von den
Ozeanen und der südlichen Hemisphäre) können wir die
Möglichkeit einer globalen weit reichenden Warmzeit
(oder Warmzeiten) für zumindest Teile des Zeitintervalls
1000 bis 1200 aber nicht völlig ausschließen.
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Hochauflösende Temperaturmessungen in Bohrlö-
chern auf der höchsten Stelle einer Eisschicht an einer
Bohrstelle in Grönland deuten auf Bedingungen hin,
die 0.5 °C bis 1 °C über der Durchschnittstemperatur
am selben Ort um das Jahr 1000 lagen. Ähnliche Daten
aus Law Dome in der Antarktis zeigen allerdings ein
Temperaturminimum im Jahr 1250, gefolgt von wärme-
ren Bedingungen in darauf folgenden Jahrhunderten.

Baum-Jahresringdaten aus hohen Breiten aus Teilen
der nördlichen Hemisphäre liefern ebenfalls Beweise,
dass Temperaturen im Mittelalter, zumindest in den
Sommermonaten, deutlich über dem Mittel im 20. Jahr-
hundert lagen. Darauf deuten auch Meeresspiegelauf-
zeichnungen aus dem Nordatlantik hin, allerdings kann
der Zeitrahmen nicht genau festgelegt werden. Außer-
dem gibt es aus frühen europäischen Dokumentarauf-
zeichnungen deutliche Hinweise darauf, dass die Win-
tertemperaturen in Westeuropa zwischen 750 und 1300
zumindest teilweise recht mild waren. Andererseits
zeichnen Baumringdaten aus der südlichen Hemisphäre
ein anderes Bild – dort gibt es keine deutlichen Hinwei-
se auf eine mittelalterliche Warmzeit, selbst wenn man
sich bemüht, hundertjährige Schwankungen bei Mess-
geräten zu berücksichtigen. Folglich bleibt die Frage, ob
es im Mittelalter wirklich weltweite warme Episoden ge-
geben hat und wie man diese mit dem Temperaturni-
veau im späten 20. Jahrhundert vergleichen kann (be-
sonders jenem der letzten 20 Jahre des 20. Jahrhun-
derts), faszinierend und verdient weiter untersucht zu
werden.

Möglicherweise ist es von größerer Bedeutung, dass
es besonders während der mittelalterlichen Warmzeit
definitiv bedeutende Niederschlags-Anomalien gab. In
vielen Gegenden gab es Trockenperioden die sich lange
hinzogen. Diese waren deutlicher ausgeprägt als alles,
was seitdem es instrumentelle Aufzeichnungen gab auf-
gezeichnet wurde. Beispielsweise liefert STINE (1994)
zwingende Beweise dafür, dass eine lang anhaltende
Dürre von (spätestens) 910-1110 und von 1210-1350
große Teile der westlichen Vereinigten Staaten (beson-
ders Ostkalifornien und das westliche Great Basin) be-
traf. So führte er das Argument an, dass ein besserer Be-
griff für die Mittelalterliche Warmzeit eigentlich Mittel-
alterliche Klima-Anomalie wäre, um so den Fokus von
der Temperatur als beschreibenden Faktor zu verschie-
ben. Die weite Verbreitung der hydrologischen Anoma-
lien während der Mittelalterlichen Klima-Anomalie
deutet darauf hin, dass Veränderungen in der Frequenz
oder Hartnäckigkeit gewisser Zirkulationssysteme die
ungewöhnlichen Bedingungen jener Zeit erklären
könnten, und das könnte auch zu der ungewöhnlichen
Wärme in manchen (aber nicht allen) Regionen ge-
führt haben.

Zahlreiche Studien liefern deutliche Beweise dafür,
dass die folgenden Jahrhunderte durch kühlere Bedin-
gungen charakterisiert wurden. Für diese Zeit wird im
Allgemeinen der Begriff Kleine Eiszeit verwendet. Da es
in dieser Zeit der Abkühlung regionale Unterschiede
gab, ist es schwierig, allgemeingültige Daten für Beginn
und Ende dieser Periode festzulegen, aber im Allgemei-
nen wird der Zeitraum 1550-1880 angenommen. Aller-
dings gibt es auch Hinweise darauf, dass es früher schon
kalte Episoden gab, und Gletschervorstöße waren bis
zum 13. Jahrhundert in vielen alpinen Gegenden rund
um den Nordatlantik und im westlichen Kanada keine
Seltenheit. Das Problem der Definition wird verdeut-
licht, wenn man bedenkt, dass die Temperaturen in der
ersten Hälfte des letzten Jahrhunderts nach und nach
abnahmen, und es keinen plötzlichen Beginn einer
Kleinen Eiszeit gab. Wenn diese Rekonstruktion genau
ist, könnte das erklären, warum in unterschiedlichen
Gebirgsregionen der Beginn dieser neoglazialen Periode
zu verschiedenen Zeiten registriert wird. Während die
Temperaturen sanken wurde die Schwellentemperatur
für eine positive Massenbilanz und Gletschervorstöße in
manchen Gegenden früher erreicht als in anderen, was
zu vermeintlich heterogenen regionalen Reaktionen ge-
führt hat. Allerdings wurden bis zum späten 16. Jahr-
hundert in fast allen Regionen Gletschervorstöße beob-
achtet. Diese Bedingungen hielten im Allgemeinen bis
zum mittleren und späten 19. Jahrhundert an und mach-
ten den Begriff Kleine Eiszeit so allgegenwärtig und be-
deutsam für jene Zeit. Dennoch gab es selbst im Zeit-
raum zwischen 1550 und 1850 sowohl zeitlich als auch
räumlich große Temperaturschwankungen. In manchen
Gegenden war es zu einer Zeit, wo es in anderen Gegen-
den kalt war warm und umgekehrt, und manche Jahres-
zeiten waren wohl relativ warm, während andere Jahres-
zeiten in derselben Gegend relativ kalt waren. Aber egal
welches Datum man für den Beginn der Kleinen Eiszeit
wählt, es gibt wenig Zweifel daran, dass sie definitiv zu
Beginn des 20. Jahrhunderts geendet hat. Die Verringe-
rung der Eismasse, die sich in den vergangenen Jahrhun-
derten angesammelt hat geht bis heute in fast allen Re-
gionen der Welt weiter (und hat sich zuletzt sogar be-
schleunigt).

Zweifelsohne ist die Komplexität oder die Struktur,
die wir im Klima der Kleinen Eiszeit sehen, auf den (re-
lativen) Reichtum an Informationen, die es zum Paläo-
klima aus den Archiven für diesen Zeitraum gibt zurück-
zuführen. Dennoch war dieser Zeitraum wenn man lang-
fristig zurückblickt ohne Zweifel einer der kältesten im
gesamten Holozän. Wenn es für die gesamten letzten
1000 Jahre ähnliche Daten gäbe, müsste man die eher
simplen Vorstellungen der mittelalterlichen Klimabe-
dingungen sicher revidieren, und man sollte sich bemü-
hen, einen umfassenden paläoklimatischen Blickwinkel
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über diesen Zeitraum zu schaffen. Nur mit solchen Da-
ten wird es möglich sein, die wahrscheinlichen Gründe
für Klimaschwankungen im letzten Jahrtausend zu er-
klären.

Die Bedeutung von
Klimarekonstruktionen

Während der letzten 200 Jahre begannen Rekon-
struktionen des Klimas in vielen Fachbereichen eine
immer wichtigere Rolle zu spielen: Sie unterstützen bei-
spielsweise die Geschichtswissenschaften, da viele his-
torische Entwicklungen nicht losgelöst vomWandel der
natürlichen Umwelt verstanden werden können. Folge-
richtig setzt sich in zunehmendem Maße die Umweltge-
schichte als eigenständiger Forschungsbereich durch.
Die Rekonstruktion früher Umwelten ist ein Verschnei-
dungsbereich verschiedener Disziplinen, an dem unter-
schiedliche Forschergruppen fachübergreifend mitwir-
ken. Im Zusammenwirken von Klimatologie und Ge-
schichte liefert die historische Wissenschaft vielfältige
Arbeitsmethoden, die der Datenerhebung und Darstel-
lung auf klimatischer Ebene zugute kommen. Die in-
haltliche Analyse und Interpretation sollte jedoch von
Klimatologen geleistet werden.

Die zunehmende Bedeutung der Historischen Kli-
matologie hat sich auch in der Literatur niedergeschla-
gen, zum Beispiel in etablierten Reihen wie der Paläo-
klimaforschung. Auch in renommierten Fachzeitschrif-
ten wie „Climatic Change“ gibt es immer wieder ein-
schlägige Themenhefte.

Es lässt sich nicht eindeutig bestimmen, wann die
Forschungsrichtung „Historische Klimatologie“ begrün-
det wurde. Bereits die antiken Naturbetrachtungen
können als historisch-klimatologische Darstellungen
gelten, beinhalten sie doch in vielen Fällen Sammlun-
gen großer Naturereignisse mit entsprechenden klima-
tologischen Ausführungen. Immer wieder wurden Kom-
pilationen erstellt, wobei die Intention von erbaulichen
Schriften bis zu wissenschaftlichen Abhandlungen
reichte. Vor allem in den großen historiographischen
Kompilationen trugen Bearbeiter bemerkenswerte Kli-
maereignisse zusammen. Auch wenn sich die Mehrzahl
der Veröffentlichungen auf wenig verwertbare Informa-
tionen beschränkt, soll nicht vergessen werden, dass
beispielsweise in Frankreich bereits im 16. Jahrhundert
die Veränderlichkeit des Klimas Gegenstand wissen-
schaftlicher Überlegungen war. Wissenschaftler wie Bri-
ce untersuchten Änderungen des Abflussverhaltens und
auch der Wasserbilanz, wobei sich Gegner und Befür-
worter der aus dieser Diskussion hervorgegangenen
„Austrocknungstheorien“ zum Teil erbittert gegenüber-
standen. Der Kreis derer, die sich mit Klimaänderungen

auseinander setzten, wuchs. Vor allem mit dem Auf-
kommen von Messinstrumenten waren die Vorausset-
zungen für weiterführende meteorologische Betrachtun-
gen geschaffen.

Besonders reichhaltige Zusammenstellungen aus
zum Teil zweifelhaften Quellen liegen seit dem 18. Jahr-
hundert vor. Oft waren es große Klimakatastrophen wie
das Überschwemmungsdesaster vom Februar 1784, die
Autoren veranlassten, historische Nachforschungen an-
zustellen: Starke Regenfälle nördlich der Alpen im Zu-
sammenhang mit Schneeschmelze sowie den Effekten
von Eisstau in vielen Flüssen Mitteleuropas wurden be-
reits als Ursachen erkannt. Überschwemmungen waren
nicht mehr nur Gegenstand religiöser Deutung (Zornru-
te Gottes), sondern auch wissenschaftlicher Analysen.
Die „Chronologische Geschichte der großen Wasserflu-
then des Elbstroms seit tausend und mehr Jahren“ zählt
nicht zuletzt deshalb zu den verwertbaren Publikatio-
nen. Überhaupt entwickelte sich die Hydrographie ins-
gesamt zu einem besonders sammelfreudigen Zweig die-
ser Forschungsrichtung.

Wie weit die wissenschaftlichen Erklärungen schon
damals gingen, zeigt sich in der Weltbeschreibung von
BERGMANN (1769). Er führt unter anderen aus:

„Wenn einige Jahre nacheinander kalte Sommer
einfallen, so geschiehet es, dass das Treibeis, welches
sich an gewisse Küsten gesetzt hat, ungeschmolzen lie-
gen bleibet… Auf solche Art werden Grönlands und
James östliche Küsten, Frobishers Meerenge und mehre-
re Stellen in neuern Zeiten unzugänglich geworden
seyn… Die höchsten Berggipfel sammeln gleichfals
jährlich Eis und Schnee zusammen. Vor diesem war über
die Bergkette Mont Maudit von Frankreich nach Pied-
mont ein Weg, aber er ist jetzt durch ein beständiges Eis
von zwo Meilen lang, und eine halbe Meile breit, un-
brauchbar. Es nimmt jährlich zu und gleichet den Eis-
bergen um den Polen, bis auf die blaue Farbe. Bey Grin-
delwald im Canton Bern, kommt der merkwürdige Glet-
scherberg vor… Diese Eisberge vergrößern sich viele
Jahre, aber zuweilen werden sie auch ansehnlich ver-
kleinert, als 1540 und 1719.“

Wenige Jahre später erschien von PILGRAM (1788)
„Untersuchungen über das Wahrscheinliche der Wet-
terkunde durch vieljährige Beobachtungen mit statisti-
schen Analysen, Wirkungsaspekten und weiteren,
durchaus inspirierenden Ansätzen“. Neben diesen wis-
senschaftlichen Publikationen lebte die Reihe illustrer
Kompilationen fort. Unklare und verfremdete Quellen-
bezüge sowie immer wiederkehrende Abschriften und
Neukompositionen älterer Werke kennzeichnen die
meisten dieser Zusammenstellungen, die im folgenden
Jahrhundert mit zum Teil kommerziellen Interessen auf
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den Markt gebracht wurden. Um nur einige Beispiele zu
nennen, sei auf die von CANTOR (1805) herausgegebe-
ne „Geschichte der merkwürdigsten Naturgegebenhei-
ten auf unserer Erde seit Christi Geburt“ oder die Zu-
sammenstellung „Ueber die strengen Winter“ von PFAFF
(1809) sowie – mit einem größeren wissenschaftlichen
Anspruch – auf die „Fünfhundertjährige Witterungsge-
schichte“ von MÜLLER (1823) verwiesen. Diese Reihe
ließe sich beliebig fortsetzen. Ihr heutiger Wert beruht
vor allem darauf, dass mitunter Anhaltspunkte für die
Quellenrecherche gegeben werden.

Erste nachhaltige wissenschaftliche Ansätze kamen
in Europa mit der Begründung meteorologischer Gesell-
schaften bzw. mit der Einrichtung der amtlichen Meteo-
rologie Mitte des 19. Jahrhunderts auf. Man war be-
müht, die bis dato unter verschiedenen Gesichtspunk-
ten gemessenen Datenreihen zusammenzuführen. In ei-
nigen Fällen wurden die Materialsammlungen auch auf
nichtinstrumentelle Klimainformationen erweitert. Um
nur ein Beispiel zu nennen, sei die „Allgemeine Länder-
und Völkerkunde“ von BERGHAUS (1837) erwähnt, in
der er sich der Frage widmet, „ob die Temperatur der
Luft seit den historischen Zeiten Veränderungen erlit-
ten habe oder nicht.“ Ein weiteres Beispiel für die Sam-
melleidenschaft dieser Zeit sind die Arbeiten von HELL-
MANN (1883). Sein „Repertorium zur Meteorologie“ ist
bis heute eine einzigartige Suchhilfe für den deutsch-
sprachigen Raum, wenn auch durch Kriegsverluste oft
beträchtliche Lücken aufgetreten sind. POLLUGE (1881)
verfasste einen der ersten deutschsprachigen Aufsätze
„Klimaänderungen in historischen Zeiten“, der die his-
torische Dimension explizit erwähnt. Abnehmende Pe-
gelstände und sinkende Grundwasserspiegel interpre-
tiert er als Reaktion auf die Kulturtätigkeit des Men-
schen, wobei er insbesondere auf die Entwaldung und
den dadurch implizierten Klimawandel eingeht.

Einen neuen Impuls erfuhr das „historische“ Be-
wusstsein in der Klimatologie durch die umfassenden
Kompilationen, die zu Anfang des letzten Jahrhunderts
von Autoren wie HENNING (1904) veröffentlicht wur-
den. Sicherlich standen diese Ansätze zunächst im
Schatten der neuen Erkenntnisse auf dem Gebiet Paläo-
klimatologie mit dem innovativen Konzept der Eiszei-
ten durch PENCK & BRÜCKNER (1901-1909).

Durch die Komplikationen zu Anfang des Jahrhun-
derts, die wegen der unkritischen Verwendung von
Quellen zu Recht in der Kritik stehen, wurde trotzdem
eine Leitlinie in der Historischen Klimatologie geschaf-
fen, die auch heute eine große Rolle spielt: die Samm-
lung und Publikation von Daten- und Datenquellmate-
rial. Die Notwendigkeit der Quellenkritik wurde schnell
erkannt. So legte NORLIND (1914) eine Arbeit über
„Das Klima in historischer Zeit“ vor, in der bereits eine

quellenkritische Diskussion geführt wird. Auch weiter-
führende methodologische Gedanken und Zeitströmun-
gen wurden von diesem Autor aufgegriffen. Beispiels-
weise setzt er sich mit Aspekten der „modernen Erdkun-
de“ in seiner Zeit auseinander und wechselt im vorge-
legten Beitrag von der traditionellen „beschreibenden“
zur neuen „erklärenden Methode“, was sich darin äu-
ßert, dass erste großräumige witterungsklimatische In-
terpretationen zu historischen Klimasituationen ange-
stellt werden. Die schon in der Frühphase begründete
Arbeitsrichtung umfassender Text- und Zitatsammlun-
gen historischer Witterungsangaben setzt sich bis heute
fort, wobei die Arbeiten vonWEIKINN (1968-1973) oder
die wertenden Datensammlungen von ALEXANDRE
(1987) inzwischen zu viel zitierten Standardwerken
wurden. Den Wert und die Bedeutung derartiger Samm-
lungen und biographischer Zusammenstellungen kann
wahrscheinlich nur derjenige erahnen, der selbst in
akribischer Kleinarbeit Archive durchforstet hat. Ar-
chivarbeit muss als elementare Grundlagenforschung
gewertet werden. Ihre Handhabung wurde durch den
Einsatz von EDV und Datenbanken vereinfacht.

Bereits NORLIND (1914), vor allem aber EASTION
(1928) bemühten sich, in ihren Ausführungen über rei-
ne Textsammlungen hinaus zu gehen. Sie begannen, die
Beschreibungen in Werte, so genannte Indizes, umzuset-
zen und in Zeitreihen zusammenzustellen. Damit lösten
sie sich von der deskriptiven Betrachtung und begrün-
deten die quantitative Analyse, deren Grundprinzipien
noch heute Gültigkeit haben. Bis in die Gegenwart
zählt es zu den ambitionierten Zielen, lange Indexrei-
hen abzuleiten und diese zu quantifizieren.

Der Versuch, quantitative historische Klimaaussa-
gen treffen zu können, führte schließlich zur Auseinan-
dersetzung mit den so genannten Proxydaten. Man trifft
dabei auf ein breites Spektrum, das von der Analyse von
Ertragsdaten bis hin zur Auswertung von Dendro-Rei-
hen reicht. Der Wert derartiger Daten beruht auf der
nahezu flächenhaften Verfügbarkeit, der vergleichswei-
se einfachen Akquisition und vor allem auf den weiter-
führenden statistischen Möglichkeiten, da ein Großteil
dieser Daten in metrischen Einheiten zu fassen ist. Ge-
rade die letzte Eigenschaft führte dazu, dass zum Teil
komplexe statistische Verfahren verwendet wurden.
Breite Beachtung schenkte man stets den ökologischen
Parametern (LAUER & FRANKENBERG 1986). Eine lange
Forschungstradition findet sich auch in dem Bereich der
Baumringanalysen (SCHWEINGRUBER 1993 oder BRIFFA
et al. 1999). Auch andere Aufgaben wie Hochwasser-
marken oder Vereisungsangaben wurden immer wieder
für historische Untersuchungen herangezogen (CAMUF-
FO 1987, CATCHPOLE 1992).
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Neue methodische Impulse vermittelten die von
LAMB seit Mitte der 60er-Jahre verfolgten Forschungsar-
beiten. Neben einer Weiterführung der Indexbildungen
beruht die wesentliche Novität auf der synoptischen In-
terpretation. Diesem Aspekt kommt in neuerer Zeit be-
sonders Augenmerk zu (JACOBEIT et al. 1999). Synopti-
sche Betrachtungen lassen sich erst auf der Grundlage
räumlich übergreifender Datensätze realisieren.

Schon mit Le Roy LADURIE (1983) begann eine
Phase zusammenschauender Arbeitsweisen, in der nicht
nur das Klima selbst, sondern auch die Folgewirkungen
und Rückkopplungen auf Umwelt und Gesellschaft in
die Analysen mit einbezogen wurden. Durch die Inte-
gration von Proxydaten kam es zu einer ständigen Aus-
weitung der methodischen Ansätze, da ohne Kenntnis
der vielfältigen Einflussfaktoren eine Interpretation
nicht mehr möglich war. Neben den erwähnten Arbei-
ten waren es Untersuchungen von PARRY (1978) über
die Auswirkungen der Kleinen Eiszeit auf Umwelt und
Gesellschaft im westlichen Norwegen und vor allem
zwei unter dem gleichen Titel und im gleichen Jahr er-
schienene Bände von WIGLEY et al. (1981) sowie ROT-
BERG & RAPP (1981), mit denen der bisherige For-
schungsstand umfassend beschrieben wurde. Auch die
Arbeiten von PFISTER (1985) können als Beispiel ge-
samtheitlicher, systemorientierter Ansätze gelten.
Gleichzeitig sind nicht zuletzt durch die entsprechen-
den Vorschläge von geographischer Seite Tendenzen zu
einer regionalen Betrachtung erkennbar.

In diesen Ansätzen wurden nach und nach auch die
historischen Instrumentenmessungen einbezogen. Ihre
Kalibrierung und Quantifizierung stellt den wesentli-
chen Brückenschlag zur modernen Klimabetrachtung
dar. Anfänglich waren es meist thermische Anomalien,
die summarisch aufgelistet und miteinander verglichen
wurden, wie bei GAUTIERS (1911) „Hivers chauds, an-
nées très humides et très sèches“. Als besonders ergiebig
zeigten sich jedoch die langen kontinuierlichen Reihen.
Die von MANLEY (1974) für Zentralengland rekonstru-
ierte Instrumentenmessreihe hat beispielhaft das Vor-
stellungsbild der Kleinen Eiszeit geprägt. Keine Messrei-
he wurde öfter zitiert und für Kalibrierungen herangezo-
gen, mit dem Effekt, dass sich zum Teil unsinnige Fern-
korrelationen ergaben. Bereits 1967 hatte RUDLOFF die
damals bekannten langen europäischen Reihen zusam-
mengefasst. Sein Werk über „Schwankungen und Pen-
delungen des Klimas in Europa seit dem Beginn der re-
gelmäßigen Instrumentenbeobachtungen (1670)“ zählt
unzweifelhaft zu den Klassikern. Zwischenzeitlich liegt
eine fast unüberschaubare Zahl von Arbeiten zu diesem
Themenkreis vor (u.a. DEMAREE et al. 1994). Histori-
sche Instrumentenmessdaten bildeten auch die Grund-
lage der von KINGTON 1988 ausgearbeiteten histori-
schen Klimakarten.

Einen neuen Impuls erfuhr diese Forschungsrich-
tung durch die Kopplung historischer Erkenntnisse mit
zirkulationsdynamischen Modellansätzen. Herausragen-
des Ergebnis solcher Untersuchungen sind rekonstruier-
te monatliche und teilweise tägliche Bodenluftdruck-
karten.

Zieht man eine Bilanz, dann kann der heutige Stand
der Historischen Klimatologie als eine Summation der
diskutierten Strömungen beschrieben werden. Neuere
Sammelbände, wie die von BRADLEY & JONES (1992)
oder OBREBSKA et al. (1996), vermitteln einen Eindruck
von der methodischen Vielfalt und inhaltlichen Tiefe.
Viele Leitlinien wurden früh begründet und ihrem We-
sensgehalt nach beibehalten, wenn auch mit ständig
verbesserten Verfahren und zahlreichen Neuerungen.
Spätestens seit der Weltklimakonferenz 1979 und dem
daraus hervorgegangenen Weltklimaprogramm mit sei-
ner ausdrücklichen Betonung der Historischen Klima-
analyse war auch die Akzeptanz gegeben. Schließlich
mündet die immer wieder aufkeimende Diskussion um
die Wertigkeit dieser Forschungsrichtung in der Frage
nach der Übertragbarkeit der historischen Klimaaussa-
gen („Kann die klimatische Vergangenheit ein Modell
für die Zukunft sein?“) und der Bewertung dieser Er-
kenntnisse als Grundlage für Modellierungen.

125

Name (Optimum/ Beginn Bemerkung
Pessimum)
Ältere Dryas (P) -16000 Rückfall im späten Würm-Glazial

Alleröd (O) -12000 Ankündigung des endgültigen Glazial-Endes

Jüngere Dryas (P) -9000 Letzter Temperatur – Rückfall („Tundren-
zeit“)

Präboreal (P) -7500 Erste Unterbrechung der Erwärmungsphase

Boreal (P) -6500 Zweite Unterbrechung der Erwärmungspha-
se

Atlantikum (O) -6000 Sehr lang anhaltende, schwankende Warm-
periode, umfasst auch das „Hauptoptimum“
(-4500, wärmste Epoche der Neo-Warmzeit,
Sesshaftwerden des Menschen, Beginn der
historischen Zeit bis zu den ersten Hochkul-
turen in Ägypten, Mesopotamien, Asien)

Piora-Oszillation (P) -2500 Allmählicher Temperaturrückgang („Säge-
zahn“), Erste indogermanische Völkerwan-
derung

O. (unbenannt) -1400 Neues Reich der Ägypter

Hauptpessimum (P) -500 Kälteste Klimaepoche der Neo-Warmzeit ge-
gen Ende einer allmählichen Abkühlung ab -
1000. Zweite indogermanische Völkerwande-
rung

O. der Römerzeit -220 Ermöglichte Hannibals Alpenüberquerung

Frühmittelalterliches P. 450 Germanische Völkerwanderung

Hochmittelalterliches O. 850 Normannische Seefahrten im Nordatlantik,
Grönland = „Grünes Land“

„Klimawende“ 1250

Kleine Eiszeit (P) 1600 Dreißigjähriger Krieg

Modernes O. 1900 + ? Anthropogen beeinflusst

Tab. 2: Klimaabschnitte nach der bislang letzten Eiszeit.



Die jüngsten säkularen Schwankungen (im weites-
ten Sinne) während der seit 12.000 Jahren anhaltenden
Neo-Warmzeit sind das Optimum der Römerzeit, das
Pessimum des Frühmittelalters, das Optimum des Hoch-
mittelalters, die „Klimawende“ des Spätmittelalters als
Übergang zum Pessimum im 17. Jahrhundert, auch Klei-
ne Eiszeit genannt sowie das gegenwärtige Moderne Op-
timum, das etwa ab 1900 eingeleitet wurde.

Die wichtigsten säkularen Klimaphasen vor der
Zeitwende sind die folgenden (gerundet aus verschiede-
nen Quellen): Vor etwa 2500 Jahren, also „unmittelbar“
vor dem Optimum der Römerzeit, gab es das Hauptpes-
simum, so genannt weil es die kälteste Klimaepoche seit
dem Ende des Würm-Glazials darstellt. Dieses Kältema-
ximum entwickelte sich quasi-kontinuierlich aus einem
Optimum vor etwa 3400 Jahren, in dem sich das neue
Reich der Ägypter entwickelte. Ebenso, wie sich das
Optimum der Römerzeit nach einem langsamen Tempe-
raturabfall relativ schnell einstellte, hat sich das eben
angesprochene „Optimum der Ägypterzeit“ relativ
schnell aus einem Pessimum entwickelt, welches den
Höhepunkt der ebenfalls sägezahnartig abfallenden Plo-
ra-Oszillation bildet, auch Subboreal genannt. (Säge-
zahnartige Schwankungsstrukturen findet man auch in
der viel größeren Skala der Glaziale und Interglaziale,
s.o.).

Der subboreale Temperaturabfall begann vor etwa
5000 Jahren, ausgehend von einem sehr lang anhalten-
den Optimum, genannt Atlantikum, welches vor etwa
8000 Jahren begann, und welches auch vor etwa 6500
Jahren die wärmste Epoche seit dem Glazial umfasst und
daher Hauptoptimum genannt wird.

Das ausgehende Atlantikum mit dem sich anschlie-
ßenden nur langsamen subborealen Temperaturabfall
markiert die Zeit der ersten Hochkulturen in Ägypten,
Mesopotamien, Indien und China und damit den Be-
ginn der historisch belegten Zeit der menschlichen Kul-
turgeschichte. Wie auch schon vorher angedeutet, gibt
es einen großen Einfluss der postglazialen Optima und
Pessima auf die Weltgeschichte. So gab es oftmals wäh-
rend der Pessima Völkerwanderungen, und die Optima
begünstigten das Sesshaftwerden der Völker.

Das Holozän ist klimatologisch geprägt von den spä-
teren (wärmeren) Abschnitten einer Übergangsphase
zwischen Würm-Glazial und Neo-Warmzeit. Diese Er-
wärmungsphase wurde selbst wieder durch Pessima un-
terbrochen und gewann neue Antriebe durch Optima.
Dies geht auch aus der tabellarischen Gesamt-Zusam-
menfassung hervor (Tab. 2).

Das Moderne Optimum weist in den letzten 100
Jahren einen globalen Anstieg der Mitteltemperatur um
ca. 0,6 °C auf. Der Unterschied zum Temperaturmini-

mum der Kleinen Eiszeit beträgt etwas mehr als einen
°C. Die sonstigen Optima und Pessima während der
Neo-Warmzeit unterscheiden sich um höchstens 2 °C.
Der Unterschied zwischen den Optima der Neo-Warm-
zeit und den niedrigsten Temperaturwerten der Würm-
Eiszeit beträgt etwa sechs °C. Das ist auch die Größen-
ordnung der Schwankungsamplituden aller Glaziale und
Interglaziale des quartären Eiszeitalters. Die Größenord-
nung der Schwankungsamplituden zwischen den Eis-
zeitaltern und den jeweils mehrere hundert Millionen
Jahren andauernden völlig eisfreien Perioden betragen
vermutlich mehr als 10 °C.

Neben den bisher besprochenen eiszeitalterlichen,
glazialen und säkularen Schwankungen gibt es noch
mannigfache kürzere, subsäkulare Klimaschwankungen.

Wir richten nun unseren Blick im Detail auf Mittel-
europa:

1000-1899

Das mitteleuropäische Klima des zu Ende gehenden
ersten Jahrtausends kann in drei Hauptabschnitte un-
terteilt werden. Zu Beginn des Millenniums herrschte
zunächst eine von etwa 800 vor Christus her andauern-
de wärmere Phase, die oft als das mittelalterliche Opti-
mum bezeichnet wird (9. bis 12. Jahrhundert). Die Al-
pengletscher waren ähnlich klein, evt. noch etwas klei-
ner als heute.

Ab dem 13. Jahrhundert kam es zu einer Abküh-
lung, die bereits zu einzelnen Gletschervorstößen führte
(Übergossene Alm am Hochkönig). Zur vollen Ent-
wicklung kam die zweite Hauptphase des Millenniums,
die Kleine Eiszeit, mit dem markanten Temperatursturz
in der zweiten Hälfte des 16. Jahrhunderts. Gleichzeitig
ansteigende Sommerniederschläge ließen die Alpen-
gletscher stark vorstoßen. Die Gletscherzungen erreich-
ten dabei Gebiete, die seit dem Ende der letzten Eiszeit
nicht mehr überschritten worden waren. Im 17., 18. und
der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts kam es zwar auch
zu kürzeren wärmeren Phasen, insgesamt jedoch sorgten
die meist höheren Niederschläge dafür, dass sich die
Gletscher während der gesamten Kernphase der kleinen
Eiszeit nur wenig von dem Maximalstand um 1600 zu-
rückzogen. Über eine dieser kürzeren Phasen mit höhe-
ren (Sommer-) Temperaturen um 1800 sind wir in
Österreich bereits durch direkte Messreihen informiert.
Die längste österreichische Temperaturreihe (Stift
Kremsmünster) reicht bis 1767 zurück. Alle weiter zu-
rückreichenden Zeiten sind nur durch indirekte Klima-
daten abgedeckt, wie Gletscherstände, Baumringanaly-
sen und historische Quellen. Die Sommertemperaturen
lagen um 1800 etwa auf dem hohen Niveau der beiden
letzten Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts, die Winter wa-
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ren damals allerdings deutlich kälter als heute. Das Zu-
sammentreffen von Temperaturrückgang und Nieder-
schlagsanstieg sorgte in den folgenden Dezennien vor
1850 zum letzten großen Gletschervorstoß der kleinen
Eiszeit, der in Österreich wieder etwa bis zu den Endmo-
ränen des 1600er Vorstoßes führte. Heute noch erken-
nen wir bei alpinen Wanderungen die markante Vegeta-
tionsgrenze, die auch noch nach 150 Jahren den Glet-
scherhochstand um 1850 markiert. Die schüttere bis gar
nicht vorhandene Vegetation innerhalb der 1850er-Mo-
ränen zeigt, wie lange es dauert, bis sich im Hochge-
birgsklima die durch einen Gletschervorstoß vernichte-
te Vegetationsdecke wieder erholt.

Nach 1850 kündigt ein erster Schub an Sommer-
wärme und Trockenheit das Ende der Kleinen Eiszeit
und den Übergang zum aktuellen Warmklima des 20.
Jahrhunderts an. Die Gletscher gehen 20 bis 30 Jahre
hindurch rasch zurück und lassen einen Saum von End-
moränen zurück, der ihren Maximalstand anzeigt. Zwei-
mal noch meldet sich kurzzeitig die Kleine Eiszeit zurück
mit den strengen Wintern um 1890 und den sehr küh-
len Sommern der 1910er Jahre, bevor die Erwärmung
des 20. Jahrhunderts voll einsetzte. Unterbrochen durch
geringfügige Gletschervorstöße in den Jahren vor 1920
und 1980 zogen sich die Gletscher stark zurück und be-
wegen sich in Richtung des Minimalstandes zu Beginn
des Millenniums, zur Zeit des mittelalterlichen Klima-
optimums.

Leider gibt es etwa vor dem Jahr 700 keine durchge-
henden Aufzeichnungen über klimatische Verhältnisse.
Allerdings finden sich in Chroniken und historischen
Aufzeichnungen immer wieder Hinweise auf Tempera-
tur- und Witterungsverhältnisse der damaligen Zeit.
Grundsätzlich liegt nach LAUSCHER (1980) die Schluss-
folgerung nahe, dass es „Naturkatastrophen schon im-
mer gab und dass wir uns glücklich schätzen sollten, in
einer relativ warmen Klimaperiode zu leben. Im Klima
ist wohl der Wechsel das einzig beständige…“.

Einzelne Beispiele aus der Vergangenheit erhärten
diese These. So gab es im Jahr 763/764 im Österreich ei-
nen besonders kalten und schneereichen Winter mit bis
zu 10 Meter Schnee. In regelmäßigen Abständen kam es
immer wieder zu solchen extremen Wintern, deren Fol-
ge auch Ernte- und Vegetationsschäden waren.

Im Jahr 1135 wird erstmals über große Sommerhitze
berichtet.

Oberösterreichspezifische Daten sind leider rar, aber
es gibt doch immer wieder aufschlussreiche Aufzeich-
nungen. Im Folgenden eine kurze Übersicht:

Vom Traunsee wurden im Jahr 1624, 1684, 1830,
1890 und 1963 Eisdecken gemeldet, besondere Hoch-

stände aus 1594, 1598, 1705, 1787, 1821, 1848, 1862,
1880, 1897, 1899, 1920, 1959 und 1977. Vom Hechtsee
wird berichtet, dass das Erdbeben in Lissabon vom 1.
November 1755 beträchtliche Seespiegelschwankungen
verursachte.

Zur vereinfachten Darstellung werden Abkürzungen
verwendet: K bedeutet große Kälte, S = viel Schnee, Fg
= Flüsse gefroren, H = Hitze, D = Dürre, Hu = Hungers-
not, Veg = Vegetationsschäden, Ft = Flüsse fast ausge-
trocknet.

Wilhering, Oberösterreich
1340 Heuschrecken
1342 22.7. Hochwasser
1348 25.1. schweres Erdbeben

2.11. Erdbeben
1349 Pest
1356 18.10. Erdbeben

Moosbach, Oberösterreich

1412 25.-27.11. Schwerer Sturm
1473 D, aber gute Ernte
1474 29.6. Schwerer Sturm
1480/81 25.12.-25.3. K
1501 15.8. Großes Hochwasser
1505 16.11. Schwerer Sturm
1506 7.3. Schwerer Sturm
1508/09 Große Trockenheit
1511 26.3. Erdbeben
1515 ab 13.7. Hochwasser
1516 Frühe Ernte

Wels, Oberösterreich

1491 D stark
1499 Guter Wein
1501 Hochwasser, Veg
1503 D, Fr
1507 6.7. Schwerstes Hagelwetter,

Eisbrocken bis 2 1/2 kg
1512/13 K stark, Fg, auch

Grundwasserquellen
1514 D stark, Missernte
1511 große Regenfälle

Linz, Oberösterreich

1492 16.6. Sturm
25.6. Schwerer Sturm
26.6. Unwetter, Hagel „eigroß“
5.7. Großes Unwetter mit Sturm

Machland, Oberösterreich

1540 sehr schlechte Ernte, auch 1545,
1566, 1590, 1614, 1625, 1626

1548 Hochwasser im Frühjahr
1549 viel Schnee und Regen
1560 Hagel, Veg
1566 Hagel, Veg
1584 zweimal Hagel
1590 S, H, Erdbeben
1593 Hagel, auch 1603 und 1614
1626 K, auch 1643

Steyr, Oberösterreich
1567 29.-30.7. Hochwasser, auch schon 1538

und 1539
1570 Hu
1572 Juli Hochwasser
1586/87 23.10.-Feb. K stark
1590 Juni Erdbeben, im Sommer H, D
1598 16.-25.8. Hochwasser
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1599 Jänner bei Starkregen in Salzburg
Domdach eingestürzt,
gutes Weinjahr

1601 wenig Wein, auch 1602
1605 Juli Hochwasser
1606/07 K, S 25.12.-vor Ostern, Ft,

Bäume brechen zusammen
1614/15 K stark und lang, Missernte,

14.2.1615 Erdbeben
1616 H, D
Linz, Oberösterreich
1589 4.-8.7. Dauerregen

29.6. großes Erdbeben
1590 15.9. fünf starke Erdbeben
1593 11.7. Sturm

12.7. faustgroßer Hagel
1594 8.7. Gewitter mit Blitzschäden
1595 25.6. schwerer Sturm, viele Schäden,

Veg.
1598 14.-25.8. Dauerregen, Hochwasser
1603 1.12. schon Erdbeeren reif
1604 16.1. Unwetter, Hagel
Steyr, Oberösterreich
1603 K im Jänner, dann mild
1603/04 K, S, Frühwinter, am 24.2.

Sturm
13.5., 6.7. Hochwasser

1605 K im Jänner
6.-12.7. Dauerregen, Hochwasser

1606 K Jänner-März
27.7. Hochwasser, bei großer Kälte

Heizen wie im Winter, aber im
Dezember warm wie im Juni.

1607 25.-31.3. K, S, Eis, Bäume brechen
zusammen, trotzdem am

7.4. Baumblüte, aber wieder Reif
am 13.4. kalt und windig, im Juli H, am
27.7. Unwetter, Sturm mit großen

Schäden, auch in Bayern und
Böhmen

August Hochwasser
1608 K Jänner bis März
1609 Missernte
1610 Jänner Hochwasser

23.1. Sturm mit Schäden, K Februar
bis März

7.8. Hochwasser
1611 10.1. Hochwasser, April Frostschäden,

H im Juli, Missernte
3. August Hagel „eigroß“.

1611/12 K Ende Dezember bis März,
weiterhin Jahr kalt.

1613 Winter warm, aber im März K,
11.11. Sturm

1614 K, S Jänner bis März
1615 K Jänner und Februar

20.2. Erdbeben
23.2. Sturmschäden
16.3., Reif Veg., Sommer H.

1616 Wechselwetter, gute Ernte
1617 wenig Schnee, erst am 22.4.
1618 K, Fg Jänner und Februar,

S Ende April, Veg.
1619 Jänner Hochwasser

dann Wechselwetter, K 5. bis
6.5., auch 23.5., Veg.

1620 16.5. Reif
18.5. „Schwefelregen“, K 5.-6.5.,

auch 23.5., Veg
1621 Wechselwetter, Fg

12.9. Nordlicht
1621/22 K Dezember bis Februar, Fg.

auch Rhein
Ende Feb. Hochwasser

1623 K, S bis Mitte April
1626 18.9. Sturm
1627 10.9. Hochwasser
1629 23.4. S, Veg
1630 viel Wein
1634/35 K
Linz, Oberösterreich
1693-95 Missernten, auch 1699, Sommer

1693 verregnet
1900-1999 Die Jahresmittel der Lufttemperatur lagen

in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhun-
derts eher unter dem Durchschnitt. Erst
1934 bis 1939 war es einige Jahre lang deut-
lich wärmer als zuvor, unmittelbar darauf
folgte aber das extrem kühle Jahr 1940.
Mitte der Vierzigerjahre begann wieder ei-
ne mehrjährige warme Periode, danach eine
Abkühlung mit dem Tiefpunkt 1956. Von
den späten Fünfzigerjahren bis Mitte der
Achtziger wechselten einander kältere und
wärmere Jahre ab wie gewohnt, wenn auch
auf etwas höherem Niveau als 50 Jahre zu-
vor. Gegen Ende des Jahrhunderts setzte
dann die heute vieldiskutierte Erwärmung
ein.

Die Differenz zwischen den höchsten und tiefsten
Jahresmitteln beträgt drei bis fünf °C. Wärmstes Jahr
war verbreitet 1994, das an vielen Orten den wärmsten
Sommer dieser hundert Jahre aufwies und auch in den
übrigen Jahreszeiten sehr mild war. Demgegenüber steht
als kältestes Jahr 1940, in dem ein sehr strenger Kriegs-
winter und ein sehr kühler Sommer zusammenkamen.

Der einfacheren Berechnung wegen werden in der
Klimatologie die Jahreszeiten aus kompletten Monaten
errechnet (Frühling sind die Monate März bis Mai
usw...). Die jeweils wärmsten und kältesten Jahreszeiten
fallen nur teilweise österreichweit in ein und dasselbe
Jahr. So wurde der kühlste Sommer verbreitet im Jahr
1913 festgestellt, ein Jahr zuvor war allgemein der käl-
teste Herbst verzeichnet worden. Je nach Region waren
die Winter 1928/29, 1939/40 oder 1962/63 die kältes-
ten. Frösteln in einem besonders kalten Frühling muss-
ten unsere Vorfahren im Norden und Osten Österreichs
schon im Jahr 1900, die West- und Südösterreicher er-
lebten den kältesten Frühling 1970. Die wärmsten Jah-
reszeiten fallen keineswegs nur in die „treibhausver-
dächtigen“ Neunzigerjahre. Zwar brachte der Winter
1997/98 verbreitet die höchsten Mitteltemperaturen, in
Oberösterreich war aber der Winter 1915/16 der wärms-
te. (Etwa dasselbe Spitzenniveau erreichte der Winter
2006/07.) Die mildesten Frühlinge (1920, 1934 und
1946) lagen durchwegs in der ersten Hälfte des Jahrhun-
derts. Verbreitet erfreuten wir uns 1992 oder 1994 an
den wärmsten Sommern, außer im Süden, wo der Som-
mer 1952 noch etwas wärmer gewesen war. Und der
wärmste Herbst wurde meist 1961, 1982 oder 1987 be-
obachtet. Der höchste Einzelwert der Temperatur wurde
am 27.7.1983 in Dellach im Drautal mit 39.7 °C gemes-
sen, der tiefste am 11.2.1929 in Zwettl mit minus 36.6
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°C. Der Februar 1929 brachte noch zahlreichen Orten
in Niederösterreich von Laa a.d. Thaya über Orth a.d.
Donau bis Wr. Neustadt Temperaturen unter minus 30
°C. Vereinzelt (Tamsweg, St. Paul im Lavanttal, Reutte)
wurden derartige Werte damals auch in anderen Bun-
desländern gemessen. Noch kälter war es nur im arkti-
schen Klima des Sonnblicks: dort las der Wetterwart am
1.1.1905 minus 37.2 °C ab. Temperaturen von 39 °C
oder knapp darüber traten in diesen hundert Jahren
mehrmals auf: 1950 in Andau und Leibnitz, 1957 in
Enns, Horn und St. Pölten sowie 1992 in Mistelbach.
Damals wurden 39.0 °C am 29. August, also ungewöhn-
lich spät im Jahr, gemessen.

Die Entwicklung der Niederschlagsmengen in den
jüngsten hundert Jahren kann nicht anhand weniger
Stationen gültig für ganz Österreich beschrieben wer-
den, weil selbst auf geringe Entfernung schon ganz un-
terschiedliche Trends feststellbar sind. Dennoch werden
auch hier die Messdaten der bereits zuvor verwendeten
Orte angeführt.

Insgesamt weisen Wien-HoheWarte und Klagenfurt
einen fallenden Trend auf, in Kremsmünster dagegen
steigt er. In Innsbruck verläuft der Trend nahezu gleich-
bleibend. Gemeinsam ist den hier betrachteten vier
Messorten ein Niederschlagsmaximum um 1910-1915.
Danach entwickelten sich die Niederschlagsmengen
aber sehr unterschiedlich. In Wien-Hohe Warte zeigt
sich ein beinahe stetiger Rückgang, nur in den Vierzi-
gerjahren kurz unterbrochen, bis Mitte der Achtziger.
Klagenfurt weist eine Unterbrechung des fallenden
Trends von etwa 1950-1970 auf, während in Innsbruck
nur der deutliche Anstieg von den Vierziger- zu den
Fünfzigerjahren auffällt. In Kremsmünster wurde der ge-
nerelle Anstieg jeweils in den Dreißigern und Siebzi-
gern durch Rückgänge unterbrochen. In den letzten
zehn bis fünfzehn Jahren ist ein dort mehr oder weniger
ausgeprägter Anstieg zu bemerken.

Beim Betrachten der extremen Monats- und Jahres-
summen erkennt man den Mangel an Übereinstimmung
unter den verschiedenen Regionen. Einzig die minima-
len Monatssummen fallen an drei Orten in den Oktober,
wenn auch in verschiedenen Jahren. In Klagenfurt hat es
dagegen in diesen hundert Jahren sieben praktisch nie-
derschlagsfreie Monate gegeben, aber keinen davon im
Oktober (zweimal im Jänner, viermal im Februar und
einmal im November). Erwähnt sei noch, dass in einem
verregneten Sommer annähernd gleich viel Nieder-
schlag fallen kann wie im jeweils trockensten Jahr. In
Wien brachte der Sommer 1959 mit 406 mm Nieder-
schlag sogar etwas mehr als das gesamte Jahr 1932.

Insgesamt war das 20. Jahrhundert in Österreich um
0.35 °C wärmer als das 19., besonders stark war dieser
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Wien/ Hohe Warte Innsbruck Klagenfurt Kremsmünster
1900-1909 9.0 8.1 7.6 8.1

1910-1919 9.1 8.2 7.8 8.3

1920-1929 9.1 8.5 7.9 8.4

1930-1939 9.4 8.4 8.0 8.5

1940-1949 9.1 8.6 8.0 8.5

1950-1959 9.5 8.5 8.1 8.6

1960-1969 9.4 8.6 8.0 8.5

1970-1979 9.7 8.6 8.1 8.6

1980-1989 9.8 8.9 8.1 8.8

1990-1999 10.5 9.6 8.8 9.5

Tab. 3: Dezennienmittel der Lufttemperatur (°C) einiger österreichischer Orte.

Wien/ Hohe Warte Innsbruck Klagenfurt Kremsmünster
1940 7.2 7.1 6.8 6.8

1994 11.8 10.8 9.9 10.7

langjähriges
Mittel 9.5 8.6 8.1 8.6

Tab. 4: Maximale und minimale Temperatur-Jahresmittel (°C).

Wien/ Hohe Warte Innsbruck Klagenfurt Kremsmünster
Max. Temp. 38.3 37.7 37.4 34.3

Datum 8.7.1957 11.7.1984 5.7.1950 27.7.1983

Min. Temp -25.8 -30.6 -27.8 -25.4

Datum 11.2.1929 3.2.1956 22.1.1963 7.1.1985

Tab. 5: Maximale und minimale Temperatur-Einzelwerte (°C).

Wien/ Hohe Warte Innsbruck Klagenfurt Kremsmünster
1900-1909 673 819 1011 861

1910-1919 748 951 1056 929

1920-1929 657 879 1004 895

1930-1939 658 855 1020 924

1940-1949 683 837 900 978

1950-1959 663 936 938 1000

1960-1969 616 893 958 951

1970-1979 617 863 915 909

1980-1989 590 852 846 977

1990-1999 668 862 867 986

Tab. 6: Dezennienmittel der Niederschlagsjahressummen (mm).

Wien/ Innsbruck Klagenfurt Kremsmünster
Hohe Warte

Max. Jahressumme 988 1247 1390 1294

Jahr 1941 1966 1937 1944

Min. Jahressumme 404 649 681 684

Jahr 1932 1938 1971 1908

Max. Monatssumme 244 246 299 293

Jul. 97 Aug. 70 Okt. 33 Jul. 57

Min. Monatssumme 0,0 0,0 0,0 0,0

Okt. 65 Okt. 43 mehrmals Okt. 51

Tab. 7: Maximale und minimale Niederschlagsmonats- und Jahressummen (mm).

Trend im Winter (20. Jahrhundert um 0.7 °C wärmer),
während die durchschnittlichen Sommer in beiden
Jahrhunderten im Mittel gleiches Temperaturniveau
hatten. Es ist damit etwa mit dem 11. und 12. Jahrhun-
dert vergleichbar, alle anderen Jahrhunderte des Jahr-
tausends waren kühler.
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Jahr Beschreibung des Ereignisses

1111 Lienz wird vom Schleinitzbach und Grafenbach fast zur Gän-
ze zerstört.

1322 Mai: Starke Kälte lässt Weinstöcke erfrieren.

1328 Winter: 17 Wochen lang anhaltender Eisstoß auf der
Donau.

1338-40 Österreich wird von einer verheerenden Heuschreckenplage
heimgesucht.

1342 Donauüberschwemmung mit 6000 Toten.

1347 Matrei in Osttirol wird vom hochwasserführendem Bretter-
wandbach vollständig zerstört – zahlreiche Tote.

1425 Sommer: Außergewöhnlich heiß.

1426 20 Wochen lang anhaltende große Hitze zu Martini (11.
Nov.) 8 Tage lang bestehender Eisstoß auf der Donau.

1427 Winter: Sehr kalter und schneereicher Winter (in den Kel-
lern gefriert der Wein) – allgemeine Hungersnot. Der Som-
mer ist sehr heiß und trocken.

1458/59 Missernten führen 1458 und 1459 zu Notlagen in Wien; all-
gemein herrscht eine Hungersnot.

1501 Die Donau überschwemmt im August für 10 Tage Wien.

1572/73 Extrem kalter Winter: der Bodensee ist für 60 Tage bis zum
1. April vollständig zugefroren.

1580-90 Feucht-kalte Sommer lassen in Österreich den Weinbau zu-
sammenbrechen.

1658 Die einzige Donaubrücke Wiens (Brigittenau) wird im Febru-
ar durch einen Eisstoß völlig zerstört.

1669 Der größte bekannte Ausbruch des Lahnbaches zerstört im
Juni in Schwaz 14 Häuser, 152 Häuser sind bis zum 1. Stock
vermurt, 42 Tote.

1680-85 Sehr kalte Winter in Mitteleuropa, am kältesten ist es im
Jänner 1684.

1689 Bei Lawinenabgängen im Montafon 120 Tote, 119 Häuser
zerstört;
im Tiroler Paznaun 29 Tote und 800 Häuser zerstört.

1712 Überschwemmung und Verschlammung von Kirchschlag
(Bucklige Welt) am 2. August mit nahezu völliger Zerstö-
rung und 42 Toten.

1737 Juli: Der hochwasserführende Schmittenbach verwüstet am
3. Juli Zell am See.

1787 Allerheiligen – Hochwasser mit verheerenden Folgen in
Wien.

1804 Große Murschübe am Schesatobel (Vorarlberg) riegeln die Ill
ab und verwüsten den Talboden.

1817 Höchster bekannter Wasserstand des Bodensees – ab Juli 89
Tage lang mehr als zwei Meter über dem Normalpegel.

1829/30 Winter: Lang andauernder Frost: die Donau und Nebenflüs-
se frieren zu. Mit dem einsetzenden Tauwetter über-
schwemmt die Donau Ende Februar die Vorstädte Wiens, 74
Menschen ertrinken. Es ist der kälteste Winter seit Beginn
der Messungen 1767.

1862 Feber: mit einem Wasserstand von 3 bis 4 Meter über dem
Normalstand werden vom 2. bis zum 10. Februar weite Teile
Wiens überflutet – die Donauregulierung wird beschlossen.

1880 Jänner: nach einem starken Eisstoß werden am 4. Jänner die
südlich von Wien gelegenen Donaugemeinden über-
schwemmt.

1882 Sept./Okt.: vom 16. bis zum 20. September und am 27. Okto-
ber ereignen sich in Kärnten und in Tirol zwei Hochwasser-
katastrophen gigantischen Ausmaßes.

1884 Zell am See ist nach Ausbrüchen des Schmittenbaches zwei-
mal von katastrophalen Hochwassern betroffen.

1899 September: zwischen dem 8. und 18. September größte Do-
nau- Hochwasserkatastrophe des 19. Jahrhunderts. Über-
schwemmungen auch bei allen Zubringern, besonders im
Traun- und Ennstal, wo am 12.9. in Mühlau bei Admont mit
287,5 mm die größte Tagesniederschlagsmenge dieses Ereig-
nisses registriert wird. Bei der Wr. Reichsbrücke wird der ab-
solut höchste Pegelstand mit 862 cm gemessen.

1910 August, September: Hochwasserkatastrophe im gesamten
Einzugsgebiet des Rhein verwüstet das ganze Land; im Mon-
tafon werden alle Brücken weggerissen – Vandans wird völ-
lig zerstört und unbewohnbar. In Dornbirn wird am 31.8.
mit 336 l/m2 bis dahin die absolut größte österreichische Ta-
gesniederschlagsmenge gemessen.

1915 August: Am 10. August meldet Schaueregg am Wechsel mit
650 l/m2 den höchsten je beobachteten Eintagesnieder-
schlag Österreichs.

1916 Juli: Am 10. Juli wird in Wiener Neustadt die bisher stärkste
Windhose beobachtet: 32 Tote, 116 Verletzte und 150 be-
schädigte Gebäude sind die Bilanz.

1916 Dezember: Am 13. Dezember ereignet sich die größte Lawi-
nenkatastrophe im Frontbereich mit Italien mit weit mehr
als 3000 Toten.

1917 Kärnten verzeichnet den schneereichsten überlieferten Win-
ter. In Kornat wird am 30.1. mit 363 cm die absolut größte
österreichische Schneehöhe in Tallagen gemessen (neben
der Station am Sonnblick auf 3105 m mit 11,9 m am 9. Mai
1944).

1921 Verheerendes Traisenhochwasser: schwer betroffen ist Lili-
enfeld (Särge werden aus den Friedhofsgräbern gespült).

1925/26 Jeweils im August zwei Murenkatastrophen im Raum Bo-
densdorf am Ossiacher See: 1925 sind vier Orte 2 m hoch
vermurt – 1926 wird die Kirche schwer beschädigt, der
Friedhof fortgeschwemmt.

1929 Jänner, Feber: Ganz Österreich erlebt ab dem Jänner einen
katastrophalen Winter – im Februar bildet sich auf der Do-
nau ein Eisstoß. Stift Zwettl verzeichnet am 11.2. mit -36,6°C
die absolut tiefste in Österreich gemessene Temperatur (ne-
ben dem Sonnblick, Seehöhe 3105 m, mit
-37,2°C am 1. Jänner 1905).

1946 Feber: In Wien Hohe Warte wird am 18. Februar mit 139
km/h die größte Böenspitze seit Beginn der Messungen re-
gistriert.

1947 Juni: In der Semmering-Wechselregion fallen am 5. Juni in-
nerhalb von 7 Stunden 325 l/m2 Niederschlag.

1948 Juni: Aus der Umgebung von Innsbruck wird am 17. Juni der
stärkste Hagelschlag seit über 30 Jahren gemeldet.

1948 August: Ab dem 10. August werden in Tirol die größten
Hochwasserstände seit 1776 verzeichnet: es kommt zum
Bruch des neuen Inndamms bei Zirl.

1950/51 Winter: Katastrophenwinter, im Jänner sterben in Österreich
bei 37 Lawinenabgängen 135 Menschen, 79 Häuser werden
zerstört; schwere Schneelastschäden an Stromleitungen und
Brücken, und in den Wäldern fallen 350.000 Festmeter Holz
an, davon die Hälfte in Tirol.

1954 Jänner: Am 10. Jänner ereignet sich die größte zivile Lawi-
nenkatastrophe der Ostalpen, mit Blons im Großen Walser-
tal als Schwerpunkt. Mit den Lawinenabgängen am 11. gibt
es im Bereich Blons alleine 57 Tote.

1954 Sommer: Ab dem 10. Juni kommt es bis zum 13. Juli zum
Jahrhunderthochwasser im Einzugsbereich Donau – Inn: Linz
ist schwer betroffen – in Wien lautet der Pegelstand 790 cm.

1956 Jänner: Der extrem kalte Winter 1955/1956 erfordert im Jän-
ner die Einstellung der Donauschiffahrt.

Tab. 8: Klimaereignisse in Österreich.
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1958 August: Unwetterkatastrophe größten Ausmaßes in den
Fischbacher Alpen: am 12. und 13. 8. fallen innerhalb von 8
Stunden 500 l/m2. Bilanz: 5 Tote und 200 Millionen Schilling
Schaden; auf 280 ha fallen 22.000 Festmeter Schadholz an.
Innerhalb von 20 Minuten Zerstörung tausender Fenster, auf
den Straßen liegen „Hagelbrei“, eingestürzte Bäume, hun-
derte erschlagene Vögel.

1961 Dezember: Von 11.-14. Dezember: Überschwemmungen ka-
tastrophalen Umfangs in Tirol, Salzburg und Oberösterreich.

1964 Juni: Am 20. Juni kommt es zu enormen Hagelschäden, an
einem der längsten Hagelstriche von Salzburg bis Wien.

1965 April: Starkschneefälle bewirken in Tirol und Salzburg am
21.4. den Abgang mehrerer Katastrophenlawinen. Mit der
Schneeschmelze kommt es ab dem 28.4. in Niederösterreich
zu extremen Überschwemmungen, auch im Burgenland und
in der Steiermark stehen Orte unter Wasser.

1965 Mai: Ab dem 11. Mai herrscht die zweite Hochwassersituati-
on in der Steiermark, in Niederösterreich und im Burgen-
land, ab dem 21. Mai Hochwasser in Wien und rund um den
Neusiedler See.

1965 Juni: In Wien fällt am 5. Juni eine Monatsniederschlagsmenge
an einem Tag (60,9 l/m2 in 12 Std., 70,6 l/m2 in 24 Stunden). Im
Marchfeld stehen 80 % des Ackerlandes drei Wochen lang, bis
zum 24.6. unter Wasser. In Tirol stehen mit der Schneeschmel-
ze gleichzeitig 10.000 ha unter Wasser.

1965 Am 27.6. sind Stadtteile von Bregenz überflutet; mit 325 cm
Pegelstand am 29.6. ist dieser der höchste seit 1890 (374
cm). In Tirol und Salzburg herrscht Hochwasser, anhaltend
bis zum 2. Juli: in Tirol ist Wattens am schwersten betroffen.

1965 Juli: Am 16. Juli kommt es zu einer Flutkatastrophe in Nie-
derösterreich.

1965 Ab dem 31.8. führen ergiebige Niederschläge landesweit in
Kärnten und in Osttirol bis zum 4. September zur größten
Hochwasserkatastrophe in dieser Region seit 1882; am 1.
und 2. September fallen in Lienz innerhalb von 48 Stunden
181 l/m2; ab dem 4.9. stehen Teile von Villach unter Wasser.

1966 August: Vom 15. bis zum 19.8. kommt es zu einer neuen
Hochwasserkatastrophe in Osttirol und in Kärnten, mit noch
ärgeren Schäden als 1965.

1966 November: Vom 3. bis zum 4. 11. fallen in Lienz innerhalb
von 24 Stunden 232 l/m2 – es kommt zur dritten Hochwas-
serkatastrophe innerhalb von 16 Monaten; bis zum 5.11. fal-
len in Osttirol und Kärnten noch größere Niederschlagsmen-
gen als in den Zeiträumen 30.8.-3.9.1965, 15.-19.8.1966.

1967 Juni: Nach einer Hitzewelle kommt es am 27. und am 28. Ju-
ni in allen Bundesländern zu Unwettern mit extremen Schä-
den: alleine in Oberösterreich und in der Steiermark besteht
nach Hagelschlägen 32 Milliarden Schilling Schaden.

1967 Dezember: Ein Warmlufteinbruch am 24.12. bewirkt in
Österreich die wärmsten Weihnachten dieses Jahrhunderts
(das Tagesmaximum in Wien Hohe Warte beträgt 13,3°C).

1968 Von Februar bis Juni herrscht die trockenste Periode seit
1856 – ab April bestehen bereits schwere Trockenschäden,
auf der Hohen Wand (NÖ) kommt es zu Waldbränden – im
Mai müssen 10.000 ha Zuckerüben umgebrochen werden –
schließlich müssen 20 % der österreichischen Ackerfläche
neu bestellt werden- ab Mitte Juni wird 50 % Ernteausfall
erkennbar – ein 40 % schlechterer Heuertrag zwingt Vieh-
bauern ab dem Juli zu Notverkäufen. Mit der Hitzewelle in
Wien zwischen dem 16.6. und dem 4.7. zahlreiche hitzekolla-
bierende Personen – Wasser wird rationiert.

1969 Dezember: 5.-9. Dezember: ergiebige Schneefälle, verbun-
den mit Sturm, führen im Osten Österreichs zu einer
Schneekatastrophe: die Schneehöhe in Wien beträgt am
9.12. 45 cm – neben aperen Stellen bestehen 3 m hohe
Wächten.

1970 August: Vom 7. bis zum 9. August bewirkt eine Serie
schwerster Unwetter Katastrophenschäden in ganz Öster-
reich.

1970 November: Mit 21,7°C in Wien ist der 3.11. der wärmste
Novembertag seit Beginn der Temperaturmessungen anno
1775.

1971 Im Juli und August 1971 kommt es zu großen Hitzewellen /
am 7. ist St. Pölten mit 38,2°C „Hitzepol Europas“.

1972 Wasserknappheit nach trockenem Sommer und Herbst in
Wien – ab Februar nächsten Jahres wird die Trinkwasserver-
sorgung eingeschränkt – der Bodensee erreicht am 17.3.
den tiefsten Wasserstand seit 1815.

1975 Vom 23. Juni bis zum 5. Juli bestehen katastrophale Hoch-
wassersituationen in Salzburg, Kärnten und in Niederöster-
reich: 13 Menschen sterben – in Wien ist mit einem Pegel-
stand von 8 Meter der Handelskai überflutet.

1975 August: Am 22. 8. schwerste Hagelschäden in Salzburg (in
der Stadt Salzburg fallen 5 cm große Hagelschlossen).

1976 Jänner: 2.-7. Jänner: Sturmkatastrophe mit schweren Schä-
den im Osten Österreichs: Wien verzeichnet im Jänner an 20
Tagen Sturm – erstmals an 5 Tagen in Folge Böenspitzen
über 100 km/h, am 4. den Maximalwert mit 135 km/h, und
mit 21,6 km/h wird für Wien das absolut höchste Jännermit-
tel der Windgeschwindigkeit verzeichnet.

1976 Vom 6. Juni bis zum 20. Juli kommt es in Österreich zu einer
6-wöchigen Trockenperiode mit Dürreschäden.

1978 August: Ein Genuatief bewirkt mit starken Niederschlägen
vom 8. bis zum 10. August Katastrophensituationen in Vor-
arlberg und in Tirol: Gaschurn wird vermurt – das obere
Rheintal ist unter Wasser – in Innsbruck ist der Innpegel 1 m
über der Hochwassermarke: das Stubaital ist am stärksten
von Hochwasserschäden betroffen.

1978 Am 31.5. und am 1.6.: schwere Hagelgewitter in Nieder-
österreich und in Wien: Randegg registriert 100 l/m2 inner-
halb von 3 Stunden – das Hochwasser der Kleinen Erlauf
wird als 100-jähriges Ereignis eingestuft.

1982 Juni: Am 26. Juni extreme Hagelkatastrophe mit Totalschä-
den im südlichen Niederösterreich, angrenzendem Burgen-
land und in der Steiermark zwischen Kapfenberg und Fürs-
tenfeld.

1983 Außerordentlich warmes Jahr: Wien erlebt den wärmsten
Winter seit 1775, trotz Schneechaos im Februar.

1983 Juli: In Österreich gibt es einen Jahrhundert-Sommer, mit
dem wärmsten Juli seit 1859, und dem neuen absoluten
österreichischem Temperaturmaximum, 39,7°C am 27. 7. in
Dellach im Drautal.

1983 November: Die Donau erreicht am 15.11. mit 70 cm den
tiefsten Pegelstand seit 100 Jahren, wobei der Schiffsver-
kehr eingestellt werden muss.

1984 August: Am 1. August zerstört extremer Hagelschlag Obst-
anlagen in der Oststeiermark total – dabei fallen 40 Minu-
ten lang hühnereigroße Schlossen.

1985 Die Kälteperioden 6. bis 10.1. und 12. bis 23.2. fordern bei
Tiefsttemperaturen um -28°C 34 Todesopfer.

1985 August: Von 3.-8. August: außerordentliche Regenfälle in
ganz Österreich führen zu den schwersten Hochwässern seit
1975 und 1954.

1986 Schneefälle von 9. bis zum 16. Februar führen im Osten und
Südosten Österreichs zur extremsten Schneesituation seit
1963: In Wien kommt praktisch der gesamte Verkehr zum
Erliegen – Straßen in den Tieflagen sind verweht, tagelang
unpassierbar. In Sillian, Osttirol wird am 31. 1. mit 170 cm
die absolut größte österreichische Tagesneuschneemenge
gemessen.

1987 Juli: 1.-19. Juli: eine Serie von Unwettern bewirkt katastro-
phale Folgeschäden : Saalbach wird am 2. und 9. zweimal
verwüstet. Am 19. bricht bei Fussach der Rheindamm und
das Mündungsgebiet wird völlig überflutet – der Bodensee
hat den höchsten Pegelstand seit 1965.

1987 August: Am 25. August sind nach Unwettern das Ötztal, das
Wipptal und das Salzachtal Katastrophenregion, mit 8 Toten
und 3 Milliarden Schilling Schaden.



Auswahl einiger bedeutender Wetter-
und Klimaereignisse in Österreich

Die Zusammenstellung in Tabelle 8 erhebt keinen
Anspruch auf Vollständigkeit. Entsprechend des stetig
besser werdenden Informationsflusses können Ereignis-
se aus der jüngsten Vergangenheit vollständiger erfasst
werden.

Klimavariabilität und Vorhersage

Der Begriff der natürlichen Klimavariabilität um-
fasst Schwankungen im Klimasystem, die aus zufälligen
Fluktuationen physikalischer und chemischer Faktoren,
Wechselwirkungen innerhalb des Systems und äußeren
Einflüssen resultieren. Es greifen also interne Effekte
(die so genannte Klimadrift, wobei das simulierte Klima
sich langsam von der realistischen Klimatologie ent-
fernt) und externe Einflüsse (wie z. B. Vulkanausbrüche,
Sonnenaktivität, Änderungen der Erdbahnelemente,
usw.) ineinander.

Natürliche Klimavariabilität spielt auf dem Gebiet
der Klimaforschung eine wichtige Rolle. Einerseits ist
die realistische Simulation des vorindustriellen bzw.
heutigen Klimas mit seinen natürlichen Schwankungen
eine Grundvoraussetzung für die Brauchbarkeit und
Glaubwürdigkeit von Klimamodellen in der Untersu-
chung und Vorhersage des menschlichen Einflusses auf
das Klima. Bevor nicht die Dynamik und Wechselwir-
kungen im ungestörten Klimasystem verstanden wer-
den, kann man z. B. auch die Auswirkungen von Stör-
faktoren wie erhöhter Treibgaskonzentration in der Ver-
gangenheit nicht nachbilden und in die Zukunft proji-
zieren. Andererseits erfordert die Beantwortung der Fra-
ge, ob der Mensch das Klima verändert oder schon ver-
ändert hat, den Nachweis, dass die in die Zukunft proji-
zierten bzw. schon in der jüngeren Vergangenheit be-
obachteten Änderungen im Klima größer sind, als dies
in einem ungestörten System der Fall wäre. Zur Ab-
schätzung der natürlichen Klimavariabilität werden in
der Regel sehr lange ungestörte Simulationen mit Kli-
mamodellen benutzt.

Eine wichtige Informationsquelle zur Beschreibung
der natürlichen Klimavariabilität sind Paläo-Rekon-
struktionen. Zum Teil werden solche Rekonstruktionen
aus langen historischen Messreihen (in Oberösterreich:
Kremsmünster) oder aus phänologischen Aufzeichnun-
gen über Wetterbeobachtungen oder Blütezeiten (z. B.
aus China oder Japan) gewonnen. Weitere indirekte
Daten beruhen auf der Breite oder Dichte von Baumrin-
gen oder auf geochemischen Messungen von Korallen-
oder Eisbohrkernen. Aus solchen Daten werden Rekon-
struktionen der Temperaturentwicklung über der nörd-
lichen Hemisphäre entwickelt. Ein Problem dabei ist
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1990 26.2.-1.3.: Sturmtief „Vivian“ richtet in Österreich rund 3 Milliarden Schil-
ling Schäden an; maximale Böenspitzen sind in Hörsching 147 km/h, in
Wien 130 km/h. Es entstehen besonders enorme Forstschäden.

1990 Mai: Extremster Hagel verwüstet am 22. Mai rund um Langenlois weite
Weinflächen. In der Gemeinde liegt der Hagel 50 cm hoch; alleine im
Weinbau entstehen 300 Millionen Schilling Schaden auf 400 km2 Rebflä-
che.

1991 Seit dem 20. Juli anhaltende Niederschläge führen vom 28.7.-5.8. zur
schwersten Hochwasserlage seit 1954: am 28. Juli wird die Stadt Steyr
von der Enns 60 cm hoch überflutet, (mit dem höchsten Wasserstand
seit 18 Jahren); am 2. August fallen in der Stadt Salzburg in 24 Stunden
130 l/m2, die Salzach tritt aus den Ufern – gleichzeitig ist Steyr das zwei-
te Mal unter Wasser; Am 4. August steigt in Wien der Pegel von 5 auf 7
Meter (Durchflussmenge 9000 m?/Sekunde – 1954 waren es 9600 m2/Se-
kunde); alle Donaugemeinden unter Linz sind vom Hochwasser betrof-
fen – Stadtteile von Krems – Stein stehen zwei Meter unter Wasser.

1995/96 In Wien herrscht ein sehr kalter Winter mit 85 Tagen mit Schneedecke
(„normal“: 44 Tage).

1996 November: Nach Starkregen am 14. und 15. November schwerste Ver-
murungen im Gailtal: Reisach registriert 110 l/m2 in 12 Stunden und 170
l/m2 in 24 Stunden.

1997 Juli: Vom 4. bis zum 8. Juli fallen extreme Niederschlagsmengen und be-
wirken weite Überschwemmungen in Niederösterreich: am schwersten
betroffen ist der Raum um Lilienfeld – von 15.-18. Juli folgt eine zweite
Niederschlagsperiode, wobei die Hochwasserregionen wieder betroffen
sind. Lunz am See registriert vom 4. bis zum 21.7. 407 l/m2 (vom 4. bis
zum 8.7. 243 l/m2) – Wien registriert im Juli mit 244 l/m2 die größte Mo-
natsniederschlagssumme, von 4.-8.7. mit 184 l/m2 die größte 5-Tages-
menge seit Beginn der Messungen.

1999 Mai: 20.-22. Mai „Jahrhunderthochwasser“ in Vorarlberg und Tirol,
höchster Wasserstand des Bodensees seit mehr als 100 Jahren

2000 April/Mai: Die von Mitte April bis Ende Mai anhaltende Trockenheit
führt im Osten Österreichs in der Landwirtschaft zu Dürreschäden und
schweren Ernteverlusten. Im Raum Schwechat-Eisenstadt-Wr. Neustadt
war noch nie zuvor das 2. Quartal eines Jahres so niederschlagsarm.

2002 August: Niederschläge zwischen dem 6. und dem 13. August lösen in
Salzburg, Ober- und Niederösterreich eine katastrophale Hochwasserla-
ge aus. Gemeinden des Bezirkes Perg, entlang des Kamp und der Donau
erleiden verheerende Hochwasserschäden.

2003 13. Mai: In Wien geht ein außergewöhnliches Gewitter nieder, mit ei-
nem bis zu 20 Minuten andauerndem Hagelschlag. Gleichzeitig entwi-
ckelt sich ein Tornado, welcher besonders im Bereich Kaisermühlen
schwere Schäden an Bäumen und Gebäuden anrichtet.

2003 Sommer: Österreich erlebt den wärmsten Sommer seit Beginn meteoro-
logischer Messungen. Damit wird der bisherige Rekord aus dem Jahr
1811 um mehr als 0.5 °C übertroffen. Die im Osten Österreichs von Ja-
nuar bis August längste Trockenphase führt besonders im Südosten zu
großen Ernteausfällen.

2003 24. Oktober: Im Osten Österreichs treten die frühesten und ergiebigsten
Oktober- Schneefälle seit 1940 auf.

2004 Juli: Hagelschläge zerstören am 6. und am 22. im Süden der Steiermark
Kulturen im Wert von 16 Millionen Euro.

2005 August: „Jahrhundert-Hochwasser“ in Vorarlberg infolge von Dauernie-
derschlägen am 22. und 23.

2006 Juni: In der zweiten Junihälfte vielenorts Schäden durch – meist kurz-
dauernde -gewittrige Starkniederschläge. Juli: Höchste Monatsmittel
der Temperatur an mehreren Orten wie nie zuvor in den Messreihen:
Abweichungen gegenüber den Normalwerten um +3.5 bis +4.5 °C.

2007 Jänner: Höchste Temperaturmonatsmittel seit Beginn der Messungen:
Österreichweit Abweichungen genüber den Normalwerten um +3 bis
+5°C
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Abb. 6: Um unser
Klimasystem durch ein

globales Modell sinnvoll zu
simulieren, ist es notwendig,

zahlreiche Prozess-Komponenten
innerhalb der Atmosphäre über Land, über

und in den Ozeanen wechselnder Eisbedeckung
und Landnutzung sowie von Wechselwirkungen mit

der Biosphäre zu betrachten und miteinander zu
verknüpfen.

Ein weiteres Problem sowohl bei der Ableitung der
natürlichen Variabilität aus langen Kontrollsimulatio-
nen als auch deren Vergleich mit Paläodaten besteht
darin, dass die Simulationen die Auswirkungen der na-
türlichen, aber extern angetriebenen Variabilität (durch
Solarstrahlung, Vulkane, Landnutzung, etc.) nicht be-
rücksichtigen, diese jedoch in den Paläodaten enthalten
sind. Änderungen in der Solareinstrahlung unterliegen
einem elfjährigen Zyklus, der seit Beginn der Satelliten-
messungen aufgezeichnet wurde. Es wird vermutet, dass
es auch längerfristige Schwankungen in der Stärke der
Sonneneinstrahlung gab. Vulkanausbrüche führen zu ei-
ner Klimaabkühlung über mehrere Jahre, möglicherwei-
se im Winter auch zu lokaler Erwärmung durch ihren
Einfluss auf die obere Troposphäre. Es wird vermutet,
dass mehrere Vulkanausbrüche in einem relativ kurzen
Zeitraum auch längerfristige Abkühlung hervorrufen
könnten.

die mangelnde räumliche Dichte der Daten, die meisten
Datensätze dokumentieren nur einen Teil der Erdober-
fläche. Daten für die Südhemisphäre sind bisher zu spär-
lich, um eine Rekonstruktion der südhemisphärischen
Mitteltemperatur zu erlauben.

In den letzten Jahren gab es wesentliche Fortschrit-
te in der Fähigkeit der Modelle, die Klimavariabilität
realistisch zu simulieren. Es gibt keine Hinweise darauf,
dass die simulierten globalen Muster der Temperaturva-
riabilität grob falsch sind. Allerdings wird die Unsicher-
heit umso größer, je länger die beobachteten Zeiträume
werden und je höher die räumliche Auflösung ist, bezüg-
lich der verglichen wird. Wenn die Temperaturvariabi-
lität in der mittleren und oberen Atmosphäre mit Beob-
achtungen verglichen wird, sind die Ergebnisse etwas
problematischer. Es ist vor allem nicht klar, inwieweit
die stratosphärische Variabilität von den derzeitigen
Klimamodellen gut simuliert wird. Hier ist der Vergleich
zwischen Beobachtungen und Modellsimulationen
noch schwieriger, da Beobachtungen höchstens seit 50
Jahren zur Verfügung stehen und nicht sehr genau sind.



Man vermutet, dass für sich allein genommen die
kombinierte Auswirkung von Schwankungen in der So-
lareinstrahlung und Vulkanausbrüchen in den letzten 30
Jahren zu einer Abkühlung hätte führen müssen. Kritiker
einer anthropogen verursachten Klimaerwärmung haben
z. B. immer argumentiert, dass die Klimaerwärmung im
frühen 20. Jahrhundert (gefolgt von einer Abkühlung
zwischen 1945 und 1975), vor der massiven Akkumulati-
on von Treibhausgasen in der Atmosphäre passierte und
daher Ausdruck natürlicher Variabilität sei. Die Unfähig-
keit früherer Klimamodelle, diese Entwicklung korrekt zu
simulieren, erzeugte weiteren Zweifel an der These einer
menschlichen Mitwirkung an der in den letzten Jahr-
zehnten erneut beobachteten Erwärmung und an den
Modellprojektionen einer zukünftigen Klimaänderung.

Das Beispiel zeigt, wie wichtig es ist, sowohl die intern als
auch die extern angeregte natürliche Klimavariabilität zu
verstehen und mit Modellen zu simulieren.

Auch hier sind weiterhin Verbesserungen bei der
Rekonstruktion der Schwankungen der Solarstrahlung
und Vulkanaktivität zu erwarten.

Das wichtigste Ergebnis zahlreicher derartiger Studi-
en ist, dass erst bei der Kombination der anthropogenen
und natürlichen Antriebsmechanismen alle vier Simu-
lationen eines Ensembles von Experimenten mit nur
leicht veränderten Anfangsbedingungen sehr gut mit
dem zeitlichen Verlauf über das gesamte Jahrhundert
übereinstimmen, sowohl die globalen Temperaturmittel
als auch die groß-skalige räumliche Struktur betreffend.

Aus Abb. 6 erkennt man, welche vielfältigen, kom-
plexen Zusammenhänge bei der Klima-Modellierung zu
beachten sind!

Klimamodelle, die nur „natürliche“ Einflüsse mit
einbeziehen (vulkanischer und solarer Natur) ergeben
für das Ende des 20. Jahrhunderts keine Erwärmung.
Wenn man jedoch die vom Menschen verursachten
Treibhausgase und Sulphat-Aerosole mit einbezieht, er-
geben die Modelle die beobachtete Erwärmung (siehe
Abb. 7).

So lässt sich sagen, dass trotz verbleibender Unsi-
cherheiten die Modelle inzwischen recht brauchbar
sind. Der starke Anstieg der globalen Temperatur gegen
Ende des 20. Jahrhunderts ist mit ziemlich großer statis-
tischer Sicherheit weder mit interner Klimavariabilität
allein, noch mit rein natürlich angetriebener Variabili-
tät zu erklären.

In einem Punkt stimmen alle Rekonstruktionen
deutlich überein: Die Durchschnittstemperatur im 20.
Jahrhundert in der nördlichen Hemisphäre ist einzigar-
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Abb. 7: Abweichungen der
globalen Mitteltemperatur (oC)
vom Mittel aus 1890 bis 2000

Schwarz: Beobachtungen, Rot:
Modellrechnung unter

Berücksichtigung natürlicher
Einflüsse (Änderung solarer

Strahlung, Vulkantätigkeit) und
anthropogener Eingriffe

(Treibhausgase, Schwefel-Aerosole,
Ozonproduktion in Bodennähe,

Ozonzerstörung in der
Stratosphäre).

Abb. 8:
Treibhausgaskonzentration der
Atmosphäre (ppm) zwischen 1850
und 2050;Ausgezogen: CO2 allein,
strichliert: Berücksichtigung aller
Treibhausgase. Ring, Kreuz: IPCC-
Schätzwerte.



tig, sowohl was den allgemeinen Durchschnitt als auch
die Geschwindigkeit des Temperaturanstiegs betrifft.
Insbesondere die 90er Jahre waren außergewöhnlich
warm – möglicherweise war es das wärmste Jahrzehnt
seit mindestens 1000 Jahren (selbst wenn man die ge-
schätzten Unsicherheiten früherer Jahre mit einbe-
zieht). Diese Aussage gilt insbesondere auch für ganz
Mitteleuropa und – besonders deutlich – für das Alpen-
gebiet: Die folgende Tabelle aus ZAMG (2002) gibt ei-
nen Überblick über die im Jahresmittel erfolgten Verän-
derungen verschiedener Klimaelemente am Hohen
Sonnblick (3.106 m) der Dekade 1991-2000 gegenüber
der Normalperiode 1961-1990. Der hier beobachtete
Temperaturanstieg während der letzten Jahre liegt deut-
lich über den großräumig festgestellten Durchschnitts-
werten.

Das Weltklima-Forschungsprogramm
(WCPR) – und das Bewusstsein für die
Klimaveränderung

Die internationale Gemeinde der physikalischen
Klimawissenschaftler hat die Welt zuerst auf die globale
Erwärmung, die Aussicht auf vom Menschen verursach-
te Klimaveränderungen und deren Konsequenzen auf-
merksam gemacht: Die wahrscheinlichsten Gründe für
die globale Klimaveränderung wurden aufgezeigt
(Wachsender Energieverbrauch und Freisetzung von
Treibhausgasen, darunter als bekannteste Komponente
das CO2). Abb. 8 stellt die mutmaßliche (äquivalente)
Treibhausgaskonzentration der Atmosphäre zwischen
1850 und 2050 dar. Ihre Zunahme ist verantwortlich für
den steilen Temperaturanstieg während des Zeitraums
2000 bis 2100, wie die Berechnungen einer großen Zahl
von Klimamodellen zeigen (siehe Abb. 9, rechter Teil).

In neuester Zeit hat man gelernt, mehr und mehr
verlässliche Klimaveränderungs-Szenarios zu erstellen.
Diese sind entscheidend für die Planung einer nachhal-
tigen Entwicklung. Entscheidend für ein besseres Ver-
stehen des Klimasystems war die Zusammenarbeit von
unterschiedlichen wissenschaftlichen Disziplinen, die
bis jetzt wenig miteinander zu tun hatten.

Einer der wichtigsten Punkte der Klimawissenschaft
ist es zu verstehen, in wie weit man die beobachteten
Klimaveränderungen natürlichen Schwankungen zu-
schreiben kann, und wie viel davon auf menschliche
Aktivität zurückzuführen ist. Das internationale WCRP
nähert sich der Problematik von zwei Seiten. Es unter-
stützt Klimabeobachtungssysteme, um quantitativ die
Veränderungen die in der Vergangenheit aufgetreten
sind zu bestimmen (Paläo-Beobachtungen) und jene,
die zur Zeit auftreten. Außerdem wird die Entwicklung
und Verwendung von physikalisch-mathematischen

Modellen und Analysemitteln gefördert, die die beob-
achteten Veränderungen ergeben und wo es möglich ist,
auch ihre Ursachen aufzeigen.

Durch das bessere Verständnis klimatologischer
Schlüsselprozesse wurden die Klimamodelle sowie ein-
satzfähige Wetter- und Ozeanvorhersagemodelle deut-
lich verbessert. Die Basis für unser Verständnis der na-
türlichen Klimavariabilität bilden koordinierte Daten-
analysen und Klimamodellsimulationen. Insbesondere
liefern verbesserte Modelle der jüngsten Generation des
gekoppelten physikalischen Klimasystems mit systema-
tischen Modelldiagnosen und internen Vergleichen im-
mer genauere Simulationen und Vorhersagen natürli-
cher Klimaschwankungen. Solche Ergebnisse fließen di-
rekt in die wissenschaftliche Beurteilung des IPCC (In-
ternational Panel) ein und trugen entscheidend zur
Schlussfolgerung des dritten IPCC-Beurteilungsberichts
bei, welcher besagt, dass „es neue und deutlichere Hin-
weise als bisher darauf gibt, dass ein Großteil der in den
letzen 50 Jahren beobachteten Erwärmung auf mensch-
liche Aktivität zurückzuführen ist“. Die jährlich aktua-
lisierten IPCC-Berichte stellen die aktuellste wissen-
schaftliche Informationsquelle des heutigen Wissens-
standes zu diesem Thema dar: Die Modellvorhersagen
bis zum Jahre 2100 zeigen einen weiteren Anstieg der
globalen Mitteltemperatur zwischen +2 und +4 oC (sie-
he auch Abb. 9). Eine Temperaturerhöhung von derar-
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Sonnblick, 1991-2000 minus 1961-1990
Lufttemperatur (°C) Dampfdruck (hPa)
Mittel +0.8 Mittel +0.2

Mittleres Tagesmaximum +0.9

Mittleres Tagesminimum +0.8 Relative Feuchte (%)

Mittlere Tagesschwankung +0.1 Mittel -2.2

Mittleres Jahresmaximum +0.5

Mittleres Jahresminimum +1.2 Niederschlag (mm)

Mittlere Zahl von Eistagen -15.2 Summe (mm) +105

Mittlere Zahl von Frosttagen -12.0 Tage mit zumindest 1 mm (Tage) +0.6

Mittlere Zahl von strengen -16.7 Intensität (mm pro +0.4
Frosttagen Niederschlagstag)

Fester Anteil des
Niederschlags (%) -3.6

Luftdruck (hPa)
Mittel +1.4 Schneehöhe (cm)

Erster Mai (Ende der
Winterakkumulation) +23

Sonnenscheindauer (Stunden) Erster Oktober (Ende der
Mittel +55 Sommerablation) -33

Windgeschwindigkeit (m/s)
Bewölkung (%) Mittel +0.6

Mittel +1.0

Zahl der heiteren Tage -0.6 Gewitter
Zahl der trüben Tage +1.7 Zahl der Gewittertage (Tage) -0.1

Zahl der Nebeltage -3.3

Tab. 9: Differenz der Jahresmittel verschiedener Klimaelemente zwischen
1991-2000 und 1961-1990 auf dem Hohen Sonnblick.
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Abb. 9: Wie Abb. 5. Man
beachte den ansteigenden
Trend während der letzten

einhundert Jahre.
Zeitraum 2000 bis 2100:
Modellvorhersagen bis

zum Jahre 2100 zeigen je
nach gewähltem Szenario

einen weiteren Anstieg
der globalen

Mitteltemperatur zwischen
etwa +2 und +4 oC.

Abb. 10: Bei der
Mehrzahl der heute

verfügbaren
Klimamodelle wird

Grönland nach 2100
eisfrei. Die dafür

notwendige
Temperaturerhöhung
von etwa +3oC wird

überschritten.

tiger Größenordnung bringt alle alpinen Gletscher und
sogar die Eisbedeckung Grönlands zum Verschwinden
(Abb. 10). Dieser abgeschmolzene Eisvorrat führt im
gleichen Zeitraum zum weltweiten Anstieg des Meeres-
spiegels zwischen 20 und 70 cm. Der wahrscheinlichste
Wert für 2100 liegt aus heutiger Sicht bei +50 cm.

Beitrag zur Risikobeurteilung

Bei der Vorhersagbarkeit von Wetter und Klima gibt
es inhärente Grenzen. Die Forschungen zum Paläoklima
können die Unsicherheit, die es bei jeder Vorhersage

gibt, nicht immer verringern, aber sie können dazu bei-
tragen, die Wahrscheinlichkeit mit der eine bestimmte
Situation eintrat (bzw. eintreten wird!) zu klären. Diese
Art von Informationen kann bei einer großräumigen
Risikomanagement-Strategie äußerst hilfreich sein. Vor
kurzem konnten durch den Einsatz von Vorhersagesys-
temen, die mehrere Klima-Modelle verwenden, Risiko-
prognosen für bestimmte klimatische Ereignisse und da-
ran gebundene Phänomene, wie etwa der Ausbruch von
Seuchen, Hitzewellen, erhöhter Niederschlag oder Dür-
re erstellt werden.

Zusammenfassung

Das globale Klimasystem ist das Ergebnis ständiger
Wechselwirkungen zwischen der Wärmestrahlung von
der Sonne, (mit den Gasen) der Atmosphäre, den Land-
massen und den Ozeanen. Seit der Entstehung der Erde
vor etwa 4,6 Milliarden Jahren hat sich das Klima in un-
regelmäßiger Folge geändert, es gab warme und kalte,
trockene und feuchte Perioden. Angesichts eines mögli-
chen Klimawandels stellt sich die Frage: „Welche Kon-
sequenzen haben die Eingriffe des Menschen auf das
Klima?“ In ihren langfristigen Konsequenzen sind sie
heute im Detail kaum abzusehen.



Je weiter man zurückgeht, desto ungenauer werden
die Informationen zur Klimageschichte, man muss auf
ungenaue Methoden wie geologische Verfahren, Sedi-
ment- oder Baumringanalysen zurückgreifen. Genauere
Aufzeichnungen, insbesondere systematische Messun-
gen, gibt es erst seit etwa 200 Jahren, und diese meist
auch nur aus dicht besiedelten Gebieten. Diese mangel-
hafte Dateninformation stellt die Klimaforschung vor
das Problem, festzustellen, ob es sich bei den seit Beginn
der Industrialisierung beobachteten Klimaveränderun-
gen um natürliche Schwankungen oder vom Menschen
mit-verursachte Schwankungen handelt. Durch Verbes-
serung von Klimamodellen kann in den letzten Jahren
ein deutlicher Fortschritt erzielt werden. Es deutet viel
darauf hin, dass die Erwärmung, deren Beginn wir zur
Zeit erleben, auf den Menschen (Verbrauch fossiler
Brennstoffe) zurückzuführen ist.

Forschungen zum Paläoklima können dazu beitra-
gen, dass die Wahrscheinlichkeit mit der Katastrophen
(z. B. Dürren, Überflutungen, Stürme,…) in Zukunft
auftreten, besser vorausgesagt werden können.
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Deskriptive und
evolutionäre Paläoökologie

Die Paläoökologie ist die Wissenschaft von den
Wechselbeziehungen zwischen Organismen und ihrer
Umwelt in der geologischen Vergangenheit. Seit ihrer
Gründung im 19. Jahrhundert beschäftigt sie sich mit
den Umweltansprüchen der fossilen Arten oder höhe-
rer taxonomischer Einheiten (etwa Gattungen, Famili-
en oder Ordnungen), mit der Rekonstruktion von fos-
silen Lebensräumen und mit dem Artenreichtum und
der Nahrungskette von Lebensgemeinschaften der Vor-
zeit (DODD & STANTON 1990). Unterstützt wird dieser
Wissenschaftszweig vor allem durch die sogenannte
Aktuo-Paläontologie, also die Paläontologie des Rezen-
ten, welche die historische Sicht der Paläoökologie um
das naturwissenschaftliche Experiment erweitert. Ein-
gebettet in die Rahmenbedingungen der Allgemeinen
Geologie ist sie funktionell-morphologisch und ökolo-
gisch-ethologisch ausgerichtet, und mit den Worten
von Wilhelm SCHÄFER (1962, p. 3) fehlt der Aktuo-Pa-
läontologie jegliches phylogenetische Element. Für die
deskriptive Paläoökologie lässt sich zumindest annä-
hernd das Gleiche behaupten.

Im Gegensatz dazu geht es in der sogenannten evo-
lutionären Paläoökologie um den ökologischen Kon-
text von Langzeitveränderungen in der Zusammenset-
zung des Fossilbefundes (VALENTINE 1973). Sie ist da-
her in engem Zusammenhang mit der Makroevolution
zu sehen, jener Evolution, welche oberhalb des Art-Ni-

veaus stattfindet (JABLONSKI et al. 1996, ALLMON &
BOTTJER 2001). Durch makroevolutionäre Prozesse ent-
stehen Taxa (also systematische Einheiten), welche in
der Linnéschen Systematik vor allem als Familien, Ord-
nungen, Klassen oder Stämme zusammengefasst wer-
den. Diese sogenannten höheren Taxa besiedeln typi-
scherweise neue Anpassungszonen und sind häufig
durch innovative anatomische oder physiologische
Neubildungen gekennzeichnet (MAYR 2001). Als pro-
minentes Beispiel darf die kambrische Radiation der
marinen Metazoen (vielzellige Tiere) vor rund 540 Mil-
lionen Jahren ebenso gelten, wie die spätere Landnah-
me durch Pflanzen (Silur) und Tiere (Devon) oder die
Besiedelung des Luftraumes durch Insekten (spätestens
im Karbon), Flugsaurier (Trias), durch Vögel (Jura) und
Fledermäuse (Eozän). Untrennbar mit diesen Schlüs-
selereignissen sind die Entwicklung schützender und
stützender Skelette, physiologischer und anatomischer
Präadaptationen und Anpassungen an das Leben an
Land (etwa Schutz vor Austrocknung bei Pflanzen und
Tieren, Beine bei Wirbeltieren) und die voneinander
unabhängige Entwicklung von Flügeln bei verschiede-
nen terrestrischen Taxa verbunden.

Die evolutionären Faunen
des marinen Phanerozoikums

Die Diversifikation der drei großen evolutionären
Faunen des Phanerozoikums wurde durch eine statisti-
sche Analyse (Faktorenanalyse) des zeitlichen Auftre-

Evolutionäre Paläoökologie mariner Lebensräume
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tens der Metazoenfamilien ermittelt (SEPKOSKI 1981).
Die kambrische, paläozoische und moderne Fauna wer-
den jeweils durch Familien repräsentiert, die in diesen
Zeitabschnitten die höchste Diversität hatten (Abb. 1).
Die Abfolge der drei evolutionären Faunen erfolgt aus
der zunehmend geringeren anfänglichen Diversifikati-

onsrate und den zunehmend höheren Plateaus der Di-
versität in den aufeinanderfolgenden Faunen. Die öko-
logischen Unterschiede zwischen den drei evolutionä-
ren Faunen zeigen, dass die taxonomischen Veränderun-
gen mit ökologischen Umstrukturierungen einherge-
hen. Die kambrische Fauna ist das Resultat der bereits
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Abb. 1: Die drei
evolutionären Faunen
mariner Lebensräume
mit charakteristischen
Vertretern (aus ETTER

1994)



erwähnten kambrischen Radiation, in deren Zuge fast
alle grundlegenden sogenannten Körperbaubläne der
vielzelligen Organismen, manifestiert in den Stämmen
des Tierreiches, entstanden sind (VALENTINE 2004).
Ökologisch war die kambrische evolutionäre Fauna von
sedentären oder kriechenden epifaunalen Sedimentfres-
sern, Weidegängern und Suspensionsfressern dominiert.
Die ordovizische Diversifikation brachte zwar kaum
neue Baupläne, führte aber zu einer einzigartigen, später
nie wieder erreichten Zunahme auf Familien-, Gat-
tungs- und Artniveau und wurde von einer ebenso ein-
drucksvollen Zunahme in der Komplexität der marinen
Ökosysteme begleitet (HARPER 2006). Die sogenannte
paläozoische evolutionäre Fauna nimmt ihren Ausgang
in der ordovizischen Radiation und zeigt eine ökologi-
sche Dominanz von epifaunalen Suspensionsfressern.
Die moderne Fauna reicht mit ihren Wurzeln bis ins
Kambrium zurück und zeigt eine nur relativ geringe Di-
versitätszunahme während der ordovizischen Radiation.
Sie wird im Laufe des Silurs immer bedeutender und er-
fährt schließlich eine große Diversitätszunahme nach
dem Massensterben am Ende des Paläozoikums (also des
Erdaltertums). Sie zeigt eine große Vielfalt an Lebens-
weisen. Vertreter dieser evolutionären Fauna leben tief
infaunal bis epifaunal, sind sedentär (festsitzend) bis
nektonisch (freischwimmend) und weisen die ganze
Bandbreite an Ernährungsweisen auf (insbesondere
handelt es sich um Sedimentfresser, Weidegänger, Sus-
pensionsfresser, Räuber und Parasiten).

Stockwerksbau und Diversität im
Phanerozoikum

Die Zunahme des Artenreichtums in den marinen
Ökosystemen des Phanerozoikums resultiert auch aus
Veränderungen in der Organisation von Lebensgemein-
schaften und ist in der Zunahme an Gilden, also funktio-
nellen Gruppen mit ähnlichen Nahrungsansprüchen
und Substratbeziehungen manifestiert (BAMBACH 1983).
Somit steuert die ökologische Komplexität in gewissem
Ausmaß die evolutionäre Diversifikation. Die vertikale
räumliche Trennung in In- und Epifauna auf marinen
Weichböden wird als Stockwerksbau (Tiering) bezeich-
net und dient vor allem zur besseren Nutzung der ökolo-
gischen Ressourcen, insbesondere des partikulären orga-
nischen Materials, welches an der Sediment/Wasser –
Grenzfläche konzentriert vorkommt (BOTTJER & AU-
SICH 1986). Dieser Stockwerksbau spiegelt für die
Weichböden der flachen Schelfmeere eine interessante
phanerozoische Geschichte zunehmender Komplexität
wider und ist somit ein Beispiel für die Besiedelung neu-
er ökologischer Nischen im Zuge adaptiver Radiationen
und deren immer feinere Aufteilung über evolutionäre
Zeiträume (Abb. 2). Im Kambrium gab es nur eine ge-
ringfügige vertikale Differenzierung der Faunenvergesell-
schaftungen, denn es wurden nur wenige Zentimeter
über und unter der Sediment/Wasser – Grenzfläche von
den Organismen genutzt und damit auch nur ein gerin-
ger Anteil des potentiellen Lebensraumes (Abb. 3). Im
Verlaufe des Ordoviziums wurden vor allem die epifau-
nalen Vergesellschaftungen komplexer und erreichten
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Abb. 2: Veränderungen im
Stockwerkaufbau von
marinen
Weichbodengemeinschafte
n des Phanerozoikums.
Dicke Linien repräsentieren
höchstes und tiefstes
Stockwerk, unterbrochene
Linien geben vermutete
Werte an (aus ETTER 1994).
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Abb. 3: Lebensbilder von
marinen Weichboden-

gemeinschaften des
Paläozoikums (Kambrium,

Ordovizium, Silur), des
Mesozoikums (Jura) und des

Känozoikums (Neogen)
(zusammengestellt und stark
vereinfacht nach MACKERROW

1992).



im Silur eine stabile Struktur mit einer Gesamthöhe von
etwa 1m, wobei die höchsten Stockwerke von Seelilien
eingenommen wurden (Abb. 3). Diese Struktur wurde,
abgesehen von einer Unterbrechung an der Perm-Trias-
Grenze, bis in die Kreidezeit beibehalten (Abb. 2).
Ebenfalls im M-Paläozoikum begann die langsame Aus-
dehnung in Nischen des Pelagials (also des freien Was-
serkörpers) und des Meeresbodens. Im Verlaufe der Krei-
dezeit verschwanden insbesondere die Crinoiden (Seeli-
lien) aus den epifaunalen Vergesellschaftungen der
Schelfmeere. Damit wurde für das Känozoikum (Erdneu-
zeit) die Struktur der Epifauna etwas vereinfacht und in
ihrer maximalen Höhe auf 50 cm reduziert (Abb. 3). Der
infaunale Stockwerksbau hat sich langsamer entwickelt
als der epifaunale, ist aber dafür robuster gegenüber Stö-
rungen. Die maximale Tiefe von 1 m wurde erst im Kar-
bon erreicht, blieb dafür aber über den gesamten weite-
ren Verlauf des Phanerozoikums erhalten und wurde
durch eine fortschreitende Nischenaufteilung immer in-
tensiver genutzt. Die Zunahme infaunaler Adaptationen
ist ebenso wie die Zunahme räuberischer Lebensweisen
ein typisches Merkmal der modernen, mesozoisch-käno-
zoischen Fauna (BAMBACH 1983).

Der Einfluss von Raubdruck
auf Evolution und Ökologie

Die zunehmende Infaunalisierung im Phanerozoi-
kum und die Reduktion des epifaunalen Stockwerkbaus
seit der Kreide kann als Folge des zunehmenden Raub-
druckes im Phanerozoikum interpretiert werden. Raub
ist eines der wichtigsten Werkzeuge der natürlichen Se-
lektion (DARWIN 1859, DAWKINS 1995, VERMEIJ 1987)
und verschiedene Typen von Spuren an fossilen Skelet-
ten und Schalen sind indikativ für Räuber-Beute Inter-
aktionen im Verlaufe der Geschichte des Lebens (VER-
MEIJ 1983, KOWALEWSKI & KELLEY 2002, KELLEY et al.
2003, ZUSCHIN et al. 2003). Dies soll am Beispiel duro-
phager (schalenknackender und bohrender) Räuber
verdeutlicht werden. Bohrspuren sind eindeutige Hin-
weise auf räuberische Tätigkeit, die quantitativ erfasst
werden können. Die wichtigsten Verursacher von Bohr-
spuren an marinen wirbellosen Tieren sind räuberische
Gastropoden, nämlich Nabelschnecken (Naticidae)
und Stachelschnecken (Muricidae) (KOWALEWSKI &
KELLEY 2002, KELLEY et al. 2003). Diese beiden Gruppen
sind für einen Großteil der räuberischen Bohrspuren an
Muscheln und Schnecken seit der Kreide verantwort-
lich (Abb. 4). Die Verursacher älterer Bohrspuren sind
hingegen weitgehend unbekannt. Bis ins Karbon kennt
man seltene bis moderat häufige Bohrspuren, bevorzugt
an Armfüßern (Brachiopoden) und sessilen Stachelhäu-
tern (Echinodermaten). Vom Perm bis in die Unterkrei-
de sind Bohrspuren sehr selten, und bohrende Räuber

haben die marinen benthischen Lebensgemeinschaften
in dieser Zeit wahrscheinlich kaum beeinflusst. Seit der
Oberkreide gibt es eine drastische Zunahme räuberi-
scher Bohrspuren an den Schalen von Weichtieren
(Mollusken) (Abb. 5) (KOWALEWSKI et al. 1998).

Bruchspuren sind leider keine eindeutigen Beweise
für räuberische Tätigkeit, weil viele Räuber ihre Beute
komplett zerbrechen, sodass nicht mehr als ein Haufen
von indistinkten Fragmenten übrigbleibt; außerdem
können auch durch Hochenergie-Ereignisse Schalen
zerbrochen werden. Eine Zunahme von charakteristi-
schen reparierten Schalen deutet aber ebenso auf zu-
nehmenden Raubdruck hin, wie eine Zunahme jener
Familien, welche auf eine durophage Ernährungsweise-
weise, also das Aufbrechen oder Anbohren von scha-
lentragender oder gepanzerter Beute spezialisiert ist
(Abb. 6, 7) (VERMEIJ 1987). Schalenknackende Räuber
gab es auch schon im Altpaläozoikum, aber die erste Ra-
diation durophager Räuber setzt im Mitteldevon ein
und umfasst unter den Fischen die Placodermi (Platten-
häuter) und Chondrichthyes (Knorpelfische) und unter
den Arthropoda die Phyllocarida (Blattfußkrebse) und
Eumalacostraca („höhere Krebse“) (SIGNOR & BRETT

1984). In der Trias besetzten Placodontier (Pflasterzah-
nechsen) und Kopffüßer (Cephalopoden) mit verkalk-
ten Kieferapparaten diese ökologische Nische. Im Jura
setzte schließlich eine rapide Diversifikation schalen-
brechender Räuber ein, die bis ins Paläogen (=Altterti-
är) andauerte. Im Zuge dieser Diversifikation entstan-
den moderne Krabben, Hummer, Fangschreckenkrebse,
Rochen, heterodontide Haie, Vögel, Fischsaurier, Mo-
sasaurier (Maas-Echsen) und moderne Knochenfische
(VERMEIJ 1983, 1987). Damit sind dramatische morpho-
logische Veränderungen an Beuteorganismen, aber auch
Veränderungen im Ökosystem verbunden. Die morpho-
logischen Veränderungen können sehr gut an Schne-
ckenschalen demonstriert werden, wo eine zunehmend
engere Aufrollung, das Verschwinden eines offenen Na-
bels, dickere Schalen, schmälere Mündungen und exter-
ne Skulpturen (vor allem Stacheln) geeignet sind, vor
schalenknackenden Räubern zu schützen. Veränderun-
gen im Ökosystem betreffen vor allem den Wechsel von
Epifauna-dominierten Vergesellschaftungen des Paläo-
zoikums zu Infauna-dominierten Vergesellschaftungen
der Kreide und des Känozoikums (Abildung 2). Insbe-
sondere jene Epifauna-Vergesellschaftungen, die von
gestielten Seelilien, Armfüßern und Schlangensternen
dominiert werden, verschwanden unter zunehmendem
Raubdruck zugunsten von infaunalen Muscheln und ir-
regulären Seeigeln (VERMEIJ 1987). Dieser Effekt wurde
vermutlich durch die mit der Infaunalisierung einherge-
hende Instabilisierung der Sedimentböden („bulldo-
zing“) verstärkt, welche zur Verdrängung der altertümli-
chen epifaunalen Suspensionsfresser-Gemeinschaften
beitrug (THAYER 1983).
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Die Nahrungszufuhr in den Ozeanen
des Phanerozoikums

Die Verfügbarkeit von Nahrung für Metazoen (viel-
zellige Tiere) in den Ozeanen hat im Verlaufe des Pha-
nerozoikums durch vermehrte Nährstoffzufuhr und stei-
gende Primärproduktion zugenommen (VERMEIJ 2004).
Die steigende Primärproduktion ist durch die Diversifi-
kation des Phytoplanktons belegt, welches im Paläozoi-
kum (Erdaltertum) vor allem aus Acritarchen (algenar-
tige, einzellige Mikrofossilien) bestand, während im
Mesozoikum (Erdmittelalter) verschiedene, in den heu-
tigen Meeren sehr wichtige Algen (Dinoflagellaten,
Coccolithophoriden und Kieselalgen) immer bedeuten-
der wurden (MARTIN 2003). Vermehrte Zufuhr von ge-
lösten Nährstoffen erfolgt durch steigende Verwitte-
rungsraten an Land (BAMBACH 1993) und vermehrte
tektonische und vulkanische Aktivität (VERMEIJ 1995).
Große Faunenwechsel im Devon und in der Kreide, ins-
besondere die Radiation räuberischer Organismen mit
hoher Biomasse und hohen metabolischen Ansprüchen,
legen eine Zunahme in der Produktivität der Ozeane in
diesen Zeitabschnitten nahe (BAMBACH 1999). Auch
die größere Dichte und Mächtigkeit von Schillakkumu-
lationen mariner Wirbelloser (insbesondere von Armfü-
ßern, Muscheln und Schnecken) im Verlaufe des Pha-
nerozoikums wird mit der zunehmenden benthischen
Produktivität in Verbindung gebracht (KIDWELL &
BRENCHLEY 2004). Diese Veränderungen stimmen gut
überein mit den Diversifikationen von Landpflanzen im
Devon und in der Kreide, in deren Zuge demnach ver-
mehrte Zufuhr von organischem Detritus (das sind orga-
nische Schwebstoffe in Gewässern, die von abgestorbe-
nen Organismen stammen) und gelöstem organischem
Material vom Land die küstennahe Produktiviät gestei-
gert hat. Huminsäuren und tiefere Wurzelbildungen
steigern ebenfalls die Verwitterungsrate und verstärken
die Zufuhr anorganischer Nährstoffe (BAMBACH 1999).

Massensterben und ihre Bedeutung für
Evolution und Ökosysteme

Die Geschichte der Biosphäre im Allgemeinen und
der marinen Lebensräume im Besonderen umfasst aus
ökologischer Sicht nicht nur die Nutzung unbesiedelter
Environments durch evolutionäre Innovationen, die
Füllung dieser Regionen im Zuge periodischer Diversi-
fikationen und adaptiver Radiationen, sondern auch
das Entleeren einiger dieser Lebensräume in Zeiten von
Massensterben (RAUP & SEPKOSKI 1982). Üblicherwei-
se sterben Metazoenarten innerhalb von zehn Millio-
nen Jahren nach ihrer Entstehung aus, und viele über-
leben weniger als eine Million Jahre. Aus der Lebens-
dauer fossiler Arten wird geschätzt, dass mehr als 99 %
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Abb. 4: Eine Muschel (Dosinia)
vom Roten Meer mit

räuberischer Bohrspur einer
Nabelschnecke (aus ZUSCHIN et

al. 2003).

Abb. 5: Die
stratigraphische

Verteilung
bebohrter Schalen

vom
Jungpaläozoikum bis

heute (aus
KOWALEWSKI et al.

1998).



aller Arten, die jemals auf der Erde gelebt haben, jetzt
ausgestorben sind. Während des normalen sogenann-
ten Hintergrundaussterbens verschwinden, meist auf-
grund biologischer Ursachen (vor allem Konkurrenz
um Lebensraum und Futter), ständig biologische Arten
und werden auf der Basis natürlicher Selektion von
besser angepassten Arten ersetzt. Während vom Hin-
tergrundaussterben nur einzelne Arten betroffen sind,
werden bei Massensterben viele Arten und auch höhe-
re systematische Einheiten in geologisch kurzen Zeit-
räumen ausgelöscht (RAUP 1991). Im Gegensatz zum
Hintergrundaussterben werden die Ursachen für Mas-
sensterben meist in außergewöhnlich starken Störun-
gen des Environments (Meeresspiegelschwankungen,
Klimaveränderungen, Ozeanographische Veränderun-
gen, Meteoriteneinschläge, Vulkanismus) gesucht
(HALLAM 2004). Biologische Ursachen für Massenster-
ben sind nicht auszuschließen, aber schwierig nachzu-
weisen (TAYLOR 2004). Es gibt im Mesozoikum (Erd-
mittelalter) und Känozoikum (Erdneuzeit) eine Peri-
odizität von Auslöschungsgipfeln, welche in Abstän-
den von rund 26 Millionen Jahren wiederkehren (RAUP

& SEPKOSKI 1984). Obwohl diese Periodizität sehr um-
stritten ist, gilt als gesichert, dass die meisten größeren
Aussterbeereignisse regionale Ökosysteme betrafen und
weltweit gesehen etwa 15-40 % der marinen Arten ver-
nichteten. Fünf Massensterben waren allerdings von
globalem Ausmaß (jeweils am Ende des Ordoviziums,
des Devons, des Perms, der Trias und der Kreide) und

von großer phylogenetischer Bedeutung, da jeweils
mindestens 79 % der Arten betroffen waren und zahl-
reiche höhere Taxa (Familien, Ordnungen) ausgelöscht
wurden (Abb. 8) (JABLONSKI 1995). Das größte Mas-
sensterben war jenes am Ende des Perm, bei dem ver-
mutlich 96 % aller Arten vernichtet wurden (RAUP

1991, BENTON 2003, ERWIN 2005).

Die taxonomischen und ökologischen Effekte von
Massensterben sind aber nicht aneinander gekoppelt.
So haben das Massensterben am Ende des Ordoviziums
und am Ende des Devons zur Auslöschung von jeweils
knapp über 20 % der Familien geführt, doch während
das erstere ohne große ökologische Konsequenzen blieb,
resultierte das letztere in einer großen Umstrukturierung
der marinen Ökosysteme (DROSER et al. 2000). Auffäl-
lig ist auf jeden Fall, dass die Erholung von Massenster-
ben nur langsam voranschreitet und es meist einige Mil-
lionen Jahre dauert, bis Ökosysteme wieder etabliert
und ihre Nischen gefüllt sind (JABLONSKI 2004).

Massensterben haben aber nicht nur negative Effek-
te. Über geologische Zeiträume können sie die evolutio-
nären Landschaften in kreativer Art und Weise, auf-
grund des Niederganges dominanter und der daraus re-
sultierenden adaptiven Möglichkeiten für überlebende
Gruppen umformen (TAYLOR 2004). Sie stellen aber die
evolutionäre Uhr niemals ganz zurück. Daher hat es im
Anschluss an Massensterben auch nie die Etablierung
neuer Baupläne gegeben, wie etwa im Zuge der kambri-
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Abb. 6: Kegelschnecke mit
verheilter Bruchspur, die vermutlich
von der erfolglosen Attacke durch
einen schalenknackenden Räuber
stammt (aus ZUSCHIN et al. 2003).

Abb. 7: Anzahl der Familien mariner schalenknackender Räuber (z. B. Seeskorpione,
Krebse, Kopffüsser, Wirbeltiere) vom Silur bis heute (aus VERMEIJ 1987).



schen Radiation. Ein Grund dafür ist wahrscheinlich,
dass auch nach Massensterben die überlebenden Taxa
keine ökologisch leere Welt vorgefunden haben (JA-
BLONSKI 2004).

Ob diese Massensterben nur bestehende evolutionä-
re Trends beschleunigen oder ob sie eine eigenständige
Selektivität ausüben, gehört zu den großen Fragen der
evolutionären Paläoökologie (RAUP 1991). In Bezug auf
die drei großen evolutionären Faunen werden Massen-
sterben vielfach als Faktoren gesehen, die den unver-
meidlichen Wechsel von einer Fauna zur nächsten nur
beschleunigt haben, die aber nicht für eine ökologische
Umstrukturierung verantwortlich sind (SEPKOSKI 1984).
So begann die Diversität der kambrischen Fauna bereits
im oberen Kambrium zu sinken und dieser Trend wurde
durch die Massensterben am Ende des Ordoviziums und
am Ende des Devons nur verstärkt (Abb. 1, 8). Ganz
ähnlich beginnt die langsame Diversitätsabnahme der
paläozoischen Fauna bereits im O-Devon. Das Massen-
sterben am Ende des Perms hat den Übergang zur mo-
dernen Fauna nur beschleunigt, indem 79 % der Famili-
en der paläozoischen evolutionären Fauna ausgelöscht
wurden, aber nur 27 % der Familien der modernen evo-
lutionären Fauna (Abb. 1, 8). Ohne dieses Massenster-
ben wäre demnach der gleiche Übergang nur etwas
langsamer vonstatten gegangen. Konsequenterweise
wurde die folgende kontinuierliche Diversitätszunahme
der modernen Fauna durch das große Massensterben am
Ende der Kreide nur kurzfristig unterbrochen (Abb. 1,
8). Eine gewisse Selektion durch Massensterben ist al-
lerdings feststellbar. So haben große und weit verbreite-
te Populationen eine größere Chancen zu überleben als
solche, die klein und geographisch isoliert sind. Ganz
ähnlich haben jene Arten, welche von vorneherein un-
ter Stressbedingungen leben können, tendenziell eher
geringe Körpergrößen haben, aber hohe Fortpflanzungs-
raten aufweisen (sogenannte r-Strategen oder Genera-
listen) bessere Überlebenschancen als jene Arten, die
stärker spezialisiert sind, engere ökologische Nischen
haben, tendenziell größer sind und geringe Fortpflan-
zungsraten aufweisen (K-Strategen oder Spezialisten)
(MCKINNEY 2001).

Zusammenfassung

Evolutionäre Innovationen ermöglichten in der Ge-
schichte des Lebens die Besiedelung neuer ökologischer
Nischen, die darauf folgenden adaptiven Radiationen
und Diversifikationen (also die Entwicklungen neuer
ökologischer Lebensformen und deren rasche Verbrei-
tung) führten zur immer feineren Aufteilung der Anpas-
sungszonen. In marinen Lebensräumen des Phanerozoi-
kums (dabei handelt es sich um die letzten rund 540
Millionen Jahre der Erdgeschichte, welche durch Fossil-
befunde gut belegt sind) wird dies ersichtlich an der
Aufeinanderfolge von drei großen evolutionären Fau-
nen, an der Veränderung der vertikalen Struktur ben-
thischer (bodenlebender) mariner Faunen über und un-
ter der Sediment/Wasser – Grenzfläche (Stockwerks-
bau), an der zunehmenden Durchwühlung und Durch-
mischung von Sedimenten durch Lebewesen (Bioturba-
tion) und an der mesozoischen Eskalation zwischen
Räubern und deren Beute. Diese Prozesse können nicht
unabhängig voneinander betrachtet werden, sondern
sind miteinander vernetzt und vor dem Hintergrund ei-
ner kontinuierlichen Steigerung der Nahrungszufuhr in
den Ozeanen des Phanerozoikums zu sehen. Einschnitte
in dieser dynamischen Entwicklung wurden durch peri-
odisch wiederkehrende Aussterbeereignisse gesetzt, ins-
besondere die fünf großen Massensterben der Erdge-
schichte, welche die Ökosysteme entleerten und Platz
für neue adaptive Radiationen machten.
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Einleitung

Auch fast 150 Jahre nach der Veröffentlichung von
DARWINs klassischem Werk über den Ursprung der Ar-
ten (DARWIN 1859) sehen sich die Evolutionsbiologen
und Taxonomen mit einem ungelösten Problem kon-
frontiert: es ist nach wie vor nicht eindeutig, was eine
Art ist. Diese lang andauernde Problematik ist gegen-
wärtig von erneuter Aktualität, weil die durch anthro-
pogene Eingriffe bedrohte Biodiversität auf der Erde in
einer gemeinsamen „Währung“ erfasst werden muss
und hierfür zumeist die Artenzahl verwendet wird
(CLARIDGE et al. 1997b, TORSVIK et al. 2002). Es gibt
gegenwärtig über 20 konkurrierende Artkonzepte
(MAYDEN 1997), die in fünf oder sechs Hauptkatego-
rien eingeteilt werden können (KING 1993, ROSSELLÓ-
MORA & AMANN 2001). Schlimmer noch, die Biologen
stimmen nicht einmal in der Frage überein, ob die Art
nur eine taxonomische Kategorie ist, d. h. ein abstrak-
tes Konzept, oder eine evolutionäre Einheit (CLARIDGE

et al. 1997a, BACHMANN 1998). Dieses „grundlegendste
aller biologischen Probleme“ (KING 1993) wurde in
vielen biologischen Fachgebieten weit gehend igno-
riert, teils aus praktischen Gründen, und auch weil vie-
le Biologen sich mit geschlechtlich fortpflanzenden Or-
ganismen mit eindeutigen Artgrenzen gemäß dem Bio-
logischen Artkonzept (MAYR 1942, MAYR 1963) be-
schäftigen. Das „Konzept der Biologischen Art“ (Biolo-
gical Species Concept, BSC) besagt, dass Arten nicht
primär durch morphologische Merkmale voneinander
getrennt sind, sondern durch Barrieren in der Fort-
pflanzung. Aus historischen, ethnischen, methodischen
und ökonomischen Gründen haben die Wirbeltiere in
der Biologie erheblich mehr Aufmerksamkeit erfahren

als die Wirbellosen im allgemeinen, und die Mikroorga-
nismen im besonderen. Dies gilt für wesentliche biolo-
gische Fachgebiete, wie z. B. die Physiologie, Ökologie
oder auch den Naturschutz. Rückblickend scheint die-
se anthropozentrische Sichtweise die Suche nach ei-
nem universellen Artkonzept behindert zu haben.

Das BSC wurde weit gehend angenommen, weil es
eine solide theoretische Grundlage hat, leicht in der
Praxis angewendet werden kann, und, nicht zuletzt, auf
Grund der langjährigen und überragenden Autorität
seines hauptsächlichen Verfechters, Ernst MAYR (1904-
2005). Selbst als Hundertjähriger verfasste er noch
Fachartikel und Bücher zu wesentlichen Fragen der
Evolutionstheorie (MAYR 2004). Das BSC ist bei vielen
Anlässen, und aus unterschiedlichen Gründen, ange-
griffen worden, z. B., weil es das Ausmaß der reproduk-
tiven Isolation bei gekreutzen (Hybrid-)Arten nur un-
zureichend erklären kann (SIMPSON 1961). Eine eigen-
artige Folgerung des BSC ist, dass es zumnindest in der
ersten Hälfte der Zeit, für die Leben auf der Erde nach-
gewiesen ist, keine Arten gegeben haben kann, da sich
die geschlechtliche Fortpflanzung erst relativ spät in
der Evolutionsgeschichte entwickelt hat (HULL 1997).
Für Botaniker und Mikrobiologen hat das Biologische
Artkonzept wenig Bedeutung, da es nicht auf sich un-
geschlechtlich fortpflanzende Taxa angewendet werden
kann, zu denen die Bakterien, viele Pflanzen und viele
Einzeller gehören.

Der Artbegriff bei Bakterien, Ein- und Vielzellern

T. WE I S S E

Abstract: The species concept of bacteria, protists and metazoa. This article reviews the state of the art of the species concepts
currently used for bacteria (prokaryotes), protists and metazoa. The species concept if of utmost importance in the context of the
ongoing biodiversity debate. Depending on the species concept used, estimates of the ‘true’number of, mainly bacterial and pro-
tist, species differ by several orders of magnitude. The processes leading to speciation are fundamentally different between proka-
ryotes and eukaryotes, and it is at present unknown if there are bacterial species that are comparable to the species of multicellu-
lar organisms. The quest for an ideal species concept will continue, although it is not clear if there is a universal unit of evoluti-
on termed species.

Key words: Prokaryotes, eukaryotes, ecotypes, operational taxonomic units (OTU), biodiversity.
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Das Artkonzept der Bakterien

Die Mikrobiologen verfügen auch heute noch über
kein eindeutiges Artkonzept. Das Konzept der morpho-
logisch definierten Art (Morphospecies-Konzept,
MSC), das von den meisten, mit eukaryontischen
(=kernhaltigen) Ein- und Vielzellern arbeitenden Taxo-
nomen bevorzugt wird, hat keine befriedigende theore-
tische Grundlage, und zudem unterscheiden sich sehr
viele, nicht miteinander verwandte Bakterien, morpho-
logisch kaum voneinander bzw. ist die Morphologie der
meisten Bakterien in Abhängigkeit von den Umwelt-
faktoren sehr variabel. Weiters gibt es für die meisten
Bakterien keine fossilen Funde, über die Entwicklungs-
linien über einen längeren evolutiven Zeitraum rekon-
struiert werden könnten. Selbst wenn diese vorhanden
wären, wäre ihre Aussagekraft im Vergleich zu den Viel-
zellern eingeschränkt, weil Bakterien ihre Erbinformati-
on nicht nur ‚vertikal’ von der Mutter- auf die Tochter-
zelle weiter geben, sondern auch ‚horizontal’ Erbinfor-
mation aus der Umwelt aufnehmen können. Diese Erb-
informationen können von Organismen stammen, die
mit den Bakterien überhaupt nicht verwandt sind. Eini-
ge, vom theoretischen Ansatz her hoch entwickelte
Artkonzepte, können daher in der Praxis für die Artbe-
schreibung von Bakterien kaum angewendet werden,
weil sie zu viele unbeweisbare Annahmen enthalten.

Die großen Fortschritte der Molekularbiologie ha-
ben in den letzten beiden Jahrzehnten zu einer Modifi-
kation des bakteriellen Artbegriffs geführt. Mit den
heutigen technischen Möglichkeiten kann eine bakte-
rielle Art auf Grund der Ähnlichkeit der in den Nukle-
insäuren gespeicherten Erbinformation bestimmt wer-
den. Dabei gehören zwei Bakterienisolate einer Art an,
wenn ihre gesamte DNA (Desoxyribonukleinsäure,
engl. desoxyribonucleic acid) zu >70 % hybridisiert und
die Temperaturen, bei der jeweils 50% ihrer doppel-
strängigen DNA denaturiert sind, um ≤5 °C divergie-
ren. Weitere Kennzeichen der bakteriellen DNA wer-
den ebenso wie klassische, chemotaxonomische Merk-
male wie Pigmente und Lipide sowie die Subtratabhän-
gigkeit des bakteriellen Wachstums zur Artdefinition
verwendet. Dieses polythetische, pragmatische Artkon-
zept berücksichtigt damit Verwandtschaftsverhältnisse
ebenso wie phänotypische Eigenschaften und kann als
„phylo-phänetisches Artkonzept“ (ROSSELLÓ-MORA &
AMANN 2001) bezeichnet werden. Andere Autoren be-
tonen stärker die ökologischen Aspekte der Artbildung
und bevorzugen den Begriff „Ökotyp“ für eine Gruppe
von bakteriellen Populationen, die alle die gleiche öko-
logische Nische besitzen (COHAN 2001). Diese Definiti-
on hat den Vorteil, dass sie Parallelen zum Biologischen
Artkonzept aufweist, weil auch hierbei eine Art durch
eine ökologische Nische gekennzeichnet ist (MAYR

1963). Doch auch die ökologische Definition einer Art
bleibt letztlich unbefriedigend, weil es in der Praxis, und
auch grundsätzlich, unmöglich ist, die ökologische Ni-
sche einer Art vollständig zu charakterisieren. Dement-
sprechend sind die Artgrenzen bei den Bakterien und
sonstigen Prokaryonten (kernlosen Organismen) gegen-
wärtig fließend, und es erscheint fraglich, ob die Proka-
ryonten überhaupt Artgrenzen entwickelt haben, die je-
nen der Eukaryonten entsprechen.

Die Artbeschreibung von Bakterien wird von dem
Internationalen Kommittee der Systematischen Bakte-
riologie gemäß den Regeln des „International Code of
Nomenclature of Bacteria“ (ICNB), der den jeweiligen
Internationalen Namen-Codes für Pflanzen und Tiere
entspricht, festgelegt und von Zeit zu Zeit aktualisiert
(STACKEBRANDT et al. 2002). Die Regeln des ICNB er-
fordern, dass vor einer Neubeschreibung einer Bakte-
rien-Art der Typusstamm in einer öffentlichen Stamm-
sammlung hinterlegt werden muss. Da die Kultivierung
der meisten natürlichen Bakterienstämme bisher nicht
gelungen ist, sind gegenwärtig <6000 bakterielle Arten
gültig beschrieben. Es ist heute jedoch möglich, mit
Kultivierungs-unabhängigen Methoden direkt die Di-
versität der bakteriellen DNA aus Umweltproben zu
messen. Die Schätzungen über die tatsächlich vorhan-
dene bakterielle (Arten-)Vielfalt liegen um Größenord-
nungen über der gültig beschriebenen Artenzahl und
gehen im Extremfall von bis zu 109 Arten aus (DYKHUI-
ZEN 1998, WEISSE 2006b). Die höchsten Artenschätzun-
gen beruhen dabei auf einer Analyse der Diversität der
bakteriellen DNA aus Bodenproben, die unter verschie-
denen Annahmen auf die globale Diversität hochge-
rechnet wurde. Derartige Abschätzungen sind sehr unsi-
cher, und es ist gegenwärtig unklar, in wie weit aus der
Diversität der Nukleinsäuren auf die Artenvielfalt der
Prokaryonten geschlossen werden kann.

Das Artkonzept der Einzeller

Das Artkonzept beeinflusst, wie oben am Beispiel
der Bakterien ausgeführt, die in einer Umweltprobe
oder in einem Gebiet geschätzte oder tatsächlich vor-
handene Artenzahl. Die zu den kernhaltigen Organis-
men (Eukaryonten) gehörenden Einzeller (Protisten)
besitzen wesentlich mehr morphologische und ultra-
strukturelle Merkmale als die Bakterien, die zu einer
Unterscheidung der Arten genutzt werden können. Die
meisten Protisten sind jedoch so klein (<0.5 mm), dass
sie mit dem bloßen Auge nicht mehr erkannt werden
können. Die
Entwicklung der Lichtmikroskopie ermöglichte es den
Pionieren der Protozoologie vom Ende des 17. bis ins
19. Jahrhundert, zahlreiche morphologische Feinheiten
zu erkennen und viele neue Arten zu beschreiben. Seit
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der Anwendung der Elektronenkroskopie können wei-
tere, vor allem intrazelluläre Details bei Protisten er-
kannt werden, so dass die Anzahl der beschriebenen Ar-
ten in der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts erneut
stark angestiegen ist und, proportional zum Sammelauf-
wand und der taxonomischen Expertise des Beobach-
ters, noch immer ansteigt (FOISSNER 2006).

Die große morphologische und ultrastrukturelle Di-
versität der Protisten führte dazu, dass das Morphospe-
cies-Konzept (MSC) für über 200 Jahre das dominieren-
de Artkonzept für die Einzeller war (FINLAY 2004). Ein
Problem bei der Anwendung des MSC sind die sog.
„kryptischen“ Arten, die vor allem bei den Ciliaten seit
langem bekannt sind (SONNEBORN 1937, SONNEBORN

1957). Dabei handelt es sich um morphologisch nicht
unterscheidbare Ciliaten, die sich jedoch physiologisch
und verhaltensbiologisch eindeutig trennen lassen und
häufig sogar auf Grund ihres Fortpflanzungsverhaltens
nach dem biologischen Artkonzept als verschiedene Ar-
ten identifiziert werden können. Kürzlich konnten für
mehrere Ciliaten- und Flagellatenarten große interspe-
zifische ökophysiologische Unterschiede nachgewiesen
werden, die mit dem MSC unvereinbar sind (WEISSE

2002, LOWE et al. 2005, WEISSE & RAMMER 2006). Das
BSC ist für die Artabgrenzung der Protisten im Allge-
meinen weniger geeignet, weil die Bedeutung und das
Ausmaß der geschlechtlichen Fortpflanzung bei den
meisten natürlich vorkommenden Einzellern unbe-
kannt sind.

Die Fortschritte der Molekularbiologie ermöglichen
es, ähnlich wie bei den Bakterien, in zunehmendem
Maße, die Artabgrenzung der Protisten und ihre stam-
mesgeschichtliche Verwandtschaft auf Grund ihrer Nu-
kleinsäureausstattung zu beurteilen. Ähnlich wie bei
den Bakterien wird gegenwärtig davon ausgegangen,
dass die innerartliche Divergenz der kleinen ribosoma-
len Untereinheit der DNA (SSU rDNA) 1-2 % nicht
übersteigt ( JEROME et al. 1996, SNOEYENBOS-WEST et al.
2002). Das bedeutet, dass sich die Basensequenz der
SSU rDNA innerhalb einer Protistenart bei einer Län-
ge von z. B.1800 Nukleotiden um nicht mehr als 36 Ba-
senpaare unterscheiden darf. Neueste Untersuchungen
zeigten jedoch, dass Protistenstämme mit völlig identer
SSU rDNA sich physiologisch und in anderen Genen
stark voneinander unterscheiden können (BOENIGK et
al. 2004, BARTH et al. 2006). Eine ausgeprägte innerart-
liche Diversität ist für die Ciliaten bereits nachgewiesen
und für andere Einzeller wahrscheinlich (DINI & NY-
BERG 1993, WEISSE 2006a, WEISSE 2006b).

Im Allgemeinen ist die Übereinstimmung bei der
Artabgrenzung und phylogenetischen Gruppierung der
Einzeller zwischen den mit konventionellen Methoden
(morphologische und Ultrastrukturuntersuchungen)

und den molekularen Techniken erzielten Ergebnissen
heute hoch. Es gibt jedoch nach wie vor Fälle, in denen
die morphologische und die molekulare Taxonomie und
Phylogenie zu unterschiedlichen Ergebnissen kommen
(WALOCHNIK et al. 2002, FOISSNER et al. 2003, WEISSE

2006b).

Auf Grund der vorherigen Überlegungen mögen das
sog. „Kohäsions-Artenkonzept“ (TEMPLETON 1989), das
Phylogenetische Artkonzept (CRACRAFT 1983), das in
mehreren Modifikationen vorliegt, oder das Ökologi-
sche Artkonzept (VAN VALEN 1976) geeigneter als das
Morphospecies-Konzept erscheinen, die „wahre“ Arten-
vielfalt der Einzeller zu erkennen. Das Ökologische Art-
konzept betont die ökologischen Besonderheiten der
Arten, wobei eine Art aus einer Gemeinschaft von Or-
ganismen besteht, die dieselbe ökologische Nische bil-
den oder besetzen. Ähnlich wie oben für die Bakterien
ausgeführt, sind diese Konzepte jedoch in der Praxis
nicht leicht anwendbar. Das Kohäsionsartkonzept
(CSC) z. B. definiert Arten als evolutionäre Stammlini-
en, deren artdefinierende Grenzen auf die Kräfte zu-
rückzuführen sind, die reproduktive Gemeinschaften
begründen (Kohäsionsmechanismen). Das können z. B.
Isolationsmechanismen oder Sexualpartnererkennung
sein. Der Nachteil des CSC liegt in dem großen Infor-
mationsbedarf in Form von molekularbiologischen, fort-
pflanzungsbiologischen, und morphologischen Daten,
die für die Überprüfung einer Folge von inhärenten
Nullhypothesen benötigt werden (WEBER 2003). Ähnli-
che Einwände gelten für die phylogenetischen und öko-
logischen Artkonzepte.

Für die aktuelle Forschung zu den Mechanismen der
Artbildung und Artabgrenzung der Einzeller besteht die
Herausvorderung, den Zusammenhang zwischen DNA-
Sequenzmustern (Genen), der Genexpression und dem
Phänotyp im Hinblick auf die Fitness der Organismen
herzustellen. Die Fitness bezeichnet den Fortpflanzungs-
erfolg, der sich als Beitrag eines bestimmten Genotyps
zur folgenden Generation (Tochtergeneration), relativ
zu den anderen Genotypen innerhalb der Population,
messen lässt. Ein wesentlicher Schritt zu diesem Fernziel
sind die gegenwärtigen Genomprojekte, wobei auch das
Erbgut (Genom) mehrerer Einzeller vollständig sequen-
ziert wird. Im Idealfall sollten Voraussagen über den se-
lektiven Vorteil bestimmter Genotypen unter definier-
ten Umweltbedingungen in einigen Jahren möglich
werden.
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Das Artkonzept der Vielzeller

Die phylogenetische Abgrenzung zwischen Ein- und
Vielzellern ist weitaus weniger ausgeprägt als zwischen
Pro- und Eukaryonten, zu denen die Einzeller zählen.
Die Vielzelligkeit ist in der Evolutionsgeschichte der
Organismen ein relativ junges Ereignis. Carl Linnaeus
(Carl von Linné, 1707-1778) gilt als Begründer der mo-
dernen Taxonomie, der in seinem erstmals 1735 erschie-
nenen Hauptwerk „Systema naturae“ (LINNAEUS 1756)
die drei Naturreiche Steine, Pflanzen und Tiere unter-
schied und die noch heute gültige binäre Nomenklatur
für die Beschreibung von Arten vor allem mit seiner
„Philosophia Botanica“ (1751; im Internet frei verfüg-
bar unter
http://botanicallatin.org/philbot/philbot.html) einführ-
te. Das Artkonzept von Linnaeus war ein typologisches,
das die vielzelligen Organismen auf Grund ihrer äuße-
ren Ähnlichkeit gruppierte. Während kein Biologe heu-
te mehr LINNAEUS’ Ansicht von der Unveränderbarkeit
der Arten teilt, ist das typologische (oder phänetische)
Artkonzept in seiner modernen Form, dem Morphospe-
cieskonzept, auch heute noch das für alle Organismen
insgesamt am weitesten verbreitete Artkonzept.

Bezüglich des Artbegriffs der Vielzeller wurde im 20.
Jahrhundert das Biologische Artkonzept dominierend,
das jedoch nicht nur das eindeutigste, sondern auch das
umstrittendste aller Artkonzepte ist. Nach dem BSC be-
steht eine Art aus einer „Gruppe von tatsächlich oder
potenziell sich geschlechtlich fortpflanzenden Popula-
tionen, die reproduktiv von anderen derartigen Grup-
pen isoliert sind“ (MAYR 1942). Dieses Buch (Systema-
tics and the Origin of Species) von MAYR war nicht nur
für die Definition des Artbegriffs der Vielzeller entschei-
dend, sondern es wurde zu einem Eckpfeiler der Synthe-
tischen Evolutionstheorie, die ein klares Verständnis
der Artbildung vermittelt. Die fehlende Möglichkeit
der sexuellen Fortpflanzung und die daraus resultieren-
de Isolierung stellt nach dem BSC einen wesentlichen
Mechanismus der Artbildung dar. Nach MAYR erfolgt
die Isolierung nahezu ausschließlich durch geografische
Isolation (allopatrische Artbildung, z. B. MAYR 1947).
Diese Betonung der allopatrischen Artbildung als im
Grunde einzigen Mechanismus der Artbildung ist in
den letzten Jahrzehnten zunehmend kritisiert worden,
und nach heutigem Verständnis spielt die sympatrische
Artbildung (ohne geografische Isolierung) eine wesent-
lich größere Rolle für die Artbildung der Vielzeller als
MAYR annahm (TREGENZA & BUTLIN 1999, DIECKMANN

& DOEBELI 1999).

Das BSC betont die Artbildung der rezenten Orga-
nismen, ist jedoch für die phylogenetische Rekonstruk-
tion von Entwicklungslinien wenig geeignet. Weitere
wesentliche Einwände gegenüber dem BSC, wie seine

Unfähigkeit, die bei Pflanzen weit verbreitete Hybridi-
sierung und Polyploidie als Artbildungsmechanismen zu
berücksichtigen, wurden in der Einleitung angedeutet.
In den letzten 60 Jahren hat das BSC zahlreiche Modi-
fikationen erfahren, nicht zuletzt durch Ernst MAYR

selbst (zusammengefasst von PROVINE 2004, MAYR

2004). So kann die gemeinsame ökologische Nische als
weiteres Kriterium der Artdefinition hinzugefügt wer-
den, um die Anwendung des BSC auf ungeschlechtliche
Arten zu erweitern und eine gewisse Synthese mit dem
ökologischen Artkonzept zu erzielen (WIENS 2004). Die
Klarheit und theoretische Begründung des BSC schrän-
ken seine (universelle) Anwendbarkeit zweifellos ein.
Von den zahlreichen anderen Artkonzepten, die gegen-
wärtig für die Artbeschreibung und die Artbildungsme-
chanismen der Vielzeller verwendet werden, sind das
Morphospecieskonzept (v. a. in der Botanik), das Evolu-
tionäre Artkonzept (ESC) und das Ökologische Art-
konzept die wichtigsten. Nach dem ESC besteht eine
Art aus einer Entwicklungslinie von Populationen, die
sich unabhängig von anderen Entwicklungslinien in der
Evolution entwickelt haben und eigenständige evolu-
tionäre Rollen und Charakteristika haben (SIMPSON

1961). So plausibel dieses Artkonzept auch sein mag, es
ist in der Praxis für den Artbegriff nur bedingt anwend-
bar. Ebenso, wie es prinzipiell unmöglich ist, die ökolo-
gische Nische einer Art in all ihren Fazetten zu charak-
terisieren, können die Entwicklungslinien der Organis-
men mit ihren jeweiligen Besonderheiten in der Regel
nicht lückenlos nachvollzogen werden. Im Ergebnis ver-
wenden Taxonomen häufig eine nicht eindeutig defi-
nierte Kombination für die Beschreibung neuer Arten
(„bio-morpho-öko-Species“, KUTSCHERA 2004). Für die
Vielzeller geht die Suche nach einem umfassenden Art-
konzept daher auch im 21. Jahrhundert unverändert
weiter.

Diskussion

Es ist bisher nicht gelungen, ein universelles Art-
konzept zu entwickeln, das auch in der Praxis, z. B. im
Naturschutz, leicht anwendbar ist. Ein geeignetes Art-
konzept muss nicht nur die eindeutige Beschreibung
neuer Arten und die Messbarkeit der Artenvielfalt er-
möglichen, sondern es muss auch die Prozesse der Ar-
tentstehung erklären können. Letzteres ist vor allem im
Zusammenhang mit der Diskussion um den Erhalt der
Biodiversität auf der Erde bedeutsam. Es ist aus grund-
sätzlichen Überlegungen fraglich, ob es ein „ideales Art-
konzept“ überhaupt geben kann (HULL 1997). Die Pro-
zesse, die zur Artbildung der Bakterien, Einzeller, Pflan-
zen und Tiere beitragen sind z. T. so unterschiedlich,
dass eine Vereinheitlichung über alle Organismenreiche
derzeit unmöglich erscheint. Der Versuch, die Ökoty-
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pen der Bakterien mit den Arten der Eukaryonten
gleich zu setzen (COHAN 2002), ist hilfreich, wenn die
Diversität über die Organismenreiche hinweg vergli-
chen werden soll. Dieser Ansatz verbessert primär die
taxonomische Auflösung, die bisher bei den Prokaryon-
ten viel zu gering war; er erklärt jedoch nicht befriedi-
gend die Artentstehung der Bakterien.

Hinsichtlich der Frage der Artenvielfalt ist nicht
nur die unterschiedliche taxonomische Auflösung in-
nerhalb der verschiedenen Organismenreiche ein Pro-
blem, sondern auch der unterschiedliche Aufwand, der
für die Artentdeckung und -beschreibung aufgewendet
werden muss. Säugetiere sind so auffällig, dass, mit we-
nigen möglichen Ausnahmen, alle Arten bekannt sind.
Mikroorganismen (Prokaryonten und Einzeller) können
nur mit techischen Hilfsmitteln erkannt werden. Au-
ßerdem nimmt die Individuenzahl proportional zur Grö-
ße der Organismen ab. Ein Gramm einer Bodenprobe
kann 2 x 1010 Bakterien enthalten (TORSVIK, ØVREÅS

& THINGSTAD 2002), in einem ml einer Wasserprobe ei-
nes natürlichen Gewässers finden sich zumeist 1-10 Mil-
lionen Bakterien. Die Chance, seltene Arten mit den
üblichen Probennahmetechniken zu erfassen, ist äußerst
gering. Niemand ist derzeit in der Lage, die tatsächliche
Vielfalt der Prokaryonten in einm m? Boden oder auch
nur in einem kleinen See annähernd genau zu erfassen.
Weiters sind nicht nur viele mögliche Habitate (svw.
„Wohnorte“), sondern ganze Kontinente für taxonomi-
sche Großgruppen, wie die Ciliaten (Wimpertierchen),
bisher nur unzureichend beprobt (FOISSNER 1999). Wir
sind daher weit davon entfernt, die tatsächliche Arten-
zahl und die Biodiversität der Mikroorganismen, im
Vergleich zu jener der Makroorganismen, hinreichend
genau beurteilen zu können. Die Biodiversitätsfor-
schung wird sich daher in den kommenden Jahren auf
die Mikroorganismen konzentrieren müssen, weil die
Mikroorganismen für die meisten biogeochemischen
Prozesse auf der Erde wesentlich bedeutsamer als die
Makroorganismen sind. Eine pragmatische Lösung des
Artproblems der Mikroorganismen ist daher nicht nur
von akademischer, sondern von erheblicher praktischer
Bedeutung für die künftige, nachhaltige Nutzung der
natürlichen Ressourcen auf der Erde.

Zusammenfassung

Die wesentlichen, heute gültigen Artkonzepte für
die Bakterien, Ein- und Vielzeller werden vorgestellt
und im Hinblick auf ihre Eignung, die Biodiversität der
Organismen zu messen, diskutiert. Die Artkonzepte, die
gegenwärtig für die Mikroorganismen (Bakterien i.w.S.
und Einzeller) verwendet werden, sind uneinheitlich,
und die Schätzungen über die tatsächlich vorhandenen
Artenzahlen dieser Gruppen differieren daher um Grö-

ßenordnungen. Die Artbildungsprozesse sind bei den
Bakterien und den höher entwickelten Organismen der-
art unterschiedlich, dass es gegenwärtig unklar ist, ob es
überhaupt bakterielle Arten gibt, die jenen der Vielzel-
ler entsprechen. Die Weiterentwicklung des Artkonzep-
tes der Bakterien und Einzeller ist von großer prakti-
scher Bedeutung, weil die Mikroorganismen für die bio-
geochemischen Prozesse auf der Erde ungleich wichtiger
als die Vielzeller sind.
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Einleitung

Viele spannende und zum guten Teil noch ungelös-
te Fragen der biologischen Evolution beschäftigen Wis-
senschaft und Öffentlichkeit gleichermaßen. Diese rei-
chen von der Entstehung der ersten Stoffwechsel be-
treibenden und sich reproduzierenden Mikroorganis-
men bis hin zur Eroberung des Planeten Erde durch den
modernen Menschen. Ein zentrales Problem ist die
Entstehung der eukaryoten Zelle und ihre anschließen-
de Diversifikation. Detaillierte biochemische und ultra-
strukturelle Untersuchungen deckten eine ungeheuere
Vielfalt eukaryotischer Einzeller oder Protisten und ih-
re Divergenz in verschiedene Evolutionslinien auf
(PATTERSON 1999). Ihre exakte Abgrenzung und die
Rekonstruktion ihrer Stammesgeschichte war jedoch
mit diesen Merkmalen allein nur in beschränktem Um-
fang erfolgreich. Hilfe kommt in verstärktem Maß von
den Trägern der Erbinformation selbst. Vergleichende
Analysen von DNA-Sequenzen und Genstrukturen
helfen zunehmend, plausible Hypothesen zur Evolution
und Stammesgeschichte der Eukaryoten zu erarbeiten,
ohne dass hierbei die Befunde anderer Merkmale an
Wert verlieren. Im Gegenteil, in der Zusammenschau
verschiedener Ansätze liegt oft der fruchtbarste Ansatz,
ein evolutionsbiologisches Problem zu lösen, wie der
folgende Abschnitt zeigen soll.

Evolution der eukaryoten Zelle

Unsere Vorstellungen über die Entstehung der eu-
karyotischen Zelle und die Natur der Stammart der
Protisten sind noch sehr lückenhaft und noch immer
Gegenstand heftiger Debatten. Gensequenzvergleiche
zwischen Prokaryoten und Eukaryoten ergaben ein ver-
wirrendes Bild. Viele untersuchte Gene der Protisten,
wie z.B. der Elongationsfaktor 1-alpha, die ATPase oder
ribosomale RNA, sind mit den Archäbakterien näher
verwandt als mit den Eubakterien. Andere, beispiels-
weise sogenannte „Haushaltsgene“ wie die Aldolase
und die Superoxid-Dismutase, zeigen eine höhere
Übereinstimmung zwischen Eukaryoten und Eubakte-
rien (LAKE & RIVERA 1994, SMITH et al. 1992, DOO-
LITTLE 1998). Das Genom der Eukaryoten weist offen-
sichtlich eine Mosaikstruktur auf (HORIIKE et al. 2001).
Diese Befunde führten zu einer Reihe verschiedener
Hypothesen zur Evolution der eukaryoten Zelle, von
denen hier einige kurz vorgestellt werden sollen.

Die Endokaryon-Hypothese postuliert die Entste-
hung der Eukaryoten durch die Verschmelzung eines
Gram-negativen Bakteriums (Wirt) und eines Archä-
bakteriums (Symbiont), welches zum Zellkern wurde.
Ein Argument hierfür ist eine 23 Aminosäuren umfas-
sende Insertion im hsp70-Hitzeschockprotein, die so-
wohl bei Gram-negativen Bakterien als auch bei Euka-
ryoten bekannt ist. Die chimäre Struktur des Eukaryo-
tengenoms wurde ebenfalls durch eine solche Symbiose
erklärt (HORIIKE et al. 2001).

Evolution und Stammesgeschichte der Eukaryoten

M. SCH L E G E L & S . L . S C HM I D T

Abstract: The eukaryotic genome is a mosaic of archaea- und eubacteria-related genes. This lead to numerous hypotheses on the
evolution of the eukaryotic cell, such as the Endokaryon-, Hydrogen-, “you are what you eat “-, the Phagotrophy- and the Chrono-
cyte-Hypothesis. Besides the uptake of an alpha-proteobacterium, which developed into the mitochondrium, and of a cyanobac-
terium, which became the plastid, several fusions of plastid containing unicellular eukaryotes with heterotrophic protists occured.
Nevertheless, an increasingly consistent picture of eukaryote phylogeny is emerging on the basis of morphological, biochemical,
and molecular evidence. Five major lineages can be discerned: the Excavata, Rhizaria, “Unikonta“, Chromalveolata, and Plan-
tae. Two radically different scenarios are discussed with respect to the phylogenetic ramification of these groups. In multigene se-
quence comparisons using archaebacteria as out-group, excavates branch off first in the tree of eukaryotes. Alternatively, the
„Unikonta“ are regarded as the first branch since they lack an apomorphic gene fusion which is present in (almost) all other
groups. Dissenting evidence from molecular data is highlighted and possible explanations are discussed.
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In ähnlicher Weise geht die Hydrogen-Hypothese
von einer Symbiose eines Wasserstoff-abhängigen, auto-
trophen, methanogenen Archäbakteriums (Wirt) mit
einem heterotrophen, aeroben Eubakterium (Symbi-
ont) aus, welches zum Mitochondrium evolvierte
(MARTIN & MÜLLER 1998).

In der so genannten „du-bist-was-du-isst“-Hypothe-
se postulierte DOOLITTLE (1998, 1999) eine Gemein-
schaft primitiver Zellen in der frühen biologischen Evo-
lution, zwischen denen es intensiven horizontalen Gen-
transfer gab. Dieser Gentransfer würde sich in die Rich-
tung der Eukaryoten verstärkt haben, nachdem diese die
Phagozytose erfunden hatten. Auch spielte lateraler
Gentransfer nach Ansicht einiger Autoren eine wichti-
ge Rolle in der frühen Evolution (WOESE 1998, 2002).
So exisiterten nach WOESE in einer frühen Phase Nicht-
Darwinistischer Evolution einfache Zellen, deren Kom-
ponenten verändert oder durch lateralen Transfer ausge-
tauscht werden konnten. In dieser Phase gab es noch
keine stabile organismische Genealogie. Erst mit zuneh-
mender Komplexität der Zellen wurde ein kritischer
Punkt der zellulären Organisationshöhe und damit der
zunehmenden Bedeutung der vertikalen Vererbung er-
reicht. Dieser Punkt des Beginns Darwinscher Evoluti-
on, als Darwinscher Schwellenwert (Darwinian Thres-

hold) bezeichnet, würde auch den Beginn der Existenz
von Spezies markieren.

Ein gänzlich anderes Szenario wurde in der Phago-
trophie-Hypothese vorgestellt (CAVALIER-SMITH 2002,
Abb. 1). Nach dieser bilden die Archäbakterien die
Schwestergruppe der Eukaryoten. Als gemeinsame, ab-
geleitete Merkmale (Synapomorphien) werden der Ver-
lust der Peptidoglycanwand und die Entstehung N-ver-
netzter Glycoproteine angeführt. CAVALIER-SMITH gab
ihnen den Namen „Neomura“, was soviel heißt wie
„neue Wand“. Die neuen Glycoproteine dienten den
Archäbakterien als „Exoskelett“. In Anpassung an die
Hyperthermophilie wurden in der Linie zu den Archä-
bakterien Acylestherlipide durch Isoprenoidetherlipide
ersetzt. Eine weitere Autapomorphie stellt die Fragmen-
tierung der RNA–Polymerase und der Glutamat I-Gene
dar (CAVALIER-SMITH 1987, 1998). Die Eukaryoten
evolvierten hingegen eine flexible Oberfläche und die
Fähigkeit zur Phagozytose mit anschließender Evolution
von Cytoskelett, Endomembransystem, Kernhülle, Mi-
tose, Meiose und Syngamie. Für diese Hypothese spricht
die geringe Wahrscheinlichkeit der Fusion fragmentier-
ter Gene bei den Eukaryoten, was man annehmen muss,
wenn man die Endokaryon-Hypothese favorisiert. Eu-
bakterielle Gene in Eukaryoten hingegen können als ur-
sprüngliche, vom „neomuren“ Vorfahren geerbte Merk-
male interpretiert werden. Allerdings ist es schwierig
sich vorzustellen, wie sich die Phagozytose evolviert ha-
ben könnte, bevor ein Cytoskelett exisitierte, welches
für die Invaginationsvorgänge an der Zelloberfläche und
zur Bildung von Nahrungsvakuolen notwendig ist.

Letztlich soll noch die Chronozyten-Hypothese
(HARTMAN & FEDOROV 2002) vorgestellt werden (Abb.
2). Die Autoren identifizierten ca. 350 Eukaryoten-typi-
sche Proteine (eukaryote signatue proteins, ESPs) mit
Hilfe von Genomvergleichen, die Vertreter der Eubak-
terien, der Archäbakterien und der Eukaryoten beinhal-
teten. Auch der Protist Giardia lamblia, von dem man
annimmt, dass er früh in der Stammesgeschichte abge-
zweigt sei (siehe unten), wurde in diese Analysen einbe-
zogen. Die ESPs haben ihre Funktionen im Cytoplasma
und im Membransystem (Cytoskelett und Kalzium-Io-
nen-Kontrolle in der Signal-Transduktion), im Endo-
plasmatischen Reticulum sowie im Cyclin-Zyklus (ein
Kontrollzyklus des Zellzyklus). Die Chronozyten-Hypo-
these besagt nun, dass zeitweise ein weiterer Zelltyp, die
Chronozyte, exisitierte. Diese besaß ESPs, einen von ei-
nem Eubakterium abstammenden Zellkern und zusätzli-
che genetische Information von Archäbakterien. Diese
Chronozyte war der Vorläufer der Eukaryoten, aber auch
ein Überbleibsel der so genannten RNA-Welt mit RNA
als Speicher der Erbinformation. Der Kern der Chrono-
zyte, ein Abkömmling eines Eubakteriums, nutzte hin-
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Abb. 1: Phagotrophie-Hypothese zur Evolution der Eukaryoten.
Archäbakterien und Eukaryoten haben in ihrer gemeinsamen Stammlinie die
Peptidoglycanwand verloren und entwickelten N-verbundene Glycoproteine
(„Neomura“). Verzweigte Fettsäuren und Fragmentierung der RNA-
Polymerase und Glutamat Synthetase werden als abgeleitete Merkmale der
Archäbakterien interpretiert, die Entwicklung einer flexiblen Zellhülle und der
Phagotrophie dagegen als Apomorphien der Eukaryoten (nach SCHLEGEL &
HÜLSMANN 2007).

Archäbacteria



gegen DNA als Informationsspeicher. Damit liefert die-
se Hypothese zumindest eine sinnfällige Erklärung für
die eukaryotische Trennung nukleärer Transkription
und cytoplasmatischer Translation.

Primäre, sekundäre und tertiäre
Zellfusionen komplizieren die
Stammesgeschichte der Eukaryoten

Egal wie das Mitochondrium entstand, ob durch ein
Fusionsereignis oder durch Endocytobiose kurz nach der
Evolution der eukaryoten Zelle, der nächstverwandte
lebende Vertreter wurde mit Hilfe molekulargenetischer
Vergleiche als alpha-Proteobakterium identifiziert
(LANG et al. 1999). Der weiter anhaltende laterale Gen-
transfer im Laufe der Evolution der Eukaryoten er-
schwert jedoch die Rekonstruktion der Stammesge-
schichte der Protisten. Dies gilt insbesondere für die
autotrophen Organismen. Es ist insbesondere aufgrund
molekularer Analysen weitgehend akzeptiert, dass Plas-
tiden ebenso wie die Mitochondrien im Verlauf der
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Abb. 2: Chronozyten-Hypothese zur Evolution der Eukaryoten. Die
Chronozyte war ein zeitweilig exisitierender Zelltyp mit RNA als
Informationsträger. Der Kern entwickelte sich von einem Eubakterium mit
DNA als Informationsspeicher (nach SCHLEGEL & HÜLSMANN 2007).

Abb. 3:
Stammbaum der
Eukaryoten. Dieser
Stammbaum wurde
anhand
morphologischer,
biochemischer und
molekularer
Merkmale erstellt
(aus KEELING et al.
2005).



Evolution nur einmal entstanden. Diese Stammlinie
spaltete sich dann in die Linien der heutigen Glauco-
cystophyten, Rotalgen, Grünalgen und Landpflanzen
auf (DELWICHE 1999, KEELING 2004). Die Aufnahme ei-
nes Cyanobakteriums, das nachfolgend zum Plastiden
wurde, nannte Peter SITTE eine „primäre intertaxoni-
sche Rekombination“ (SITTE 1991). Darüber hinaus
kam es in der Protistenevolution mehrfach zu so ge-
nannten sekundären intertaxonischen Rekombinatio-
nen. Einzellige Grünalgen wurden von Vertretern der
Eugleniden, Dinoflagellaten und Cercozoen „domesti-
ziert“. Einzellige Rotalgen fanden Aufnahme in Crypto-
monaden, heterokonten Algen, Haptomonaden, Dino-
flagellaten und Apikomplexen. Sogar tertiäre Rekombi-
nationen fanden statt, indem Haptomonaden von Di-
noflagellaten domestiziert wurden (DELWICHE 1999).

Dennoch erscheint die Lage nicht ganz aussichtslos,
phylogenetische Muster in der Evolution der Protisten
rekonstruieren zu können. Vor allem der Vergleich von
Multigen-Sequenzen sowie von Genstrukturen ergibt
ein überschaubares Bild der Ereignisse solcher inter-
taxonischer Rekombinationen. So wird zum Beispiel das
Konzept der Chromalveolata (CAVALIER-SMITH 2004a)
durch Multigen-Sequenzvergleiche (BALDAUF et al.
2000, HARPER et al. 2005) unterstützt. Dies reduziert die
Zahl notwendig anzunehmender sekundärer Rekombi-
nationen erheblich. Das „Supertaxon“ Chromalveolata
umfasst die heterokonten Algen, Cryptomonaden und
Haptomonaden (Chromista sensu CAVALIER-SMITH) so-
wie die Alveolata mit den Dinoflagellata, Apikomplexa,
Ciliophora und zwei kleineren Taxa, den Perkinsozoa
und Haplosporidia. Es ist mittlerweile bekannt, dass die
rein parasitischen Vertreter der Apikomplexa (zu denen
u.a. auch die Erreger der Malaria gehören) einen Rest
eines Plastiden aufweisen. Das Konzept der Chromal-
veolaten sagt jedoch auch voraus, dass Ciliaten eben-
falls Plastiden gehabt haben müssen, obwohl man in
diesen, sehr intensiv untersuchten Protisten bislang kei-
ne Hinweise dafür gefunden hat. Daher wäre es sicher
eine spannende Aufgabe, nach (genetischen) Resten ei-
nes Plastiden bei Vertretern der Ciliophora zu forschen.

Intertaxonische Rekombinationen wären somit in
der Protistenevolution relativ selten. Hingegen gibt es
zahlreiche rezente Beispiele für das Vorkommen endo-
symbiotischer Algen in heterotrophen Protisten, wie
Cyanophora paradoxa oder Paramecium bursaria. Daher
bleibt die Frage, warum bei relativer Häufigkeit rezenter
Symbiosen zwischen autotrophen einzelligen Algen und
heterotrophen Protisten die (fast) vollständige Reduk-
tion des Symbionten zum Plastiden ein anscheinend
doch relativ seltenes evolutionäres Ereignis darstellt. Ei-
ne teilweise Begründung lässt sich sicher in der Schwie-
rigkeit der Orchestrierung der, durch die intertaxo-

nischen Rekombinationen rasch ansteigenden Zahl der
Genome und ihrer Expressionskontrolle finden. So sind
in einer heterotrophen Eukaryotenzelle zwei Genome
(Kern- und mitochondriales Genom) enthalten, in ei-
nem autrotrophen Eukaryoten sind es sogar drei. Da-
durch werden bei einer sekundären intertaxonischen
Rekombination bereits fünf verschiedene Genome in
einer einzelnen Zelle vereinigt. Im Falle einer tertiären
Verbindung zwischen einer Haptomonade und einem
Dinoflagellaten sind es bereits zehn! Wie stark auf eine
koordinierte Genexpression selektiert wird, zeigt die
Anhäufung sowohl mitochondrialer als auch plastidärer
Gene im Zellkern (MARTIN et al. 2002).

Als Fazit lässt sich festhalten, dass wir derzeit keinen
Grund zur Annahme haben, dass die Frequenz von late-
ralem Gentransfer (einschließlich intertaxonischer Re-
kombinationen) die grundlegenden Prozesse der Auf-
spaltung in der Eukaryotenphylogenie zur Unkenntlich-
keit hin auslöscht (KEELING et al. 2005).

Ordnung mit Hilfe der vergleichenden
Analyse der Erbsubstanz – der
„molekulare“ Stammbaum

In der ersten Phase der Rekonstruktion von Stamm-
bäumen mit Hilfe molekularer Marker wurden Einzelge-
ne, vorwiegend die kodierende Region der kleinen ribo-
somalen RNA (small subunit ribosomal RNA, ssu
rRNA), miteinander verglichen. Diese ergaben erstmals
ein umfassendes Bild eines Eukaryoten-Stammbaumes.
Er war gegliedert u.a. in einen basalen Teil, an dem mi-
tochondrienlose Taxa, wie die Mikrosporidier, Parabasa-
lier und Diplomonaden abzweigten und eine so genann-
te „Krone“, in der sich mehr oder weniger buschartig
viele zum Teil neu erkannte Gruppen aufspalteten. Als
Beispiel seien hier die nahe Verwandtschaft der Pilze
und der vielzelligen Tiere, die wie vermutet, mit den
Choanoflagellaten gruppierten, oder aber die Gruppie-
rung der Dinoflagellaten, Apikomplexa und Ciliaten
genannt. Auch die nähere Verwandtschaft euglyphider
Amöben, Sarcomonaden, Chlorarachniophyten und
der parasitischen Phytomyxeen wurde mit Hilfe von Se-
quenzvergleichen der ssu rRNA erkannt. Etliche der
Verwandtschaftshypothesen hielten jedoch späteren
Überprüfungen mit verbesserten Stammbaumrekon-
struktionsmethoden und weiteren molekularen Mar-
kern nicht stand (PHILIPPE et al. 2000, BALDAUF & DOO-
LITTLE 1997, KEELING & DOOLITTLE 1996). So erwiesen
sich die amitochondriaten, basal abzweigenden Taxa als
sekundär mitochondrienlos, da mitochondriale, pro-
teinkodierende Gene in deren Kernen gefunden wurden
(EMBLEY & HIRT 1998, BUI et al. 1996). Die Mikrospo-
ridier erwiesen sich aufgrund von Sequenzanalysen pro-
teinkodierender Gene als hoch abgeleitete Pilze (KEE-
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LING 2003) und waren im rRNA-Stammbaum völlig
verkehrt platziert (EDLUND et al. 1996, Übersicht in
KEELING & FAST 2002).

Allerdings erwiesen sich Vergleiche einzelner pro-
teinkodierender Gene keineswegs a priori informativer
oder verlässlicher in der Stammbaumrekonstruktion.
Der phylogenetische Informationsgehalt von Aktin-,
Tubulin- und Elongationsfaktor 1-alpha-Genen scheint
zumindest in einigen Evolutionslinien durch multiple
Substitutionen reduziert bis verloren zu sein (PHILIPPE &
ADOUTTE 1998, ROGER et al. 1999). So lässt sich mit
Sequenzanalysen des Elongationsfaktors 1-alpha noch
nicht einmal die Monophylie der Ciliaten bestätigen
(MOREIRA et al. 1999).

Derzeit befinden wir uns in einer Periode des Wie-
deraufbaus des Eukaryoten-Stammbaumes. Besondere
Fortschritte wurden hierbei durch den simultanen Ver-
gleich möglichst vieler Gensequenzen und diskreter mo-
lekularer Strukturen, wie konservierte Insertionen oder
Deletionen, Genfusionen oder Brüche, Intronposi-
tionen und Austausche von Genen erzielt (Übersicht in
KEELING et al. 2005, SCHLEGEL 2003).

Gegenwärtig werden fünf große Evolutionslinien
oder „Supertaxa“ (KEELING et al. 2005, BURKI & PAW-
LOWSKI 2006) diskutiert (Abb. 3 aus KEELING et al.
2005). Eine etwas abweichende Nomenklatur findet
sich bei CAVALIER-SMITH (2004b).

Die Excavata stellen eine sehr diverse Gruppe von
Protisten dar, die viele anaerobe und parasitische Spe-
zies enthält. In diesem Taxon werden u.a. die Diplomo-
nadea, Retortamonada, Parabasalea, Oxymonada, Jaco-
bida, Kinetoplastida und die Heterolobosea (Amoebo-
flagellaten) vereint. Zurzeit gibt es kein alle Excavata
vereinendes Merkmal im Sinne einer Autapomorphie.
Insgesamt sprechen jedoch Übereinstimmungen in der
Cytoskelett-Ultrastruktur und molekulare Daten für ein
Taxon Excavata (SIMPSON 2003, SIMPSON & PATTERSON
2001, SIMPSON et al. 2002). Insbesondere Diplomona-
dea und Parabasalea wurden früher als primär mito-
chondrienlose Eukaryoten aufgefasst, die sich im
Stammbaum vor der Entstehung der Mitochondrien ab-
gespaltet hatten. Mit Ausnahme von Oxymonaden und
Retortamonaden wurden jedoch mittlerweile mito-
chondrielle Gene und sogar Reste von Mitochondrien
in allen Taxa gefunden (BUI et al. 1996, ROGER et al.
1998, TOVAR et al. 2003). Ob die Excavata dennoch die
früheste Eukaryotenlinie darstellen (KEELING & PALMER
2000) bleibt abzuwarten, da neuere Hypothesen
(STECHMANN & CAVALIER-SMITH 2002) eher dagegen
sprechen.

Rhizaria sind die jüngst abgegrenzte „Supergruppe“.
Für sie gibt es bislang, allerdings in zunehmendem Um-

fang, nur Unterstützung von molekularen Daten. Die
Foraminifera und die Cercozoa stellen wesentliche Taxa
dar, wobei es sich bei den Cercozoa (CAVALIER-SMITH
1998) um einen Teil der früheren „Amöben“ handelt
(andere Teile finden sich in den Heterolobosea bei den
Excavata und als Amöbozoa bei den Ophisthokonta
wieder). Die Cercozoa umfassen die filosen Schalen-
amöben, die Chlorarachniophyta und die pflanzenpara-
sitischen Plasmidiophorea (BHATTACHARYA et al. 1995,
WYLEZICH et al. 2002). Unterstützt werden die Rhizaria
durch Aktin-, RNA-Polymerase II- und ribosomale
Gensequenzvergleiche (KEELING 2001, LONGET et al.
2003, CAVALIER-SMITH 2003, NIKOLAEV et al. 2004) so-
wie durch einen Multigen-Sequenzvergleich von 85
proteinkodierenden Genen (BURKI & PAWLOWSKI
2006). Als abgeleitetes Merkmal im Sinne einer
Synapomorphie kann die besondere Struktur des Ubi-
quitin-Genes gewertet werden. Gewöhnlich sind Ubi-
quitin-Gene als „Kopf-an-Schwanz“-Wiederholungen
organisiert. Der polycistronische Messenger wird post-
translational in Monomere zerschnitten. Cercozoa und
Foraminifera weichen von dieser kanonischen Ubiqui-
tinstruktur ab, indem sie gerade an der „Kopf-Schwanz-
Schnittstelle“ eine zusätzliche Aminosäure aufweisen.
Dies deutet darauf hin, dass hier die Prozessierung des
Ubiquitins gänzlich anders funktionieren muss als bei
anderen Eukaryoten (ARCHIBALD et al. 2003).

Zwei jeweils gut unterstützte Taxa, die Opisthokonta
und Amöbozoa werden als „Unikonte“ zusammengefasst.
Dieser Begriff ist jedoch problematisch, da diese zwar nur
eine Geißel, aber zwei Basalkörper aufweisen, also nicht
primär unikont sein können. Hinweise für eine nähere
Verwandtschaft dieser beiden Taxa kommen bislang von
Multigen-Sequenzvergleichen (BALDAUF et al. 2000,
BAPTESTE et al. 2002, PHILIPPE et al. 2004, STEENKAMP et
al. 2006, BURKI & PAWLOWSKI 2006). Die Amöbozoa
enthalten die Mehrzahl amöboider Formen (nackte und
beschalte lobose Amöben, nackte filose Amöben sowie
die ehemals als ursprünglich betrachteten Mastigamö-
ben) sowie zelluläre und azelluläre Schleimpilze. Für die
Monophylie der Amöbozoa spricht neben den Sequenz-
vergleichen auch eine Fusion der mitochondrialen COX
I- und COX II-Gene zu einem gemeinsamen offenen Le-
seraster, das für ein zusammenhängendes COX I-COX
II-Protein kodieren könnte. Die Opisthokonta umfassen
die Metazoa und ihre einzelligen Verwandten, die Ich-
thyosporea und Choanoflagellata, die „höheren Pilze“
oder Fungi (Chytridiomyceten, Mikrosporidier, Zygomy-
ceten, Ascomyceten und Basidiomyceten). Auch hier
sprechen neben zahlreichen Sequenzvergleichen struk-
turelle Daten für die Monophylie der Opisthokonta.
Zum einen sind dies Insertionen im Elongationsfaktor 1-
alpha und im Enolase-Gen, einem Enzym des Glykolyse-
Stoffwechselweges. Zum anderen besitzen sie eine abwei-
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chende, womöglich durch lateralen Genstranfer von ei-
nem Archäbakterium in ihre Stammlinie eingeführte
Tyrosyl-tRNA-Synthetase (HUANG et al. 2005). Für ei-
ne Schwestergruppenbeziehung zwischen den Metazoen
und den Choanoflagellaten spricht weiterhin die Rezep-
tor-Tyrosin-Kinase. Es handelt sich hierbei um den ers-
ten, außerhalb der Metazoen gefundenen Enzymkomplex
mit zahlreichen membranständigen Domänen, was da-
rauf hindeutet, dass Choanoflagellaten ähnliche Signal-
transduktionswege wie vielzellige Tiere benutzen könn-
ten (KING & CARROLL 2001). Allerdings gibt es auch
Autoren, die die Monophylie der Opisthokonta infrage-
stellen (PHILIP et al. 2005).

Die Chromalveolaten umfassen die bereits ange-
führten und gut begründeten Alveolata (FAST et al.
2001) und die Chromista (die Heterokonten, Phäophy-
ceen, Diatomeen, Coccolithophoren sowie Haptophy-
ceen und Cryptomonaden). Als Autapomorphie wur-
den zunächst ihre sekundären, von einer Rotalge stam-

menden Plastiden angeführt (CAVALIER-SMITH 1998).
Analysen plastidärer Gene unterstützen die Monophylie
der Chromista (YOON et al. 2002, 2004) während eine
Analyse von 14 Genen, die für Proteine des Photosys-
tems kodieren, lediglich die Cryptomonaden zu den He-
terokonten stellt (HAGOPIAN et al. 2004). Somit er-
scheinen die Chromista in ihrer Monophylie noch
nicht gesichert, was auch ein Vergleich von sechs kern-
kodierten Genen ergab (HARPER et al. 2005). Auch hier
wurde die Monophylie der Chromalveolata unterstützt,
die Chromista jedoch eher schwach, d.h. die Stellung
der Haptomonaden und Cryptomonaden war aus den
Daten nicht überzeugend abzuleiten. Weitere Evidenz
für die Chromalveolata kommt von strukturellen Da-
ten. Zwei kernkodierte Proteine, die Glyceraldehyd-3-
Phospat-Dehydrogenase (GAPDH) und die Fructose-
1,6-Bisphosphat-Aldolase (FBA) scheinen in der Evo-
lution dupliziert worden zu sein, wobei jeweils eines der
Paralogen die ursprüngliche plastidäre Kopie ersetzt hat.
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Abb. 4: Phylogenetischer Stammbaum erstellt mit einem Multigen-Datensatz (BALDAUF et al. 2000, BAPTESTE et al.
2002). Die Wurzel wurde mit Hilfe zweier Genfusionen in den Stammbaum gelegt (STECHMANN & CAVALIER SMITH

2002, 2003). dhfr/ts: Dihydrofolat-Reduktase/Thymidylat-Synthase. cpsII/dho/act: Carbamoyl-Phosphat-
SynthaseII/Dihydroorotase/Aspartat-Carboamyl-Transferase. Die Zahlen symbolisieren evolutionäre Ereignisse, die
als abgeleitete Merkmale interpretiert werden: (1) Fusion des Epidermalen Wachstumsfaktor-Gens mit der
Tyrosin-Kinase zu einer Rezeptor-Tyrosin Kinase: (2) 12-17 Aminosäuren-Insertion im Elongationsfaktor 1-alpha
Gen; (3) Fusion der COX I und COX II Gene; (4) Duplikation und Transfer in den Plastiden des nukleären
Glyceraldehyd-3-Phosphat-Dehydrogenase-Gens; (5): Serin und/oder Alanin-Insertion in der funktionell wichtigen
Monomer-Monomer-Verknüpfung des Ubiquitin-Gens; (6): Deletion von zwei Aminosäuren im Enolase-Gen.
Orangefarbene Ellipse: einmalige Aufnahme eines Cyanobakteriums und Entwicklung zum Plastiden. Umrandete
Ellipsen: Fusion eines plastidenhaltigen Eukaryoten mit einem heterotrophen Protisten.



Dies sind seltene evolutionäre Ereignisse. Zudem sind
diese, in die Plastiden exportierten Proteine in ihrer Se-
quenz näher miteinander verwandt als mit irgend wel-
chen anderen Homologen und werden deshalb als
Autapomorphien der Chromalveolata interpretiert
(FAST et al. 2002, PATRON et al. 2004).

Die fünfte „Supergruppe“ umfasst die Plantae, die
durch primäre Plastiden charakterisiert sind. Obwohl
einige Ungereimtheiten über die Aufspaltung der Glau-
cophyten, Rotalgen und Grünalgen plus Landpflanzen
(deren Schwestergruppenbeziehung als gesichert gelten
darf) bestehen, gewinnen wir zunehmend ein Bild der
Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb dieser Gruppe
und eine zunehmende Unterstützung für ihre Monophy-
lie. Zahlreiche Multigen-Sequenzvergleiche plastidärer
und kernkodierter Gene unterstützen diese Hypothese
(TURNER et al. 1999, MOREIRA et al. 2000, RODRIGUÉZ-
EZPELETA et al. 2005). Auch vergleichende Analysen
mitochondrialer Genome unterstützen eine Gruppie-
rung von Rotalgen mit Grünalgen und Landpflanzen.
Derzeit wird dieses Taxon durch die molekularen und
ultrastrukturellen Daten wohl von allen fünf „Superta-
xa“ am besten unterstützt.

Wo liegt die Wurzel des Stammbaumes?

Im Hinblick auf die mögliche Abfolge der Aufzwei-
gungen der vorgestellten Großgruppen und der Position
der Stammlinie werden zwei Szenarien diskutiert, die
sich grundlegend voneinander unterscheiden. Eine aus-
führliche Analyse verschiedener Hypothesen wurde von
ARISUE et al. (2005) veröffentlicht, in der jedoch leider
die Rhizaria nicht enthalten sind. Legt man die Wurzel
an den Eukaryoten-Stammbaum mit Hilfe eines Ver-
gleichs der Archäbakterien als Außengruppenvertreter,
zweigen die Excavata als erste Linie im Stammbaum ab
(KEELING & PALMER 2000, BAPTESTE et al. 2002). Es
wurde jedoch argumentiert, dass diese frühe Abspaltung
ein durch hohe Substitutionsraten bedingtes Artefakt
sein könnte (BAPTESTE et al. 2002). Alternativ wurde
eine Aufzweigung vorgeschlagen, die zwischen den ein-
geißligen Unikonten und allen anderen, zweigeißligen
Taxa (Bikonta) liegt (STECHMANN & CAVALIER-SMITH
2002, 2003). Als Apomorphie für letztere wird eine Fu-
sion des Dihydroxyfolat-Oxidase-Gens (dhfr) mit dem
Thymidylat-Synthase-Gen (ts) gewertet. Für die Uni-
konten wird eine Fusion von Genen, die in der Pyrimi-
dinsynthese involviert sind, als Argument angeführt. Es
handelt sich hierbei um die Carboamyl-Phosphat-Syn-
thase, die Dihydroorotase und die Aspartat-Carboamyl-
Transferase. Allerdings wird gerade diese Apomorphie
jüngst in Zweifel gezogen, da diese Genfusion auch bei
einem Vertreter der Bikonten, nämlich einer Rotalge
gefunden wurde (MATSUZAKI et al. 2004). Es fehlen der-
zeit umfassende Datensätze, um diese Fusionen in ihrer

Bedeutung als Autapomorphien richtig beurteilen zu
können. So muss angenommen werden, dass die dhfr/ts-
Fusion in den Parasiten der Diplomonadea und Paraba-
salea verloren ging. Denn weder in Giardia intestinalis
und Trichomonas vaginalis noch in Tritrichomonas foetus
wurden entsprechende Enzymaktivitäten nachgewiesen.
Auch wurde in der Genomanalyse von Giardia lamblia
kein verwandtes Gen gefunden. Der Nachweis der Gen-
fusion vor allem bei freilebenden Vertretern der Excava-
ta wird notwendig sein, um das späte Abzweigen im Eu-
karyoten-Stammbaum glaubhaft zu machen. Dennoch
scheint die frühe Abzweigung der Unikonten und somit
eine viel spätere Entstehung der Excavata derzeit favo-
risiert zu werden. Eine hieraus abgeleitete Stammbaum-
hypothese der fünf Großgruppen (Abb. 4), wie sie be-
reits 2003 postuliert wurde (SCHLEGEL 2003, SCHLEGEL
& HÜLSMANN 2007), deckt sich weitgehend mit den
jüngsten Analysen eines auf 85 Proteingenen basieren-
den Sequenzvergleichs (BURKI & PAWLOWSKI 2006).

Widersprüche in den Datensätzen

Derzeit diskutierte Hypothesen zur Evolution und
Phylogenie der Eukaryoten und die hierfür angeführten
Daten wurden hier zusammengefasst. In vielen Fällen
mehrt sich die Zahl der Argumente für ein Taxon. Es gibt
jedoch auch Beobachtungen, die diesen widersprechen.
Sogar eine der am besten unterstützten Gruppen, die
Opisthokonta, wurde durch neue Analysen infragege-
stellt (PHILIP et al. 2005). In der Tat gibt es für fast jede
der Großgruppen auch Argumente für alternative Hypo-
thesen. Dies sollte aber nicht zu dem Schluss führen, dass
sie alle falsch seien. Zunächst muss zwischen den Daten
unterschieden werden, die eine Hypothese nicht stützen
(negative Evidenz) und solchen, die eine alternative Hy-
pothese stützen (positive Evidenz). Oft hilft eine detail-
lierte Analyse des Datensatzes weiter. Bei Multigen-Se-
quenzvergleichen führt die Entfernung schnell evol-
vierender Gene aus dem Datensatz zur Auflösung von
Widersprüchen (HAGOPIAN et al. 2004). So wurde die
Monophylie der Chromalveolaten aufgrund eines Ver-
gleichs von 42 plastidären Sequenzen infragegestellt,
weil jeweils ein Vertreter der Diatomeen und Cryptomo-
naden mit einer Rotalge gruppierten (MARTIN et al.
2002). In einer Reanalyse, in der schnell evolvierende
Gene (meist ribosomale Proteine) aus dem Datensatz
entfernt wurden, gruppierten die Chromalveolaten wie-
der zusammen. Darüber hinaus ließ sich durch entspre-
chende Topologie-Tests (HKY-Tests) in Maximum-Like-
lihood-Analysen nachweisen, dass eine Trennung der
Chromalveolaten im kompletten Datensatz nicht signi-
fikant besser war als eine (im Berechnungsverfahren der
Stammbaumrekonstruktion mögliche) Vereinigung der
Chromalveolaten-Sequenzen. Hingegen war im Daten-
satz ohne die schnell evolvierenden Sequenzen die Mo-
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nophylie der Chromalveolaten signifikant wahrschein-
licher als ihre Trennung (HAGOPIAN et al. 2004).

Mit der Zeit werden die Datensätze vollständiger
werden, sowohl im Hinblick auf noch fehlende Taxa,
wie z. B. die Heliozoen (NIKOLAEV et al. 2004) als auch
durch die zunehmende Zahl der Bestimmung komplet-
ter Genome. Damit werden sich auch die phylogene-
tisch (mit Vorsicht!) interpretierbaren strukturellen Da-
ten, nach denen nicht systematisch wie nach Gense-
quenzen gesucht werden kann, erhöhen. Auch werden
sich analytische Methoden ebenso wie unser theoret-
isches und empirisches Verständnis mit Hilfe der Me-
thoden der Bioinformatik, insbesondere der Modellie-
rung von Prozessen der Sequenz-, Gen- und Genomevo-
lution verbessern. Dennoch werden wir auch in Zukunft
nicht ausschließen können, dass unterschiedliche Da-
tensätze zu unterschiedlichen Stammbaumhypothesen
führen. Ein Grund hierfür liegt in dem bereits zu Beginn
angeführten lateralen Gentransfer. Zum anderen verlief
die Stammesgeschichte mitnichten immer unserem
phylogenetischen Ordnungssinn folgend nur in Bifurka-
tionen. Zahlreiche Beispiele für retikuläre Evolution
gibt es genug. Dennoch, solche Ereignisse können die
Rekonstruktion der Stammesgeschichte nicht nur kom-
plizieren, sondern, wenn sie richtig erkannt werden,
auch bei deren Aufklärung hilfreich sein.

Zusammenfassung

Die Eukaryoten weisen in ihrem Genom ein Mosa-
ik aus Archä- und Eubakterien verwandten Genen auf.
Dies führte zu zahlreichen Hypothesen zur Evolution
der eukaryoten Zelle, wie der Endokaryon-, Hydrogen-,
„du-bist-was-du- isst“-, der Phagotrophie- und der Chro-
nozyten-Hypothese. Neben der Aufnahme eines alpha-
Proteobakteriums, das sich zum Mitochondrium entwi-
ckelte und eines Cyanobakteriums, das zum Plastiden
wurde, kam es im Lauf der Eukaryotenevolution zu meh-
reren Verschmelzungen bereits plastidenhaltiger Einzel-
ler mit heterotrophen einzelligen Eukaryoten. Dennoch
entsteht mit Hilfe morphologischer, biochemischer und
molekularer Merkmale ein zunehmend konsistentes
Bild der Eukaryotenphylogenie in dem sich fünf Groß-
gruppen erkennen lassen, die Excavata, Rhizaria, “Uni-
konta“, Chromalveolata und Plantae. Über die Aufspal-
tungsabfolge in der Eukaryotenphylogenie werden zwei
sehr unterschiedliche Szenarien diskutiert. In Multigen-
Sequenzvergleichen mit Archäbakterien als Außen-
gruppenvertreter zweigen die Excavata als erste im
Stammbaum ab. Alternativ werden als erste Abspaltung
die „Unikonta“ betrachtet, da ihnen eine, in (fast) allen
anderen Gruppen entdeckte und als abgeleitetes Merk-
mal gewertete, Genfusion fehlt. Widersprüche in den
molekularen Datensätzen werden aufgezeigt und mögli-
che Ursachen hierfür werden diskutiert.
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Einleitung

Die serielle Endosymbiontentheorie ist am klarsten
und überzeugendsten dargestellt durch jenes (singulä-
re!) Ereignis, bei dem ein heterotropher, zur Phagozyto-
se befähigter Protist, also ein Eukaryont mit Zellkern
und Mitochondrien, einen photosynthetischen Prokary-
onten aufgenommen hat, der heutigen filamentösen
Cyanobakterien verwandt war. Diese Beuteorganismen
brachten den offensichtlichen metabolischen Vorteil
der Photosynthese in die „Wirtszelle“ ein, die daher da-
rauf verzichtete, sie vollständig abzubauen. Über obliga-
te Endosymbionten, die vermutlich frei nicht mehr le-
bensfähig sind, wie im Falle der Thekamöbe Paulinella
chromatophora (MARIN et al. 2005), entstanden schließ-
lich die Plastiden, die Zellorganellen, die in Eukaryon-
ten den Photosyntheseapparat beherbergen (Abb. 1). Es
gibt aber auch Fälle, wo nicht die Photoassimilation
sondern die Stickstoff-Fixierung des cyanobakteriellen
Endosymbionten für die Wirtszelle interessant ist, wie
bei der Diatomee Rhopalodia gibba (PRECHTL et al. 2004).
Hier kann man die Entstehung einer neuartigen Orga-
nelle („Nitrogenosom“) verfolgen.

Die ältesten bisher nachgewiesenen phototrophen
Eukaryonten wurden als Rotalgen-ähnliche Mikrofossi-
lien ins Praekambrium, d.h. vor ca. 1,2 Milliarden Jah-
ren datiert (BUTTERFIELD 2000). Plastiden als Überbe-
griff umfassen die Cyanellen der Glaucocystophyten,
die freilebenden Cyanobakterien am nächsten kom-
men, die Rhodoplasten der Rotalgen, beide mit Chlo-
rophyll a und Phycobilisomen als Antennensystem,
und die Chloroplasten sensu stricto der Grünalgen und

Pflanzen mit einem Antennensystem aus Chlorophyll
a/b-Proteinkomplexen. Aufschlüsse über die Evolution
der Plastiden sind von Untersuchungen an den (primi-
tiven) Plastiden von Rotalgen und insbesondere Glau-
cocystophyten zu erwarten. Die Cyanellen von Cyano-
phora paradoxa und allen anderen Glaucocystophyten
sind von einer Bakterienzellwand umgeben, einzigartig
unter Eukaryonten und ein klarer Beweis für die Rich-
tigkeit der Endosymbiontentheorie (LÖFFELHARDT &
BOHNERT 2001). 50 Jahre lang wurden sie als endosym-
biontische Cyanobakterien angesehen und erhielten
sogar einen Namen als eigene Spezies: Cyanocyta kor-
schikoffiana. Sobald eine exakte Untersuchung des Cya-
nellengenoms möglich war (LÖFFELHARDT et al. 1997),
wurde aber klar, dass die Genomgröße von 136 kb im
Bereich von Chloroplastengenomen liegt und um ei-
nen Faktor 20-30 geringer ist als die von einzelligen
Cyanobakterien.

Primäre Plastiden
und sekundäre Plastiden

Die Morphologie und Pigmentierung (grün, blau-
grün, rot, gelblich) der Algenplastiden sind so unter-
schiedlich, dass in den 70er und 80er Jahren durchaus
ein polyphyletischer Ursprung der Plastiden diskutiert
wurde (RAVEN 1970). Heute unterscheidet man bei den
Algen zwischen primären Plastiden, die vom primären
endosymbiontischen Ereignis herrühren und von zwei
Envelope-Membranen (bei Cyanellen mit einer dazwi-
schenliegenden Peptidoglykanschicht) begrenzt werden
(Abb. 2), und sekundären oder komplexen Plastiden.

Evolution der Chloroplasten: Endosymbiose
führt zu photoautotrophen Eukaryonten

W. LÖ F F E L H A R D T

Abstract: Plastid evolution: Endosymbiosis gave rise to phototrophic eukaryotes. The glaucocystophyte alga Cyanophora para-
doxa, a living fossil whose plastids (cyanelles) are surrounded by a peptidoglycan wall, constitutes the missing link in plastid evo-
lution. Phylogenetic analyses of chloroplast and nuclear genes reveal glaucocystophyte algae as the first phototrophic eukaryotes
and support a single primary endosymbiotic event, i.e. the monophyly of the kingdom “Plantae“. This is corroborated by the de-
monstration of homologous protein import apparatus in the three primary plastid types: cyanelles, rhodoplasts, and chloroplasts.
A hypothesis for the evolution of the carbon-concentrating mechanism in aquatic microorganisms is presented.

Key words: Cyanophora paradoxa, glaucocystophytes, plastid evolution, single primary endosymbiosis.
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Komplexe Plastiden entstanden durch sekundäre
Endosymbiosen, wobei heterotrophe Protisten Rotalgen
oder Grünalgen aufgenommen hatten. Die jeweiligen
Endosymbionten waren also Eukaryonten, die bereits
mit Rhodoplasten bzw. Chloroplasten ausgestattet wa-
ren. Je nach Typus der so entstandenen neuen Algenfor-
men wurde die primäre Wirtszelle mehr oder weniger re-
duziert. In jedem Fall sind die entsprechenden Plastiden
aber von mehr als zwei Hüllmembranen umgeben: drei
bei Euglenoiden und manchen Dinoflagellaten, vier bei
Chromophyten, Cryptomonaden etc. (Abb. 3). Bei
Chorarachniden bzw. Cryptomonaden sind im periplas-
tidären Raum zwischen den beiden inneren und den

beiden äußeren Membranen der komplexen Plastiden
nicht nur die 80S Ribosomen sondern auch der rudi-
mentäre Kern der primären Wirtszelle (Nukleomorph)
erhalten geblieben. Die Kodierungskapazität dieser
kleinsten bekannten eukaryontischen („Bonsai“-) Ge-
nome liegt bei ca. 300 bis 500 Genen, die auf drei Mini-
chromosomen verteilt sind: Bei den Genprodukten
handelt es sich hauptsächlich um Ribonukleinsäuren
und Proteine des periplasmatischen Raumes mit Funk-
tionen in der Replikation und Expression der Nukleo-
morph-DNA, sowie um 17 bis 30 Plastidenproteine
(CAVALIER-SMITH 2006). Manche Autoren favorisieren
die Entstehung der Heterokontophyta, Cryptophyta,
Apicomplexa, etc. (Chromalveolaten) aus einer einzi-
gen sekundären Endosymbiose mit einer Rotalge (CAV-
ALIER-SMITH 2002). Die Apicoplasten der heterotro-
phen Apicomplexa wurden (unter starker Reduktion
des Plastidengenoms) beibehalten, obwohl diese Orga-
nismen die Fähigkeit zur Photosynthese wieder verloren
haben. Der Grund dafür liegt in wichtigen Biosynthese-
wegen z. B. für Fettsäuren, Häm und Isoprenoidlipide,
die dort kompartimentiert sind. Der Transport kernko-
dierter Plastidenproteine zu den sekundären Plastiden
und der anschliessende Import („Targeting“) ist ein
komplizierter Prozess, an dem auch andere Zellorganel-
len wie ER und Golgi-Apparat beteiligt sein können
(van DOOREN et al. 2001) und der über zusammenge-
setzte Praesequenzen (Signalpeptid + Transitpeptid)
mediiert wird. Ein Umstoßen dieser Kompartimentie-
rung, z. B. Deletion der „nutzlosen“ photosynthetisch
inaktiven Plastiden und Transferierung der entspre-
chenden Stoffwechselwege ins Cytosol wäre viel zu auf-
wendig. Inhibitoren der entsprechenden Schlüsselenzy-
me können letal für den Organismus sein. So trat die
unerwartete Situation ein, dass neue Medikamente ge-
gen Malaria aus einer Kenntnis des Plastidenstoffwech-
sels heraus entwickelt werden konnten (FICHERA &
ROOS 1997). Die metabolische Energie kommt von
Kohlehydraten die über spezielle Transporter aus dem
Cytosol in die Apicoplasten importiert werden (MULLIN

et al. 2006).

Tertiäre Endosymbiosen

Wenn nicht-photosynthetische Dinoflagellaten Al-
gen mit sekundären Plastiden als Endosymbionten auf-
nehmen, kommt es zu tertiären Endosymbiosen (Abb.
4). Im Falle der Peridinin-haltigen Dinoflagellaten wird
auch eine Einteilung unter die sekundären Endosymbio-
sen diskutiert (STOEBE & MAIER 2002).

Eine Symbiose zwischen Tier und Pflanze wird für
die Meeresschnecke Elysia chlorotica beschrieben, die
die Plastiden von Vaucheria litorea (Heterokonta) aus
den Zellen „aussaugt“ und mit deren Hilfe autotroph le-
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Abb. 1: Stadien symbiontischer Interaktionen. Die Schritte vom obligaten
Symbionten zur Organelle sind besonders kompliziert und langwierig: Der
Gentransfer zum Kern ist auch heute noch nicht abgeschlossen.

Abb. 2: Primäre
Endosymbiose
(singulär). Die
Zellwand des

Cyanobakteriums
blieb nur in den
Cyanellen der

Glaucocystophyten
erhalten. Nach STOEBE

& MAIER 2002.



ben kann. Diese sekundären Plastiden sind nicht ver-
erbbar („Kleptochloroplasten“) doch ihre ungewöhnli-
che Stabilität über die ganzen Lebensspanne (ca. 1 Jahr)
von E. chlorotica legt horizontalen Gentransfer zum
Kern der Wirtszellen nahe, der für prk (Phosphoribulo-
kinase) und psbO (Protein des O2-entwickelnden Kom-
plexes aus Photosystem II) demonstriert werden konnte.
Auch für den Import dieser Proteine in die Plastiden
gibt es erste Hinweise (RUMPHO et al. 2006).

Primäre Endosymbiose:
Monophylie der Plastiden

Phylogenien basierend auf der 16S ribosomalen
RNA von Chloroplasten und Cyanobakterien zeigten
zweierlei: 1. Das Phylum Prochorophyta (phototrophe
Prokaryonten mit zwei Photosystemen und Chlorophyll
a/b-Proteinkomplexen als Haupt-Antennensystem) war
nicht zu halten und wurde in die Cyanobakterien einge-
reiht. 2. Alle Plastiden leiten sich von Cyanobakterien
ab.

Damit ergab sich die nächste Frage: Wurden Cyano-
bakterien mehrmals unabhängig von (verschiedenen)
Protisten aufgenommen oder erfolgte das primäre endo-
symbiontische Ereignis nur einmal? Vergleiche der Gen-
organisation zeigten folgenden Gencluster bei primiti-
ven Plastiden und hochentwickelten Chloroplasten, der
aus Komponenten besteht, die in cyanobakteriellen Ge-
nomen weit voneinander entfernt liegen:

5’-rpoB-rpoC1-rpoC2-rps2-atpI-atpH-atpG-atpF-atpD-
atpA-3’

Die Genreihenfolge wird immer beibehalten, fettge-
druckte Gene sind bei höheren Pflanzen in den Kern
verlagert. Da die betreffende Gene ganz unterschiedli-
chen Plastidenstrukturen wie Ribosomen (rps2),
RNA-Polymerase (rpoB,C1,C2) und ATP-Synthase
(atpA,D,F,G,H,I) zugeordnet sind, kann auch kein Se-
lektionsdruck auf stöchiometrische Expression vorlie-
gen. Die Aufrechterhaltung dieses Genclusters ist auch
nicht essentiell. Dies zeigt das Beispiel von Chlamydo-
monas reinhardtii, wo aufgrund der hohen Rekombinati-
onsaktivität in den Chloroplasten auch diese Transkrip-
tionseinheit (neben einer Reihe anderer) aufgelöst ist.
Konvergente Evolution ist also in diesem Fall äußerst
unwahrscheinlich. Viel eher wird die Erklärung zutref-
fen, dass alle Plastiden von einer Urform („Protoplas-
tid“) abstammen. Dieser Protoplastid erfuhr eine Re-
duktion des Genoms auf etwa 5 % (verglichen mit dem
Endosymbionten). Dabei wurden offenbar beibehaltene
cyanobakterielle Operons zusammengeschoben und
auch neue Transkriptionseinheiten kreiert (REITH &
MUNHOLLAND 1993, KOWALLIK 1994, LÖFFELHARDT

1995).

Primäre Endosymbiose:
Monophylie des Pflanzenreiches

Dieser enorm komplizierte Prozess beinhaltete den
Transfer von mehr als 4500 Genen vom Genom des cya-
nobakteriellen Endosymbionten zum Kern der Wirtszel-
le (MARTIN et al. 2002). Diese Gene waren prokaryon-
tisch und mussten nach ihrer Insertion einen eukaryon-
tischen Promotor „finden“, um transkribiert zu werden,
und, darüber hinaus in etwa 50 % der Fälle, eine 5’-sei-
tig gelegene DNA-Region, die nach Transkription und
Translation eine sogenannte Transitsequenz ausbildet,
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Abb. 3: Sekundäre Endosymbiosen. Unterschiedliche Reduktion der primären
Wirtszelle in den einzelnen Phyla. Nach STOEBE & MAIER 2002.

Abb. 4: Tertiäre Symbiosen. Die Endosymbionten enthalten bereits komplexe
Plastiden. Nach STOEBE & MAIER 2002.



die die im Cytoplasma gebildeten Vorläufer-Proteine
wieder in die aus dem Endosymbionten hervorgegange-
ne Organelle dirigiert. Dafür musste dieser Plastid einen
selektiven Importapparat entwickeln, der nur die für
ihn bestimmten Proteine aufnimmt. Die Existenz der
Cyanellen und andere Befunde weisen darauf hin, dass
dies erfolgt ist, während der primitive Plastid noch von

der cyanobakteriellen Peptidoglykanschicht umgeben
war. 90 % des gesamten Gentransfers zum Kern haben
während der Ausbildung dieses „Protoplastiden“ stattge-
funden. Nach diesem ersten großen Schritt erfolgte der
weitere Gentransfer vom Plastidengenom zum Kernge-
nom – ein Prozess, der immer noch andauert – in den
einzelnen Phyla der phototrophen Eukaryonten mit un-
terschiedlicher Geschwindigkeit: dementsprechend
enthalten die Genome primitiver Plastiden mehr Pro-
teingene als die Chloroplastengenome von Grünalgen
und höheren Pflanzen. Es gibt jedoch einen Satz von 46
Proteingenen, die in allen sequenzierten Plastidengeno-
men vorkommen. Diese wurden konkateniert und einer
umfassenden phylogenetischen Analyse zu Grunde ge-
legt. Als Ergebnis wurde ein singuläres primäres endo-
symbiontisches Ereignis postuliert und die Glaucocysto-
phyten auf der ersten Abzweigung danach, d.h. als die
ersten phototrophen Eukaryonten positioniert (MARTIN

et al. 1998). Wenn also eine bestimmte Spezies filamen-
töser Cyanobakterien, wie z. B. Nostoc, das auch für re-
zente Symbiosen bekannt ist, mit einem bestimmten
Typ von heterotrophen phagozytierenden Protisten die-
se Endosymbiose eingegangen hatte, so müsste sich dies
durch phylogenetische Analyse von Kerngenen erhär-
ten lassen. Abb. 5 zeigt, dass bei 143 konkatenierten
Kern-kodierten Genen von phototrophen und nicht-
phototrophen Eukaryonten (insgesamt 34 Spezies) die
Organismen mit primären Plastiden – Glaucocystophy-
ta, Rhodophyta, Chlorophyta und Streptophyta – eine
gut gestützte Gruppe bilden, unter Ausschluss aller an-
deren Eukaryonten, auch der phototrophen Diatomeen,
die ja das Resultat einer sekundären Endosymbiose sind
(RODRIGUEZ-EZPELETA et al. 2005). Natürlich wäre es
wünschenswert, Sequenzinformation aus allen eukary-
ontischen Bereichen, z.B. den Excavata, zu haben. Beim
gegenwärtigen Wissens- und Datenstand weist dieses Er-
gebnis jedenfalls klar auf die Monophylie des Pflanzen-
reiches hin.

Zentrale Stoffwechselwege wie die Biosynthese von
Fettsäuren und Aminosäuren waren zum Zeitpunkt des
primären endosymbiontischen Ereignisses natürlich in
beiden Partnern vorhanden. Nach erfolgreichem Gen-
transfer und Reimport der Produkte eines Teils der zuvor
an den Kern abgegebenen Gene ergab sich eine gewisse
Redundanz: sollen duale Stoffwechselwege in „Wirtszel-
le“ und Endosymbionten (Organelle) beibehalten wer-
den oder soll der vom Protisten bzw. der vom Cyanobak-
terium stammende Stoffwechselweg deletiert werden?
Im Falle der Fettsäurebiosynthese und eines Großteils
der Aminosäure-Biosynthesewege fiel die Entscheidung
zugunsten der prokaryontischen Version und einer
Kompartimentierung in den Chloroplasten aus
(NEUHAUS & EMES 2000). Dementsprechend besteht
die pflanzliche Fettsäuresynthase aus einem Multien-

168

Abb. 5: Phylogenetische Analyse zum Nachweis einer singulären primären
Endosymbiose. Die Bootstrap-Werte sind jeweils angegeben. Aussagekräftige
Ergebnisse wurden erst erhalten, als die Anzahl der konkatenierten Gene über
130 und die Anzahl der inkludierten Spezies über 30 lag.

Abb. 6: Der Proteinimportapparat der Chloroplasten höherer Pflanzen.



zymkomplex in den Chloroplasten und nicht wie die
tierische aus einem multifunktionellen Enzym (Polypro-
tein) im Cytosol. Ein naheliegender Grund dafür ist der,
dass die Chloroplasten die für anabole Reaktionen not-
wendige Redoxenergie (in Form von NADPH) und
chemische Energie (in Form von ATP) durch photosyn-
thetischen Elektronentransport und Photophosphory-
lierung „unbegrenzt“ bereitstellen können.

Konsequenzen eines
singulären primären
endosymbiontischen Ereignisses

Wenn alle primären Plastiden inklusive der Cyanel-
len, von einer gemeinsamen Vorläuferorganelle, dem
Protoplastiden abstammen, müssen ihre Importapparate
homolog sein. Dies bedeutet nicht, dass ihre Proteinzu-
sammensetzung identisch ist: am Anfang war der Proto-
typ, eine minimalistische Lösung, die offenbar auch
heute noch bei primitiven Plastiden, wie Cyanellen und
Rhodoplasten funktioniert (MCFADDEN & van DOOREN

2004) während die Chloroplasten im Laufe der Evoluti-
on zusätzliche Rezeptoren dazugewonnen haben. Zwei
Translocons an der äußeren (Toc) und inneren (Tic)
Envelope-Membran der Chloroplasten (Abb. 6) wirken
beim Import zusammen (JARVIS & SOLL 2002, SOLL &
SCHLEIFF 2004).

Erfolgreich durchgeführte heterologe in vitro Im-
portexperimente mit den verschiedenen primären Plas-
tiden können die postulierte Monophylie des Pflanzen-
reiches unterstützen. Das in vitro System mit isolierten
Erbsenchloroplasten ist gut etabliert, in gleicher Weise
das in vitro System mit isolierten Cyanellen von C. pa-
radoxa (STEINER & LÖFFELHARDT 2005). Precursor-Pro-
teine von C. paradoxa werden effizient in isolierte Erb-
sen-Chloroplasten importiert. Der umgekehrte Prozess –
Import von Precursor-Proteinen aus höheren Pflanzen
in isolierte Cyanellen – konnte jedoch nicht beobach-
tet werden. Damit war die Homologie der Importappa-
rate in Frage gestellt. Schliesslich stellte sich heraus,
dass eine einzige Aminosäure, Phenylalanin, im amino-
terminalen Bereich der Transitsequenz absolut essentiell
für den Import in Cyanellen ist. Der primitive Import-
apparat erfordert also diese Spezifität, da offenbar ein
einziges Protein (Toc75) als Rezeptor und zugleich Pore
an der äußeren Membran wirkt. Das Vorliegen mehrer
Rezeptoren mit überlappenden und weniger stringenten
Spezifitäten in Chloroplasten führte zum Wegfall der
Phenylalanin-Erfordernis in den Transitsequenzen von
Precursor-Proteinen aus Grünalgen und Pflanzen. Wird
nun in einen derartigen Precursor gentechnisch ein
Phenylalaninrest eingeführt, so ist Import in Cyanellen
gewährleistet (STEINER et al. 2005). Der Importapparat
der Plastiden ist als Syntheseleistung der eukaryonti-

schen Zelle anzusehen, seine Entwicklung ein finaler
Schritt zur „Versklavung“ des Endosymbionten. Dies
schließt aber nicht aus, dass einige geeignete Membran-
proteine des Cyanobakteriums dafür rekrutiert wurden
(bei geänderter Funktion). Am überzeugendsten kann
dies für ein Protein der äusseren Membran gezeigt wer-
den, das zur Omp85-Familie gehört. Bei Gram-negati-
ven Bakterien haben diese Proteine die Funktion von
Chaperonen, die den Einbau anderer Proteine, z.B. der
Porine, in die äußere Membran unerstützen. Diese von
innen (d.h. vom Periplasma) her kommenden Porine
besitzen einen C-terminalen Phenylalaninrest, der von
Omp85 erkannt wird. Cyanobakterielle Omp85-Protei-
ne besitzen zusätzlich Ionenkanalaktivität (BREDEMEIER

et al. 2007) und zeigen Sequenzähnlichkeit zu der
Toc75-Pore der Chloroplasten. Nach ihrer Umfunktio-
nierung zu Komponenten des Importapparates erkann-
ten die Omp85/Toc75-Proteine nun Phenylalanin-hal-
tige (Transit)Peptide von Precursors die von außen (Cy-
tosol!) kamen. Dieser primitive Importapparat an der
Envelopemembran von Cyanellen und Rhodoplasten
scheint auch an den beiden innersten Membranen kom-
plexer Plastiden, die von Rotalgen abgeleitet sind, vor-
zuliegen: Auch hier ist ein Phenylalaninrest am Beginn
der Transitsequenz essentiell für Import in das Stroma
der Plastiden von Chromalveolaten (KILIAN et al. 2005,
GOULD et al. 2006).

Das Peptidoglykan der Cyanellen:
rudimentär oder nicht?

Die Biosynthese dieser Organellenwand verläuft fast
völlig analog zu den cytosolischen, membrangebunde-
nen und periplasmatischen Schritten bei Escherichia co-
li (PLAIMAUER et al. 1991; PFANZAGL & LÖFFELHARDT

1999). Die Cyanellenwand ist sogar dicker als bei die-
sem Modell-Bakterium und stärker vernetzt (Abb. 7).
Charakteristisch ist eine Modifikation des Cyanellen-
peptidoglykans, die bei Bakterien nicht auftritt: Die 1-
Carboxylgruppe des D-Isoglutamylrestes ist häufig mit
N-Acetylputrescin amidiert (PFANZAGL et al. 1996).
Dadurch wird jeweils eine negative Ladung aus den Pep-
tid-Seitenketten bzw. -Brücken entfernt, was vermut-
lich von Bedeutung für den Proteinimport ist und auch
für die Cyanellen von Glaucocystis nostochinearum und
Cyanoptyche gloeocystis demonstriert wurde. Vergleicht
man jedoch die Dicke der Cyanellenwand mit der der
Zellwand der unmittelbar ancestralen Cyanobakterien
so ergibt sich eine beträchtliche Reduktion von 6-7
Schichten auf 2-3 Schichten, wieder verständlich im
Hinblick auf die notwendige Translokation von mehr
als 2000 Cyanellenproteinen. Die Teilung der Cyanel-
len ist wie bei Bakterien von der Bildung eines Peptido-
glykan-Septums abhängig. Cyanellen besitzen an der in-
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neren Envelope-Membran sieben s.g. Penicillin-binden-
de Proteine, Carboxypeptidasen bzw. Transglycosylasen-
Transpeptidasen, die die letzten Schritte der Peptidogly-
kan-Biogenese katalysieren. Dementsprechend wird die
Cyanellenteilung durch β-Lactam Antibiotika ge-
hemmt, etwa in vergleichbaren Konzentrationen wie
bei E. coli. Da aber alle anderen Plastiden sehr wohl pro-
karyontische Proteine wie FtsZ zur Einleitung der Orga-
nellenteilung verwenden, ohne aber ein Peptidoglykan-
Septum auszubilden, kann die Beibehaltung der einzig-
artigen Cyanellenwand nicht allein in der Cyanellen-
teilung begründet sein...

Carboxysomen: das zweite einzigartige
cyanobakterielle Relikt der Cyanellen?

Photosynthese stellt die unverzichtbare Grundlage
für alle höheren Lebensformen auf unserer Erde dar. Zu
der enormen Menge von mehr als 200 Milliarden Ton-
nen CO2, die pro Jahr in Biomasse umgewandelt werden,
tragen aquatische Mikrorganismen, wie Cyanobakterien
und Algen etwa 50 % bei. Ermöglicht wird dies durch
CO2–Konzentrierungsmechanismen (CCM, KAPLAN &
REINHOLD 1999) die darauf abzielen, die krassen Konzen-
trationsunterschiede (21 % O2 gegenüber 0,037 % CO2,
dazu kommt hier noch das Problem der Wasserlöslich-
keit) der beiden konkurrierenden Substrate der Ribulo-
se-1,5-bisphosphat-Carboxylase/Oxygenase (Rubisco)
auszugleichen. Anhand des „lebenden Fossils“ Cyano-
phora paradoxa kann auch die Evolution des CCM unter-
sucht werden. Glaucocystophyten haben eine einzigarti-
ge Brückenstellung zwischen Cyanobakterien und Algen
inne. Nur in diesem Algenphylum findet man Plastiden
(Cyanellen), die noch von einer Peptidoglykanwand
umgeben sind, und – möglicherweise – das Schlüsselen-
zym Rubisco in der (quasikristallinen) Form eines Car-
boxysoms kompartimentiert (Abb. 8). Beides ist sonst
auf prokaryontische Organismen beschränkt.

Bei Algen liegt Rubisco oft in Form eines funktionell
ähnlichen Mikrokompartiments, des Pyrenoids, vor. Nach
BADGER & PRICE (2003) sind die CCM’s in Cyanobakte-
rien und Algen unabhängig voneinander erst vor ca. 400
Millionen Jahren entstanden. Während der phanero-
zoischen Periode kam es zu einem starken Anstieg der Sau-
erstoffkonzentration in der Atmosphäre bei gleichzeitigem
Absinken der CO2-Konzentration, was nach Meinung der
Autoren den Druck auf Rubisco so stark erhöhte, dass die
(gleichzeitige) Entwicklung carboxysomaler und pyrenoi-
daler CCM’s unumgänglich war (Abb. 9). Die andere
Theorie zur Entstehung des CCM (RAVEN 2003) setzt die-
se sehr früh an, vor mehr als 1,2 Milliarden Jahren und da-
mit vor dem primären endosymbiontischen Ereignis, das
die Chloroplasten von Algen und Pflanzen von in hetero-
trophe Zellen aufgenommenen Cyanobakterien ableitet.
In diesem Fall hätten sich die Pyrenoide der Algen aus den
Carboxysomen der Endosymbionten entwickelt und Cya-
nophora paradoxa könnte einen carboxysomalen CCM be-
sitzen. RAVEN (2003) postuliert auch einen funktionellen
Zusammenhang zwischen dem Peptidoglykan der Cyanel-
len und dem Vorliegen eines Carboxysoms: die Anreiche-
rung von Bicarbonat in den Cyanellen ist so hoch, dass
diese infolge des osmotischen Überdrucks gegenüber dem
Cytoplasma platzen würden, wenn nicht die stabilisieren-
de Organellenwand beibehalten worden wäre. Bei allen
anderen Algentypen ging mit dem Verlust der Peptido-
glykanwand eine Umstellung auf einen pyrenoidalen
CCM einher, der nicht mehr mit derart starker Akkumu-
lation von Bicarbonat in den Plastiden verbunden ist.
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Abb. 7: Cyanophora paradoxa. Insert: Interferenzkontrast-Aufnahme des
Flagellaten im Zwei-Cyanellen-Stadium (frühe logarithmische
Wachstumsphase). Immuno-Elektronenmikroskopie einer Cyanelle im
Endstadium der Teilung. Primäre Antikörper gegen Peptidoglykan von E. coli
gerichtet. Sekundäre Antikörper Gold-markiert.

Abb. 8: Der cyanobakterielle CCM. Bicarbonat wird im Cytosol um einen
Faktor > 1000 angereichert, durch Induktion hoch-affiner Transporter, von
Carbonic Anhydrasen, etc.
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Abb. 9: Mögliche Szenarien der Evolution der CCM’s von Cyanobakterien und
Algen.

Abb. 10: Cyanellen mit polyedrischen „Carboxysomen“, die von einer deutlich
sichtbaren Hülle begrenzt werden (*siehe Abb. 8).

Entscheidend ist die Lokalisierung der Carbonic An-
hydrase (CA), die die Gleichgewichtseinstellung zwi-
schen CO2 und Bicarbonat katalysiert. In Carboxyso-
men ist sie mit Rubisco zusammen verpackt (Abb. 8), bei
Pyrenoiden befindet sie sich im Lumen der das Mikro-
kompartiment durchziehenden Thylakoidmembranen
(KAPLAN & REINHOLD 1999). In der Literatur wird der
elektronendichte Zentralkörper der Cyanellen als Car-
boxysom geführt. Dafür spricht einiges, doch sind wich-
tige Befunde noch ausständig. In Größe (500-1000nm)
und Zahl entprechen sie eher Pyrenoiden. Auch die ab-
gerundete Form (Abb. 7) bei C. paradoxa scheint ver-
schieden von den cyanobakteriellen Mikrokomparti-
menten. Doch findet man bei Gloeochaete wittrockiana
und Cyanoptyche gloeocystis polyedrische „Carboxyso-
men“ mit einer deutlich hervortretenden Begrenzungs-
„Membran“ (Abb. 10). Massenspektrometrie der Pro-
teinbanden nach Elektrophorese isolierter Zentralkörper
und heterologe Westerns konnten Rubisco-Activase
erstmals in einer Carboxysomen-artigen Struktur nach-
weisen. Wird der radioaktiv markierte Precursor in vitro
in Cyanellen importiert kann Einbau des reifen Proteins
in das „Carboxysom“ (30 % innerhalb von 30 Minuten)
beobachtet werden (BUREY et al. 2005). Microarrays mit
2300 Genen von C. paradoxa wurden im Hinblick auf
den Effekte von niedrigen CO2-Konzentrationen auf die
Genexpression untersucht. In 58 Fällen wurde ein er-
höhter Transkript-Pool festgestellt: Gene für drei For-
men der Carbonic Anhydrase (leider ist das Cyanellen-
Enzym nicht dabei), Rubisco-Activase, einen putativen
Bicarbonat-Transporter etc. gehören dazu (BUREY et al.
2007). Derzeit kann über die exakte Natur des Zentral-
körpers noch nicht entschieden werden. Auch eine
Übergangsform von den Carboxysomen zu den Pyrenoi-
den hin kommt in Frage.

Zusammenfassung

Die Evolution der Plastiden durch eine singuläre
primäre Endosymbiose zwischen einem Cyanobakteri-
um und einem heterotrophen Protisten wurde anhand
neuerer Arbeiten mit dem Brücken-Organismus Cyano-
phora paradoxa dargestellt: Monophylie des Pflanzenrei-
ches! Die Ableitung des pyrenoidalen CO2-Konzentrie-
rungsmechanismus (CCM) aus einem carboxysomalen
CCM wird postuliert.
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Mutation und Selektion sind die zwei bedeutend-
sten Mechanismen der Evolution. Was man unter Mu-
tation und Selektion genau versteht wird im Kapitel
Evolution und Verhalten von Hans Winkler im Detail
beschrieben. – Ein Pfau schlägt ein Rad, mit zitternden
aufgestellten Federn präsentiert er die schillernden Au-
gen an den Enden der oft über einen Meter langen Fe-
dern um seine Weibchen zu beeindrucken. Je mehr Au-
gen umso attraktiver ist der Pfauenmann für die Weib-
chen (PETRIE & WILLIAMS 1993, PIKE & PETRIE 2005).
Ein Teichrohrsängermännchen, ein kleiner unschein-
barer brauner Vogel sitzt auf einem Schilfhalm im
Schilfwald des Neusiedler Sees und trällert sein kompli-
ziertes Lied. Unablässig, Tag und Nacht, mit nur kurzen
Pausen produziert er eine Silbe nach der anderen und
selten gleicht eine der anderen. 100derte von verschie-
denen Silben in einer Minute. 30 m weiter sitzt sein Ri-
vale und gibt sein Bestes. Sobald er mit seiner Leistung
ein Weibchen für sich gewinnt hört er auf zu singen.

Die bunten Federn des Pfaus und die „akustischen
Pfauenfedern“ des Rohrsängermännchens sollen durch
Kopierfehler (zufällige Mutationen) bei der Reproduk-
tion entstanden sein? DARWIN (1871) wusste bereits,
dass neben der natürlichen Selektion auch noch eine
sexuelle Selektion existiert. Die treibende Kraft ist die
Partnerwahl und der Konkurrenzkampf der Männchen
um Weibchen. Weibchen bevorzugen Männchen mit
komplizierten Gesängen (CATCHPOLE 1980, 1986,
LAMPE & ESPMARK 1994, LAMPE & SAETRE 1995) oder
„schillernden Augen“ auf langen Federn (PETRIE &

WILLIAMS 1993). D.h., wenn ein Männchen noch bes-
ser singt oder noch längere Federn hat wird es von
Weibchen bevorzugt. So sind meist die Weibchen die
Designer der oft unglaublichsten Ornamente die man
im Tierreich findet (Abb. 1).

Trotzdem ist der Weibchenwahl, als treibende Kraft
in der Evolution, über sehr lange Zeit relativ wenig Be-
deutung beigemessen worden. Heute, wo man die Va-
terschaft genetisch feststellen kann, werden diese gene-
tischen Vaterschaftstests auch in der Verhaltensfor-
schung eingesetzt und Vaterschaftsuntersuchungen, vor
allem an Vögeln, haben überraschende Ergebnisse er-
bracht (z. B. PETRIE & KEMPENAERS 1998). Bei 75 % al-
ler Singvogelarten bei dem ein Männchen und ein
Weibchen sich gemeinsam um die Jungen kümmern,
gehen die Weibchen fremd. Ein oder mehrere Junge im
Nest sind nicht vom Männchen, das die Jungen füttert.
Bartmeisenmännchen Panurus biarmicus (Abb. 2), lie-
bevolle Väter, die sich oft mehr als das Weibchen um
die Jungen kümmern, sind oft nicht die Väter dieser
Jungen (HOI & HOI-LEITNER 1997). Oft findet man in
einer Brutgruppe in mehr als der Hälfte der Nester
fremde Nachkommen (HOI & HOI-LEITNER 1997). Die
Ergebnisse von Vaterschaftsuntersuchungen, vor allem
bei Singvögeln, führen uns vor Augen, dass Weibchen
entscheidend in die Partnerwahl eingreifen (GOWATY
1994, PETRIE & KEMPENAERS 1998). Ein beunruhigen-
des Ergebnis für das männliche Geschlecht generell?
Schlussfolgerungen dieser Ergebnisse sind jedenfalls:

Evolution, Spermienkonkurrenz und Parasiten

H . HO I

Abstract: Already Darwin realized that besides “natural selection“ there is a second driving force in evolution, he identified as
“sexual selection“. Mate choice and competition for mates are the two important forces of “sexual selection“ and important to ex-
plain extravagant ornaments like the enormous antlers of red deer or the peacocks tail. Also extreme behavioural performances
in relation to mate choice can be explained by “sexual selection“. The importance of mate choice in evolution has been ignored
for a long time. Some decades ago the significance of “sexual selection“ to explain evolution grew, especially with the discovery
of what is called “sperm competition“. “Sperm competition“ is a part of the “sexual selection“ theory and includes all processes in
the female reproductive tract namely sperm selection by the female and sperm competition by sperm of rival males. Sperm com-
petition is a frequent phenomenon in many animal taxa and special adaptations are described. Furthermore, the importance of
pathogens and parasites for mate choice is discussed. In particular, why are parasites and consequently the immune system of the
host such important in “sexual selection“.

Key words: Sperm competition, mate choice, extravagant ornaments, parasite resistance, immunocompetence.
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Monogame Weibchen (solche die im Prinzip mit ei-
nem Männchen über längere Zeit zusammenleben) sind
häufig untreu, anders als von DARWIN (1871) und bis
vor kurzem auch von ANDERSSON (1994) traditionell
angenommen wurde.

Paarbindungen zum Zwecke der gemeinsamen Fort-
pflanzung sind oft voller Konflikte bei dem die Interes-
sen der beiden Geschlechtspartner nicht übereinstim-
men (LIFJELD et al. 1994, GOWATY 1996).

Sexuelle Selektion ist nicht mit der Paarung zu En-
de, da sich Weibchen häufig mit mehreren Männchen
paaren. Der Konkurrenzkampf der Männchen und die
Partnerwahl setzen sich im Genitaltrakt des Weibchens
fort. Man fasst diese Prozesse unter dem Begriff „Sper-
mienkonkurrenz“ zusammen (BIRKHEAD & MØLLER
1992, 1998). Im engeren Sinn meint man damit alle
physiologischen Vorgänge im weiblichen Genitaltrakt
die nach der Paarung mit mehreren Männchen ablaufen

(BIRKHEAD & MØLLER 1992, 1998). In weiterem Sinn
meint man damit verschiedenste morphologische, phy-
siologische und Verhaltensaspekte: z. B. Größe, Menge
und Struktur der Spermien, Morphologie männlicher
und weiblicher Sexualorgane, Spermienspeicherorgane,
Balzrituale und Kopulationsverhaltenweisen (z. B. GO-
WATY 1994). Während der Verpaarung gibt es mehrere
Momente wo Weibchen in die Entscheidung, wer letzt-
endlich der Vater ist, eingreifen.

(a) Vor der Kopulation: Der Zeitpunkt der Kopula-
tion ist ausschlaggebend für die Sicherung der Vater-
schaft. Je näher Kopulation und Ovulation zusammen-
fallen, umso wahrscheinlicher die Paternität. Weibchen
haben also über die Wahl des Kopulationszeitpunktes
Einfluss auf den tatsächlichen Vater. „Mann“ könnte
diesen Mechanismus mit dem Sprichwort „Die Letzten
werden die Ersten sein“ umschreiben (BIRKHEAD & MØL-
LER 1992, 1998). Entscheidend ist die Menge an Sper-
mien, die von einem Männchen zur Verfügung stehen.
Weibchen vieler Tierarten können zwar Spermien spei-
chern, verlieren aber mit der Zeit konstant eine gewisse
Menge an Spermien. Bei Vögeln stellen solche Sper-
mienspeicher Ausbuchtungen am Übergang zwischen
dem Vaginal und Uterusbereich dar (Fig. 3a). Insekten
haben meist eine eigene Speicherkammer für Spermien
(Fig. 3b).

Bei Vogelarten ist die Verlustrate artspezifisch und
bei manchen Arten wie z. B. Bartmeisen sehr hoch (SAX
et al. 1998). Daher stehen immer von dem Männchen
das zuletzt kopuliert am meisten Spermien zur Verfü-
gung. Auch die Kopulationshäufigkeit hängt teilweise
von der Höhe der Verlustrate ab.

(b) Während der Kopulation: Weibchen können
manchmal beeinflussen, ob es zu einer Ejakulation
kommt oder nicht. Sie können zum Teil auch die Men-
ge der Spermien regulieren, die bei der Kopulation in
den Genitaltrakt gelangen. Der Spermientransfer wird
auch durch die Größenunterschiede der Paarungspart-
ner beeinflusst.

(c) Nach der Kopulation aber vor der Befruch-
tung: Weibchen können Spermien nach dem Transfer
wieder ausscheiden (ca. 80%). Haushühner pressen
nach der Kopulation mit einem rangniederen Hahn
möglichst alle Spermien wieder aus. Selektion der Sper-
mien findet dann im Vaginalbereich statt. Die dabei ab-
laufenden physiologischen Vorgänge sind noch relativ
unklar. Ausgewählte Spermien werden in den Sper-
mienspeichern eingelagert. Von einem Ejakulat mit ca.
5 Mill. Spermien sind dann nur mehr wenige 10tausen-
de übrig. Damit ist es aber noch nicht genug. Weibchen
verschiedener Tierarten können unterschiedlich selek-
tiv auf bestimmte Spermienspeicher und sogar Sper-
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Abb. 1: Männlicher Kronnentyrann Onychorhyncus coronatus. Weibchen sind
die Designer des eleganten Kopfschmuckes der Männchen. Foto: Hans Winkler.

Abb. 2:
Bartmeisenmännchen

Panurus biarmicus.
Die Männchen haben
schwarze Bartstreifen

und eine gelbe
Schnabelfärbung.
Foto: Herbert Hoi.



mien zugreifen. Die Spermien treten dann den letzten
Weg an – zum Ei! Auch hier gibt es physiologische Hin-
dernisse der Weibchen um sicherzustellen, dass nur die
besten und gesündesten Spermien das Ei erreichen.
Auch der Weg kann unterschiedlich lang sein. Nur we-
nige (einige Hunderte bis Tausende) erreichen das Ei
und nur ein Spermium kann das Ei befruchten.

(d) Nach der Befruchtung: Selbst nach der Be-
fruchtung kann das Weibchen noch Einfluss auf die Va-
terschaft nehmen. Selektiver Schwangerschaftsabbruch
(Bruceeffekt) kommt bei verschiedenen Tierarten vor.

Angesicht dieser Vielzahl an Möglichkeiten, die
Weibchen zur Verfügung stehen, scheint die Situation
für das männliche Geschlecht eher trist. Männchen ha-
ben natürlich Strategien entwickelt, um ihre Chancen
auf die Vaterschaft der Jungen eines Weibchens zu erhö-
hen. Im morphologischen Bereich gibt es unterschied-
lichste Penisstrukturen (Fig. 4).

Bei Wild- und Hausschweinen ist der Penis der Eber
extrem lang und hat eine korkenzieherartige Spitze. Die
passt ideal zu der spiraligen Cervix der weiblichen
Schweine. Der Eber kann so sein Ejakulat direkt in den
Uterus abgeben. Eber geben bei der Befruchtung außer-
dem riesige Mengen an Spermien und Spermienflüssig-
keit ab. Die Anpassungen der genitalen Strukturen der
beiden Geschlechter bei vielen Tierarten legt den
Schluss nahe, dass sie sich in Koevolution miteinander
entwickelt haben. Auch die Morphologie der Spermien
oder Menge der Spermien können variiert werden.
Männchen können weiters mit Hilfe verschiedener Ver-
haltensmaßnahmen versuchen, die Sicherheit über die
Vaterschaft zu erhöhen (BIRKHEAD & MØLLER 1992).
Partnerbewachung ist eine Möglichkeit. Bei vielen Vo-
gelarten weichen die Männchen ihren Weibchen wäh-
rend ihrer rezeptiven Phase nicht von der Seite. Part-
nerbewachung rund um die Uhr ist aber nicht immer
möglich. Mann muss oft Nahrung herbeischaffen, das
Territorium und Nest vor Konkurrenten bewachen. Da-
mit ist eine lückenlose Bewachung der Partnerin nicht
mehr möglich. In diesem Fall versuchen Männchen so-
oft wie möglich mit dem Weibchen zu kopulieren. Vo-
gelarten mit Partnerbewachungen kopulieren ca. 10 bis
20mal pro Gelege. Im Vergleich dazu kopulieren Paare
ohne Partnerbewachung 200mal z.B. Haussperlinge,
oder 600mal manche Greifvogelarten. Bei Tieren die in
Kolonien brüten ist z.B. eine effiziente Partnerbewa-
chung nicht möglich. Bei vielen Insekten, Amphibien
und Reptilien bleiben die Männchen nach der Kopula-
tion einfach auf dem Weibchen hängen. Kopulationen
die mehrere Tage dauern wie z.B. bei Stabheuschrek-
ken, ist eine andere Alternative. Den berüchtigten
Keuschheitsgürtel gibt es im Tierreich wirklich. Ze-
mentdrüsen helfen oft Stöpsel zu produzieren, mit de-

nen die Männchen die Genitalöffnung der Weibchen
verschließen (z. B. bei vielen Insekten, Reptilien und
Säugetieren wie Meerschweinchen).

Auch Vergewaltigungen (Abb. 5) oder den Partner
durch aggressives Verhalten einzuschüchtern ist eine
Möglichkeit, um die Vaterschaft zu sichern (VALERA et.
al. 2003). Warum ist die Partnerwahl der Weibchen so
bedeutend für die Evolution? Warum ist die Wahl eines
Partners so wichtig? Warum sind die Interessen der Ge-
schlechter oft so gegensätzlich? Warum gehen Weib-
chen fremd?

Männchen können ihren Fortpflanzungserfolg erhö-
hen, wenn sie mit mehreren Weibchen kopulieren.
Können Weibchen ihren Fortpflanzungserfolg erhöhen
wenn sie sich mit mehreren Männchen verpaaren? Ja,
ein Weibchen kann zwar nicht mehr Junge bekommen,
aber sie kann das Risiko eines unfruchtbaren Männ-
chens reduzieren, sie kann Nahrung oder andere Re-
sourcen von mehreren Männchen bekommen, die ihr
auch bei der Jungenaufzucht helfen. Bei manchen Tier-
arten, vor allem Insekten, sind sogar die Spermien selbst
eine wichtige Nahrungsresource, die sich dann auf die
Zahl der Nachkommen auswirkt. Nachkommen von
mehreren Männchen sind genetisch unterschiedlich,
Weibchen streuen damit die Möglichkeit, dass wenig-
stens einige Junge resistent gegenüber neuen Krankhei-
ten oder Parasiten sind. Weibchen gehen oft mit attrak-
tiveren Männchen fremd und damit sind auch ihre Söh-
ne attraktiver und werden erfolgreicher sein. Auch die
genetische Qualität der Paarungspartner kann eine Rol-
le spielen. Qualitäten wie ein gutes Immunsystem zur
Abwehr von Krankheiten und Parasiten können ent-
scheidend bei der Partnerwahl sein. Neue Parasiten ent-
stehen, Viren mutieren mit unglaublicher Geschwindig-
keit. Parasiten und Krankheitserreger sind vielleicht so-
gar eine der bedeutendsten treibenden Kräfte in der
Evolution. Warum? W.D. Hamilton entwickelte in den
80 Jahren des letzten Jahrhunderts die Idee, dass Fit-
nessunterschiede – Unterschiede in der Qualität von
Individuen – einer Population über lange Zeiträume
aufrecht bleiben können, indem sie sich mit ihren Para-
siten interaktiv entwickeln (z. B. HAMILTON & ZUK
1982). Jedes Tier, groß genug, dass man es sieht, hat Pa-
rasiten. Parasiten, weil kleiner, vermehren sich auch
schneller und haben auch kürzere Generationszyklen.

Von Generation zu Generation vergehen beim
Menschen ca. 25 Jahre, bei Bakterien oft nur 20 Minu-
ten. D. h., 100e Generationen von Parasiten können
sich an ihren Wirt anpassen bis schließlich der Wirt
einmal die Möglichkeit hat, auf die Parasiten zu reagie-
ren. Für Parasiten sind die Wirte ihre Umwelt, an die sie
sich anpassen müssen und der Körper des Wirtes beein-
flusst das Wohlergehen der Parasiten. Umgekehrt, für
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die großen Tiere (Wirte) sind die Parasiten ein Teil ih-
rer biologischen Umwelt und ihre Eigenschaften beein-
flussen ihre Lebensqualität. Da sich die Parasiten dau-
ernd ändern, sind Gene, die heute vorteilhaft sind um
Parasiten abzuwehren, vielleicht morgen schon nutzlos.
Dadurch, dass sich Parasiten dauernd verändern kön-
nen, sich nie alle Wirte auf sie einstellen und es werden
daher nie alle Individuen gleich gut sein. Da die Ab-
wehrkräfte zwischen Individuen variieren, haben man-
che Tiere weniger, andere mehr Probleme mit Krank-
heitserregern und Parasiten. Hier kommt die Sexuelle
Selektion ins Spiel. Die Partnerwahl sollte bei solchen
Merkmalen ansetzen, die Indikatoren für Parasitenresi-
stenz und Immunabwehr darstellen (PENN & POTTS
1998). Bei Menschen z. B. ist dieses Organ, das über den
Körper verteilt ist, eines der größten und wiegt ca. 2 kg.
MHC-Moleküle, Gewebemarker auf allen Körperzellen,
stellen sozusagen das immunologische Passbild dar.
Mäuse, Ratten und wahrscheinlich auch der Mensch
können diese Molekülstruktur riechen und sie spielt
auch eine Rolle bei Sympathie, Antipathie und Part-

nerwahl. Ornamente, die demWeibchen sagen, dass der
Träger resistent gegen Bakterien, Viren oder irgendwel-
che Darmparasiten ist (z. B. MØLLER & PETRIE 2002).
Lange schillernde Federn eines Pfauenmännchens oder
der virtuose Gesang des Teichrohrsängers verspricht
„Ich hab meine Parasiten und Krankheitserreger be-
siegt, sonst würde ich nicht so ausschauen (Pfau) und
ich nicht so toll singen (Teichrohrsänger).“ „Werde
meine Partnerin, dann werden deine Nachkommen
meine Eigenschaften erben.“
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Abb. 4: (a) Genitalien einer männlichen
Kleinlibelle. Das Horn dringt in die Spermathek
des Weibchens und dient zur Entfernung bereits
vorhandener Spermien. (b) Kopulationsorgan
eines Bartmeisenmännchens. Skizze: Christine
Hoi, Foto: Herbert Hoi.

a

b

Abb. 3: (a) Spermienspeicher eines Bartmeisenweibchens. Das sind Aussackungen
am Übergang zwischen Vagina und Uterus (hier gefüllt mit Spermien) und, (b)
Ovarium, Spermathek (Blase über dem Ovarium wird mit Spermien gefüllt) und
die verzweigte Anhangsdrüse (nahe der Genitalöffnung) eines Insekts. Skizzen:
Christine Hoi.

a

b



Zusammenfassung

Bereits Darwin erkannte, dass es neben der „Natür-
lichen Selektion“ auch noch eine zweite nämlich die
„Sexuelle Selektion“ gibt. Die treibende Kraft dahinter
ist die Partnerwahl und die Konkurrenz um Paarungs-
partner. Außergewöhnliche Körpermerkmale wie z. B.
das Geweih der Hirsche oder die langen Federn eines
Pfauhahns, aber auch rekordverdächtige Verhaltensleis-
tungen, die der Balz dienen, können damit erklärt wer-
den. Erst vor ca. 30 Jahren hat man entdeckt, dass die
Prozesse „Sexueller Selektion“ sich nach der Verpaa-
rung fortsetzen. In diesem Zusammenhang werden alle
Prozesse, die sich im weiblichen Genitaltrakt abspielen,
als „Spermienkonkurrenz“ zusammengefasst. Selektion
der Spermien durch Weibchen und Konkurrenzkampf
der Spermien im Genitaltrakt der Weibchen sind ein
häufiges Phänomen und Anpassungen daran werden im
Detail besprochen. Eine große Rolle bei der Partner-
wahl spielen Krankheitserreger und Parasiten. Warum
gerade Parasiten und als Konsequenz auch das Immun-
system der Wirte so bedeutend bei der „Sexuellen Selek-
tion“ sind wird erläutert.
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Abb. 5: (a) Bettwanze Cimex lectularius. Bettwanzenmännchen befruchten die Weibchen brutal durch die Körperwand. (b) Mehrere
Erdkrötenmännchen (Bufo bufo) hängen sich bei ihren Paarungsversuchen of rücksichtslos auf ein Weibchen. Solche Vergewaltigungen
führen sogar zum Tod des Weibchens. Skizze: Christine Hoi, Foto: H. Bellmann.
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Die Parasiten des Menschen aus der Sicht
der Koevolution

H . A S P Ö C K & J . WA L O C H N I K

Abstract: The parasites of humans in the light of co-evolution. — Parasites in the broad sense are all causative agents of infec-
tions and infectious diseases, and of infestations and their corresponding diseases: viruses, bacteria, fungi, protozoa, and animals.
In medicine, for reasons of tradition, the term parasite refers to any protozoan, helminth and arthropod causing or transmitting
infections or infestations. This is an extremely heterogeneous omnium-gatherum of biologically entirely different organisms with
a huge variety of host-parasite interrelations.
Co-evolution in the strict sense is the mutual evolutive adaptation of two (usually strongly) interactive species for optimization
or even stabilization of the existence of both. Show-horses of co-evolution are – besides the various forms of endosymbiosis – an-
giosperms and their pollinators on one hand and parasites and their hosts on the other hand. The conditions and strategies of
evolution are, however, very different. In the first case an interaction, which is advantageous a priori or at least at a very early
stage, becomes improved continuously until such phenomena are developed like the 30cm long proboscis and the correlative nec-
tary calcars of the flowers involved. In the case of parasites and their hosts it is, however, an armed conflict from the very begin-
ning, which is frequently called an evolutionary armed race. This catchword meets, however, the complexity of the situation,
which changes permanently in the course of the evolutionary process, only in part. In the conflict between a parasite (or para-
sites) and its (their) host(s) not only are strategies of aggression, but also (and even more) those of protection, of essential signif-
icance. Both – parasites as well as their hosts – have developed a fantastic variety of protective measures, the parasites have
evolved many evasion mechanisms by which they try to escape the unspecific and specific mechanisms of defence (immune sys-
tem in the broad sense) of the host. After all, optimally, all these strategies lead to a balance in which the parasite may survive
and develop in the host without major impairments, may continue its life cycle and may reproduce in the host (or elsewhere) and
spread without being hindered (on the contrary: achieving even more effective ways of dissemination), on one hand, and in which
the host (in this special case: Homo sapiens) is not affected by a reduction of reproduction capacity, on the other hand. (A reduc-
tion of life quality, even of life expectancy, due to a parasitic disease is of minor importance – if these events happen after the re-
production period.) Possibly certain mechanisms have been developed in the course of co-evolution of humans and their para-
sites which have even led to advantages for the host: There is some evidence which supports the hypothesis that allergies on one
hand and autoimmune diseases on the other hand, may be reduced due to immune modulation by certain parasites.
There are about 70 species of Protozoa, more than 350 of helminths and several hundreds of arthropods, which may parasitize in
or on humans. We are the organism with by far the highest number of parasites. This is due to the fact that this euryoecious and
extremely successful species Homo sapiens has intruded – directly or indirectly – into almost all ecosystems of this planet, which
has led to a more or less close contact with many parasites of other Metazoa. Thus, by far most parasites of humans are the result
of more or less incidental encounters. Viewed from the aspect of co-evolution, as a rule (but with exceptions!), these parasites are
of no particular interest. However, there remains a surprisingly high number of anthropostenoxene parasites – altogether about
35 species: 12 Protozoa, 17 helminths, and 6 arthropods – which depend on humans thus demonstrating a long co-evolution. Pa-
rameters which are of essential importance for an understanding of these evolutive interactions are:
� the bifurcation of Hominini – Panini in Africa about 6-7 mio. years BP,
� the development of the upright gait (probably in close connection with a life of the early hominins at the water)
� herbivory and piscivory of the early hominins and the development of carnivory perhaps 2.5 mio. years BP,
� the loss of pelage and (much later) the invention of clothing,
� the many migrations of hominins and from certain points of view also much younger events, like domestication of animals,
development of settlements and of agriculture, which have led to new intensive interactions of zoonotic parasites (Toxoplas-
ma gondii, Toxocara spp., Echinococcus granulosus) and also of anthropostenoxene parasites (e.g. Plasmodium falciparum) with
humans.

Particularly impressive examples of co-evolution are the Plasmodium spp., Taenia spp., Schistosoma spp., Echinococcus spp., and the
lice.

Key words: Parasites, Protozoa, helminths, arthropods, evolution, co-evolution, hominisation, herbivory, piscivory, carnivory, up-
right gait, water-associated parasites, Plasmodium, malaria, Trypanosoma cruzi, Chagas disease, Schistosoma, Taenia, Echinococcus,
Pediculus, Phthirus, hygiene hypothesis, allergies, autoimmune diseases.
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Vorbemerkung

Parasitismus und Koevolution sind Phänomene, die
durch einen so hohen Grad an komplexem Zusammen-
wirken auf allen Ebenen – auf jener der Zelle, der Orga-
ne und letztlich der ganzen Organismen – und durch so
verblüffende Meisterleistungen der Evolution geprägt
sind, dass man bei der Erläuterung Mühe hat, sich einer
Sprache zu befleißigen, die frei von unzulässigen Final-
sätzen, Kausalsätzen und von der Verwendung von te-
leologisch gefärbten Begriffen und anthropomorphen
Ausdrucksweisen ist, sondern sine ira et studio sachlich
und nüchtern über Fakten zu berichten, allenfalls Hypo-
thesen zu entwickeln.

Wir beide sind – unseren unterschiedlichen Lebens-
altern entsprechend zwar unterschiedlich lang, aber je-
denfalls intensiv – in der universitären Lehre für die
Studierenden der Medizin einerseits und der Biologie
andererseits ebenso wie als Vortragende nicht nur bei
Kongressen, sondern auch in der ärztlichen Fortbildung
tätig. Wir wissen daher um den enormen didaktischen
Wert einer lebendigen Sprache, die sich auch Anthro-
pomorphismen und einprägsame bildhafte Vergleiche
erlaubt. Darauf wollen wir nicht verzichten, wenn es da-
rum geht, irgendein erstaunliches Phänomen plakativ
darzustellen.

Um aber jeglichen Verdacht kategorisch auszu-
schließen, wollen wir in aller Deutlichkeit festhalten,
dass wir beide blüten- und astreine Vertreter der Syn-
thetischen Evolutionstheorie sind.

1. Parasiten und Parasitismus

1.1. Parasitismus: Begriffsbestimmung

In der Biologie versteht man unter Parasiten Orga-
nismen, die anderen Organismen – salopp gesagt – ir-
gendetwas wegnehmen („rauben“), ohne sie dabei zu tö-
ten. Der Akt des Parasitismus ist vielmehr an das Leben
des Beraubten, den man treffend als Wirt bezeichnet,
gebunden. In den meisten Fällen raubt der Parasit dem
Wirt etwas, das er selbst als Nahrungsenergie verwen-
det. Ein Bandwurm z.B., der im Darm seines Wirts lebt,
entzieht ihm Darminhalt, den er selbst, der Parasit, als
Nahrung verwendet; eine Stechmücke, die an einem
Menschen Blut saugt, holt sich Nahrung. In beiden Fäl-
len kann der Wirt das Geraubte leicht abgeben, ohne
dass er wirklichen Schaden nimmt – solange sich die
Zahl der Parasiten in Grenzen hält.

Man kann also definieren „Parasitismus ist Leben
oder Vermehrung durch Energieraub in oder an einem
anderen lebenden Organismus, dem Wirt“. Das ent-
spricht etwa und doch nicht ganz der alten Definition:
„Ein Parasit ist ein Organismus, der ganz oder teilweise,

dauernd oder zeitweise, auf Kosten eines anderen leben-
den Organismus, den man als Wirt bezeichnet, existiert“.

Es muss grundsätzlich im Interesse des Parasiten lie-
gen, seinen Wirt nicht (zumindest nicht zu früh) zu tö-
ten, weil er sich damit seiner Lebensgrundlage beraubt.
Das unterscheidet ihn von Räubern (Prädatoren), die
ein Beutetier (oder eine Beutepflanze) töten, teilweise
oder zur Gänze auffressen und sich dies auch leisten
können, weil die Populationsdichten der Beuteorganis-
men groß genug sind und weil ihr Leben ja nicht von
der Assoziation mit einem anderen lebenden Organis-
mus abhängt. Räuber sind in der Regel freilebende Or-
ganismen.

Parasitismus ist eine überaus verbreitete Lebensform.
Man schätzt, dass jedenfalls mehr als die Hälfte aller Or-
ganismen-Arten Parasiten sind. Alle größeren systemati-
schen Taxa – von den Bakterien über die Protisten bis zu
den Wirbeltieren – haben parasitische Formen hervorge-
bracht haben und jede Organismen-Spezies kann irgend-
einen, meist mehrere, Parasiten beherbergen.

Parasiten im weiten Sinn sind natürlich alle Organis-
men, die auf Kosten eines anderen lebenden Organismus
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IInnffeekkttiioonn  uunndd  IInnffeessttaattiioonn
Kriterien der Infektion:
• Der Erreger dringt in den Wirt ein (Invasion); diese Invasion kann ein Hohlorgan (z.B. den
Darm), ein Gefäßsystem (Blut- oder Lymphgefäßsystem), ein Gewebe oder eine Zelle betreffen

• Der Erreger vermehrt sich in seinem Wirt
• Das Immunsystem des Wirts reagiert auf diesen Erreger
Erreger von Infektionen: Alle Viren, die meisten Bakterien, alle Protozoen, aber nur wenige
Helminthen (z.B. Strongyloides, Echinococcus) und wenige parasitische Arthropoden.
Die Vermehrung von Infektionserregern wird in der Regel nach unterschiedlich langer Zeit
durch die Wirkung des Immunsystems zum Stillstand gebracht. Bei Beeinträchtigung des
Immunsystems können sich manche beim Immungesunden harmlose Erreger schrankenlos
vermehren und zu einer lebensbedrohlichen Gefahr werden (Beispiel: Toxoplasma gondii beim
AIDS-Patienten).
Kriterien der Infestation (deutsch: Befall):
• Mindestens eines der Kriterien der Infektion trifft nicht zu
Erreger von Infestationen: Fast alle Helminthen und parasitischen Arthropoden (alle
Ektoparasiten). Die meisten Helminthen und Arthropoden vermehren sich nicht im oder am
Menschen, daher wird auch der medizinische Stellenwert durch eine Immunsuppression nicht
(oder jedenfalls nicht wesentlich) verändert; Beispiel: Ein Spulwurm-Befall läuft beim AIDS-
Patienten nicht anders ab als bei einem Menschen mit intaktem Immunsystem. Manche
Ektoparasiten (Läuse) vermehren sich zwar am Menschen, dringen aber nicht ein.

� � �

Infektion ist keinesfalls identisch mit Infektionskrankheit, und auch viele Infestationen führen
nicht zu einer Erkrankung. Jeder, der diesen Satz liest, ist mit irgendwelchen Erregern infiziert
(z.B. mit Herpes-Viren oder mit Toxoplasma gondii), aber die meisten haben zu diesem
Zeitpunkt keine Infektionskrankheit.

Erreger von Infektionen und Infestationen des Menschen
• Prionen [Kasten 3]: Proteine ohne Nukleinsäuren
• Viroide [Kasten 4]: „Nackte“ Nukleinsäuren
• Viren [Kasten 4]: Von Proteinen umschlossene DNS oder RNS
• Bakterien [Kasten 5]: Prokaryote (primär) mit Zellwand
• Pilze [Kasten 6]: Eukaryote mit Zellwand
• Protozoen [Kasten 7]: Eukaryote Einzeller ohne Zellwand
• Helminthen [Kasten 8]: Eingeweidewürmer
• Parasitische Arthropoden [Kasten 9]: Gliederfüßer
• Andere Metazoen, z.B. Hirudinea (Blutegel)

1
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Erreger von Infektionen und Infestationen des Menschen

Prionen (Proteine ohne Nukleinsäuren)

Viroide („Nackte“ Nukleinsäuren)

Viren (Von Proteinen umschlossene DNS oder RNS)

Bakterien (Prokaryote (primär) mit Zellwand)

= Proteine ohne DNS oder RNS. Streng genommen, entsprechen sie nicht den Kri-
terien einer Infektion (siehe Kasten 1), da sie nicht eine Vermehrung i. e. S., son-
dern nur eine Anhäufung des Erregers der Krankheit induzieren, indem – quasi in
einem Dominoeffekt – ein normales und regelmäßig exprimiertes Protein (= Prion-
protein = PrPc) strukturell so verändert wird, dass es nicht mehr abgebaut werden
kann. Dieses veränderte Protein ist das Prion (PrPsc); wenn es mit normalem Pro-
tein in Kontakt kommt, transformiert es dieses zu einem Prion, daraus ergibt sich
eine Kettenreaktion. Das normale Prion-Protein tritt als Membran-Protein in den
verschiedenen Zellen des Körpers in unterschiedlichem Ausmaß auf, besonders ge-
häuft in Zellen des Zentralnervensystems. Im gesunden Organismus wird das Pri-
on-Protein zwar dauernd synthetisiert, aber ebenso dauernd auch wieder abge-
baut, so dass es stets nur in einer mehr oder weniger konstanten Menge vorliegt.
Die kontinuierliche Anhäufung von PrPsc führt zur Entstehung der Krankheit und
nach zumeist jahrelanger Inkubationszeit zur klinischen Manifestation; sie betrifft
stets das Zentralnervensystems, indem das sich in den Zellen anhäufende Protein

diese zerstört und damit letztlich zur Bildung von „Löchern“ im Gewebe führt
(spongiformes = schwammartiges Aussehen).
Prionen können nicht nur von Individuum zu Individuum einer Art, sondern auch
über Spezies-Grenzen hinweg übertragen werden (Beispiel: BSE). Außerdem kön-
nen Prionen nicht nur durch Transmission, sondern auch durch eine genetisch ver-
änderte, also vererbbare, auf dem Chromosom 20 lokalisierte Information entste-
hen, und schließlich kann es auch durch spontane (somatische) Mutationen des
das Prionprotein kodierenden Gens auf dem Chromosom 20 in Zellen des ZNS zur
Entstehung von Prionen kommen. Dieses Phänomen – Entstehung ein- und dersel-
ben Krankheit durch Übertragung oder genetisch bedingt – ist in dieser Form in
der gesamten Biologie und Medizin einmalig.
Die durch Prionen hervorgerufenen Erkrankungen werden auch als Transmissible,
spongiforme Enzephalopathien (TSE) bezeichnet. Beispiele: Creutzfeld-Jakob-
Krankheit, Kuru, Familiäre fatale Insomie, Bovine spongiforme Enzephalo-
pathie (BSE) = „Rinderwahnsinn“.

Viroide unterscheiden sich von Viren dadurch, dass ihre Nukleinsäure – es
handelt sich um zirkulär geschlossene RNA – nicht von einem Kapsid ein-
geschlossen ist, sondern frei in der befallenen Zelle liegt. Zahlreiche
Krankheiten von Pflanzen werden durch Viroide ausgelöst. Beim Men-
schen gibt es – soweit bisher bekannt – keine wirklichen Viroide, allenfalls

nur einen Erreger, der Viroiden zumindest ähnlich ist. Es handelt sich dabei
um das Hepatitis-D-Virus (= HDV = Delta-Agens), das selbst über zu wenig
genetische Information verfügt, um ein Kapsid zu bilden, ja mehr noch,
das allein nicht existieren kann, sondern auf eine Assoziation mit dem He-
patitis-B-Virus angewiesen ist, dessen Genom das HDV-Kapsid kodiert.

sind prokaryote Organismen. Ihre genetische Information ist in einem frei
im Zytoplasma liegenden, ringförmig geschlossenen DNA-Faden mit einer
Länge von ca. 1 mm (und oft vielen zusätzlichen kleinen, ebenfalls ringför-
mig geschlossenen Elementen im Zytoplasma, den Plasmiden) lokalisiert.
Prokaryote haben keinen Zellkern, keine Mitochondrien oder Plastiden,
kein endoplasmatisches Reticulum, keinen Golgi-Apparat, keine Lysoso-
men, und ihre Ribosomen unterscheiden sich von jenen der Eukaryoten
durch Größe und Struktur. Auch eine Meiose gibt es bei Bakterien selbst-
verständlich nicht. Die meisten Bakterien haben eine Größe von rund 
1 µm (0,5-2 µm), die kleinsten (z.B. Rickettsien) sind ca. 0,2 µm, die größten
mehrere µm. Der größere Teil der Bakterien besitzt über ihrer Zellmembran
(= zytoplasmatische Membran = „unit membrane“), die das Zytoplasma
nach außen begrenzt und die grundsätzlich allen Lebenwesen eigen ist, ei-
ne Zellwand, der ein Murein-Skelett zugrunde liegt und durch die die Zel-
le eine rigide Form (z.B. Stäbchen, Kokken...) erhält. Einige Gruppen der
Bakterien haben offenbar im Verlauf der Evolution die Zellwand verloren
und zeigen auch andere Reduktionen. Beispiel: Mykoplasmen.
Bakterien vermehren sich in der Regel durch einfache Teilung, doch sind
verschiedene parasexuelle Vorgänge mit verschiedenen Mechanismen des
Gentransfers bekannt.

Zahlreiche Krankheiten von hohem medizinischen Stellenwert werden
von Bakterien hervorgerufen: Syphilis, Lyme-Borreliose, Rückfallfieber,
Leptospirose, Legionärskrankheit, Gonorrhöe, Bruzellose, Keuchhusten,
Tularämie, Typhus, Paratyphus, bakterielle Ruhr, Pest, Cholera, Fleckfieber,
Trachom, Ornithose, Scharlach, Milzbrand, Wundstarrkrampf (Tetanus),
Gasbrand, Listeriose, Diphterie, Tuberkulose, Lepra...
Erkrankungen durch Bakterien zeigen in der Regel alle klassischen Krite-
rien der Infektion. Einige wenige durch Bakterien hervorgerufene Krank-
heiten werden jedoch durch Intoxikationen bedingt. Beispiel: Botulismus.
Bisher sind etwa 4.000 Bakterien-Spezies beschrieben (von denen nur ein
paar 100 erwiesenermaßen humanmedizinische Relevanz besitzen). Insge-
samt gibt es möglicherweise 3 Millionen Bakterien-„Spezies“ (GROOMBRIDGE

1992). (Der Begriff „Spezies“ ist bei prokaryoten Organismen – und mu -
tatis mutandis übrigens ebenso bei Eukaryoten ohne sexuelle Vermehrung
und ohne Meiose – nur mit Einschränkungen und mit dem Wissen, dass
man eigentlich andere Begriffe dafür braucht, zu verwenden!) Einige bak-
terielle Krankheiten des Menschen (darunter so bedeutsame wie Fleckfie-
ber und Pest) werden durch parasitische Arthropoden beim Blutsaugen
übertragen. Als Vektoren fungieren vor allem Zecken (Rickettsiosen, 
Borreliosen u. a.), Läuse (Fleckfieber, Rückfallfieber) und Flöhe (Pest).

= DNA oder RNA, umgeben von einem Kapsid, das in komplizierter Struk-
tur aus Proteinen zusammengesetzt ist; manche Viren verfügen zudem
über eine Hülle, die vor allem aus Elementen der Zellmembran der Wirts-
zelle besteht.
Viren sind keine Lebewesen, weil ihnen wesentliche Merkmale lebender
Organismen fehlen. Sie besitzen keinen eigenen Stoffwechsel, sie verfü-
gen nicht über die Fähigkeit der Eigenbewegung, und sie können sich
nicht selbst vermehren, sondern werden durch die Wirtszelle vermehrt. Sie
besitzen jedoch genetische Information einschließlich der Fähigkeit zur
Mutation und damit gewichtige Kriterien des Lebens. Manche Viren kön-
nen sogar vorübergehend – für lange Zeit oder dauernd – in das Genom
ihres Wirts eingebaut werden. Viren stammen (zum Teil als „wild gewor-
dene Gene“) von Lebewesen ab; vermutlich kennt man bisher etwa 5.000
Viren (von denen nur ein Bruchteil als Erreger von Infektionen des Men-
schen bekannt ist), möglicherweise gibt es aber eine halbe Million „Virus-
Arten“ (GROOMBRIDGE 1992) oder noch mehr, wie man aus Entdeckungen
der jüngsten Zeit (z.B. in marinen Organismen) extrapolieren kann. Viren

erfüllen alle Kriterien einer Infektion. Viele sind Erreger bekannter, z.T.
schwerer und häufig lebensbedrohlicher Erkrankungen; Beispiele: Krank-
heiten durch DNA-Viren: Windpocken, Gürtelrose, Herpes simplex, Adeno-
virusinfektionen, virusbedingte Warzen und Papillome, Zervix-Karzinom,
Hepatitis B.
Krankheiten durch RNA-Viren: Poliomyelitis, Coxsackie-Infektionen, Hepa-
titis A, Rhinovirus-Infektionen (Schnupfen), Hepatitis E, Röteln, Dengue,
Gelbfieber, Japanische Enzephalitis, West-Nile-Fieber, Frühsommer-Menin-
goenzephalitis, Hepatitis C, AIDS, Influenza, Tollwut, Ebola.
Viele Viruskrankheiten werden durch Erreger hervorgerufen, die durch
parasitische Arthropoden (in denen sie sich ebenfalls vermehren) beim
Blutsaugen übertragen werden. Diese – systematisch zum Teil voneinan-
der weit entfernt stehenden Viren – bezeichnet man mit einem Sammel-
begriff als „Arboviren“ (= ARthropode-BOrne Viruses); die wichtigsten
Überträger sind einerseits Zecken (z.B. FSME, CCHF), andererseits Stech-
mücken (z.B. Gelbfieber, Dengue, mehrere, sehr verschiedene 
Enzephalitis erregende Arboviren) sowie Sandmücken.
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Erreger von Infektionen und Infestationen des Menschen

Pilze (Eukaryote mit Zellwand)

Protozoen

Helminthen

Parasitische Arthropoden

Pilze sind eukaryote, ein- oder vielzellige Organismen mit einer Zellwand,
die bei den meisten Gruppen aus Chitin besteht. Sie sind hochorganisiert
und besitzen alle Organellen eukaryoter Zellen – mit Ausnahme der Plasti-
den. Daher sind sie nicht zur Fotosynthese befähigt, sondern heterotroph.
Pilze vermehren sich sexuell durch Ausbildung von Gameten, die zu einer
Zygote verschmelzen (was eine Meiose erfordert) oder asexuell durch
Sprossung. Durch Teilung entstehen lange fadenartige Gebilde, soge-
nannte Myzelien, die im Extremfall (im Waldboden) mehrere Kilometer
Länge erreichen können. Damit stellen die Pilze die längsten Organismen
der Erde überhaupt dar. Die kleinsten Pilze sind einzellig und überschrei-
ten 1 µm nur geringfügig.
Die weitaus meisten Pilze sind medizinisch ohne jede Bedeutung, manche
dienen als Nahrung, andere sind giftig, manche stellen die Lieferanten

von Antibiotika dar. Insgesamt sind bisher etwa 70.000 Pilz-Arten be-
schrieben, man schätzt jedoch die Gesamtzahl der tatsächlich existieren-
den Spezies auf mehr als eine Million (GROOMBRIDGE 1992), nur wenige Ar-
ten haben als Erreger von Krankheiten Bedeutung.
Ein großer Teil der Krankheiten durch Pilze betrifft die Haut (Dermatomy-
kosen), wenige sind in inneren Organen lokalisiert und rufen teils harm-
lose Infektionen (z.B. Candida in der Vagina), teils aber lebensbedrohliche
Krankheiten durch systemische und (besonders bei AIDS-Patienten) oft
auch generalisierte Infektionen hervor.
Einige heute als Pilze erkannte Organismen, die beim Menschen Krankhei-
ten hervorrufen, hat man früher den Protozoen zugeordnet (Mikrospori-
dien, Pneumocystis jiroveci, vielleicht auch Blastocystis hominis); sie 
werden nach wie vor von der Parasitologie „betreut“.

„Protozoen“ ist ein Kollektivname für ein polyphyletisches Sammelsurium
sehr unterschiedlich organisierter einzelliger, zellwandloser Eukaryoten.
Die Zellmembran der Trophozoiten – das sind die durch Bewegung, Nah-
rungsaufnahme und Bewegung ausgezeichneten Stadien – weisen nach
außen hin zwar häufig eine unterschiedlich dicke Glykokalyx mit Lipiden,
Lipoproteinen, Polysacchariden u.a. Substanzen verschiedener Funktionen
auf, eine Zellwand (wie sie in unterschiedlicher Ausbildung Bakterien, Pil-
zen und Pflanzen eigen ist) besitzen sie jedoch nicht; lediglich die äußere,
starre Begrenzung der Zysten und anderer Dauerformen, die an das Über-
leben unter Stress-Bedingungen (besonders im Freien) adaptiert sind,
kann zu Recht als Wand bezeichnet werden.
Bisher sind über 100.000 rezente Protozoen beschrieben worden, von de-
nen ca. 14.000 parasitisch leben (HAUSMANN et al. 2003). Die Schätzungen

über die Gesamtzahl der Protozoen gehen bis 20 Millionen (!) (LEVINE
1987).
Ungefähr 70 Protozoen-Arten (einschließlich der im Kasten 6 erwähnten
Organismen, die heute als Pilze „entlarvt“ sind) kommen beim Menschen
vor, etwa die Hälfte davon hat als Krankheitserreger Bedeutung. Manche
von ihnen sind intrazelluläre Parasiten (z.B. Leishmanien, Plasmodien, To-
xoplasmen), andere leben extrazellulär (z.B. Trichomonas, Trypanosoma
brucei gambiense, Entamoeba, Balantidium). Die kleinsten beim Men-
schen parasitierenden Protozoen sind nur wenig größer als 1 µm, die
größten mehr als 150 µm.
Beispiele für Krankheiten durch Protozoen: Giardiose, Amöben-Ruhr und
extraintestinale Amöbose, Trichomonose, Leishmaniosen, Schlaf-
krankheit, Morbus Chagas, Toxoplasmose, Malaria, Balantidien-Ruhr.

Die Arthropoden (Gliederfüßer) stellen ein gut begründetes Monophy-
lum dar, das u.a. die Crustacea (Krebstiere), die Chelicerata (zu denen z.B.
die Skorpione, Spinnen und Milben gehören), die Myriapoden (Tausend-
füßer) und die Insekten umfasst. In früheren Systemen bildeten die Ar-
thropoden mit den Annelida (Ringelwürmer) den Stamm der Articulata
(Gliedertiere). Molekularbiologische Untersuchungen haben indes erge-
ben, dass die Arthropoden die Schwestergruppen der Nematozoen sind;
sie bilden mit diesen das Superphylum Ecdysozoa.
Mit weitaus mehr als 1 Million beschriebener Arten stellen die Arthropo-
den die mit Abstand artenreichste Tiergruppe dar. Nach vielen realisti-
schen Schätzungen ist erst etwa 1/10 aller Arthropoden entdeckt und be-

schrieben; die tatsächliche Zahl rezenter Spezies liegt vermutlich bei etwa
10 Millionen, manche (allerdings nicht gut und überzeugend fundierte)
Schätzungen gehen von 100 Millionen rezenten Arthropoden-Arten aus.
Arthropoden sind unter mehreren Aspekten, nicht nur als Parasiten, me-
dizinisch von Bedeutung, insgesamt sind es einige tausend Arten, die in
irgendeiner Weise die Gesundheit des Menschen betreffen können. Die
durch Parasitismus unmittelbar hervorgerufenen Erkrankungen (z.B.
Krätze oder Myiasis) sind eine verschwindend geringe Minderheit im Ver-
gleich mit jenen Krankheiten, deren Erreger von Arthropoden übertragen
werden: Frühsommer-Meningoenzephalitis, Gelbfieber, Fleckfieber, 
Rückfallfieber, Schlafkrankheit, Malaria, Filariosen u.v.a.

Helminthen (deutsch: Eingeweidewürmer) ist ein ausschließlich funktio-
nell-ökologischer Begriff für alle jene wirbellosen Metazoen – ausgenom-
men Arthropoden –, die als Endoparasiten in anderen Metazoen, insbe-
sondere in Wirbeltieren, leben. In den Helminthen sind daher die endopa-
rasitischen Arten so unterschiedlicher Gruppen wie der Trematoda (Saug-
würmer), Cestoda (Bandwürmer), Nematoda (Fadenwürmer) und Acan -
tho cephala (Kratzer) und allenfalls noch anderer Taxa vereinigt. Tremato-
den, Zestoden und Akanthozephalen umfassen ausschließlich parasitische
Formen, die weitaus meisten Nematoden sind hingegen freilebend. Man
kennt bisher etwa 8.000 Trematoden, etwa 5.000 Zestoden und etwa 500
Akanthozephalen-Arten, jedoch ca. 15.000 Nematoden-Arten. Vor allem
von den Nematoden ist noch ein großer Teil unentdeckt, man schätzt die
Gesamtzahl der rezenten Spezies auf mindestens 50.000, möglicherweise
eine halbe Million.

Beim Menschen hat man bisher ca. 120 Trematoden-, ca. 60 Zestoden-, ca.
140 Nematoden- und 7 Akanthozephalen-Arten sowie einige wenige Spe-
zies aus anderen Gruppen, die eher durch Zufall in den Darmtrakt gelangt
und als Pseudoparasiten wieder ausgeschieden worden sind, gefunden. Ins-
gesamt hat man beim Menschen bisher etwa 350 Helminthen nachgewie-
sen. Allerdings werden mehr als 99% aller Helminthosen insgesamt durch
weniger als 30 Arten und mehr als 90% durch 15 Spezies hervorgerufen.
Die beim Menschen vorkommenden Helminthen sind entsprechend ihrer
systematischen Heterogenität morphologisch und anatomisch außeror-
dentlich verschieden, die kleinsten sind kleiner als 1 mm (Larven) oder we-
nige Millimeter (z.B. Echinococcus-Arten), die längsten sind über 10 m
lang, in Ausnahmefällen sogar bis nahe 15 m (Fischbandwurm), die dicks-
ten Helminthen (bis über 10 mm) des Menschen sind der Spulwurm 
und der seltene Nierenwurm; sie sind gut bleistiftdick. 8

6

7

9



existieren. Daher sind auch alle Viren Parasiten. Ebenso
sind definitionsgemäß alle jene Bakterien, die in oder an
anderen Organismen leben – zumindest in dieser Zeit –
Parasiten, und dies gilt natürlich auch für alle anderen Er-
reger von Infektionen oder Infestationen (Kasten 1-9).

1.2. Formen des Parasitismus

Geraubte Energie muss also nicht notwendigerweise
Nahrung sein: Viren sind keine Lebewesen und nehmen
auch keine Nahrung auf, sie haben auch keinen Stoff-
wechsel, aber sie vermehren sich, richtiger: sie werden
vermehrt; sie „zwingen“ nämlich die Zelle, in die sie
eindringen, einen Teil ihrer Energie zur Vermehrung des
Virus abzuzweigen. Das kann so maßvoll geschehen,
dass die Zelle selbst trotzdem (allenfalls weniger lange)

überlebt, es kann aber – oft genug geschieht es – bald
zum Zelltod kommen, und wenn dieses Schicksal vielen
Zellen zustößt, dann kommt das Leben des Wirts in Ge-
fahr. Dieses Beispiel zeigt sehr deutlich, dass es verschie-
dene Arten, Grade, Stufen von Parasitismus gibt – von
solchen, die für den Wirt geradezu bedeutungslos sind,
die er fast nicht registriert, bis zu solchen, die ihn in Le-
bensgefahr bringen.

Außer dieser in der Natur dominierenden Form,
durch Energie- und besonders Nahrungsraub zu parasi-
tieren, gibt es zahlreiche andere Formen: Raumparasitis-
mus (der Parasit benützt Teile des Körpers des Wirts als
Aufenthaltsort); Raubparasitismus (der Parasit „hängt“
sich an einen Räuber „an“ und zweigt von dessen Beute
für sich etwas ab), Brutparasitismus (der Parasit nützt
das Brutpflegeverhalten des Wirts für sich selbst; Bei-
spiel: Kuckuck); Nestparasitismus (der Parasit benützt
das Nest des Wirts für sich selbst, dabei gibt es solche,
bei denen nur der Schutz des Milieus und allenfalls Ab-
fälle, z.B. Exkremente des Wirts, genützt werden bis zu
solchen, bei denen der Wirt sogar einen Teil seiner
Nachkommenschaft dem Parasiten „opfert“, um selbst
von diesem irgendeinen Vorteil, z.B. in Form irgendwel-
cher Sekrete des Parasiten, die der Wirt aufnimmt, zu
gewinnen). Diese wenigen Beispiele, die nur einen win-
zigen Teil der vielen Facetten des Phänomens zeigen,
lassen unschwer erkennen, dass es Parasitismus in zahl-
losen Ausprägungen gibt und dass alle Abstufungen von
einem einseitigen und mit akuter Gefahr für den Wirt
gekoppelten Vorteil für den Parasiten bis zu einem
wechselseitigen Nutzen existieren können. Das kann so
weit gehen, dass die von den beiden Beteiligten – Para-
sit und Wirt – durch das Zusammenleben erzielten Vor-
teile einen Grad erreichen, der für beide lebensnotwen-
dig ist. Dies nennt man Symbiose.

Beim Menschen gibt es zwar keinen Organismus,
der mit ihm eine Symbiose eingegangen ist (wenn man
von den Endosymbionten absieht), jedoch Formen des
Parasitismus, bei denen der Wirt, also der Mensch, ge-
wisse Vorteile bezieht. Man bezeichnet diese Form des
Parasitismus als Mutualismus. Manche Bakterien, die in
unserem Darm leben und ihren Energie- und Nahrungs-
bedarf aus dem Darminhalt decken, dabei aber Vitami-
ne produzieren, die wir immerhin verwenden können,
oder die Zellulase (ein Enzym, mit dem man Holz „ver-
dauen“ kann) abgeben, sind Beispiele für solche Parasi-
ten. All dies hält sich indes in so bescheidenem Rah-
men, dass es für uns letztlich keine wirkliche Bedeutung
hat. Denn unser Vitaminbedarf ist viel zu groß und viel
zu komplex, als dass Darmbakterien einen wesentlichen
Anteil decken könnten (abgesehen davon, dass diese
Darmbakterien die Vitamine in einem Abschnitt des
Darms produzieren, in dem die Resorptionsfähigkeit ge-
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Abb. 1: Entwicklungszyklus von Giardia intestinalis. – Die vegetativen Formen
(Trophozoiten) leben epizellulär im oberen Dünndarm (Duodenum) und
können zu schweren Durchfällen führen. Ausgeschiedene Trophozoiten gehen
zugrunde, hingegen sind die mit dem Stuhl ausgeschiedenen Zysten sehr
widerstandsfähig und können, vorwiegend auf dem Weg über Wasser oder
Nahrung, den Menschen infizieren. Manche Stämme scheinen auf den
Menschen beschränkt zu sein, andere vermehren sich auch in Tieren. G.
intestinalis ist ein Beispiel für einen monoxenen (Kasten 12) Parasiten mit
(zumindest bei manchen Stämmen) ausgeprägter Anthropostenoxenie. Aus
ECKERT & DEPLAZES 2005, mit freundlicher Genehmigung des Georg Thieme
Verlags.



ring ist), und Zellulase brauchen wir eigentlich nicht,
weil wir uns schließlich nicht von Holz ernähren und
weil es bedeutungslos ist, ob der verholzte Teil irgendei-
ner Pflanze, die wir als Gemüse aufgenommen haben,
verdaut wird oder uns per vias naturales wieder mehr
oder weniger unverdaut verlässt.

Eine Gruppe von Parasiten lebt quasi nur von dem
für uns Unbrauchbaren oder nährt sich „bescheiden“
ausschließlich von dem, was wir ohne die geringste Be-
einträchtigung abgeben können. Dieses Phänomen
nennt man Kommensalismus. (Eigentlich ist dies die la-
teinische Form des Wortes Parasitismus, aber sie hat ei-
ne etwas andere Bedeutung.) Manche Protozoen des
Darmtrakts (apathogene Amöben und Parabasalea) zäh-
len zu dieser Gruppe, und obwohl sie völlig harmlos
sind, muss man sie als Parasitologe dennoch kennen, um
sie nicht mit anderen morphologisch ähnlichen, aber
als Krankheitserreger auftretenden und daher gefährli-
chen Mikroorganismen zu verwechseln.

Jene Parasiten, die ihrem Wirt, z.B. eben dem Men-
schen, nur gerade so viel „wegnehmen“, wie er ertragen
kann, und dabei nicht Stoffwechselprodukte abgeben,
die ihm gefährlich werden können, oder ihn auf irgend-
eine andere Weise gefährlich schädigen, sind letztlich
die erfolgreichsten. Wir bezeichnen diese Form als „ba-
lancierten Parasitismus“. Der Parasit „vergreift sich“ an
seinem Wirt nicht so, dass er sich seinen eigenen Ast
absägt. Wenn ein Parasit seinen Wirt umbringt, macht
er ihn zu seinem eigenen Grab, denn die überwältigen-
de Mehrzahl aller Parasiten kann nur den lebenden
Wirt gebrauchen, der tote Wirt ist für sie nutzlos.

So ein „balancierter Parasitismus“ ist zumeist –
nicht immer – das Ergebnis einer langen Evolution ei-
nes (manchmal sogar gegenseitigen) Anpassungsprozes-
ses, also einer Koevolution, wodurch schließlich ge-
währleistet wird, dass der Parasit lange – oft Jahre und
Jahrzehnte – ungestört parasitieren kann, weil er Maß
hält. Man kann nicht umhin, Vergleiche mit manchen
oft praktizierten Strategien in der menschlichen Gesell-
schaft zu ziehen.

Nicht wenige Parasiten haben es (noch) nicht ge-
schafft, sich mit ihrem Wirt zu arrangieren (oder haben
es wieder verlernt) – sie fügen dem Wirt jedenfalls sol-
chen Schaden zu, dass er ernstlich erkrankt (und dabei
als Energiequelle für den Parasiten an Leistungsfähigkeit
einbüßt) oder sogar zugrunde geht. Diese Form wird als
„pathologischer Parasitismus“ bezeichnet. Leider gibt es
eine ansehnliche Zahl von Parasiten des Menschen, die
dieser Kategorie angehören – neben zahlreichen Viren
und Bakterien auch eine beachtliche Liste von Protozo-
en und sogar Helminthen: Plasmodium falciparum (der
Erreger der Malaria tropica), Entamoeba histolytica (der
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Abb. 2: Zyklen von Trichuris trichiura (Peitschenwurm) (außen) und von
Enterobius vermicularis (Madenwurm) (innen). – Trichuris trichiura: Der
Mensch fungiert als Endwirt, die geschlechtsreifen Peitschenwürmer (I) leben
im Dickdarm (1). Die nicht embryonierten Eier (1a) gelangen mit den Fäzes
nach außen, innerhalb von einigen Tagen bis wenigen Wochen (je nach
Temperatur) entwickeln sich die invasionstüchtigen Larven (1b, 1d), die, wenn
sie oral (z.B. mit gedüngtem Salat, 1c, 1e) aufgenommen werden, zur
Infestation des Menschen führen. Enterobius vermicularis: Auch bei diesem
Parasiten fungiert der Mensch als (einziger) Endwirt, die geschlechtsreifen
Madenwürmer (II) leben im Dickdarm (2). Die Weibchen kriechen, vorwiegend
nachts, aus dem Anus und legen perianal die Eier (2b) ab (2a), in denen sich
die Larve sogleich zum invasionsfähigen Stadium (2c) entwickelt. Wenn ein
Mensch die Eier oral aufnimmt (2d), ist der Zyklus geschlossen. Beide Würmer
sind monoxene (Kasten 12) Parasiten. E. vermicularis ist streng
anthropostenoxen und ein langer Begleiter der Evolution des Menschen. Aus
PIEKARSKI 1987, mit freundlicher Genehmigung von Springer Science+Business
Media.



Erreger der Amöbenruhr und anderer klinischer Mani-
festationen), Schistosoma-Arten (Erreger der Bilharzio-
sen) und nicht wenige andere.

1.3. Parasiten als Ursache 
von Krankheiten des Menschen

Streng genommen und aus der Sicht der Biologie
sind alle Erreger von Infektionen und Infestationen des
Menschen (Kasten 1) – wenn man von den Prionen
(Kasten 3) absieht – Parasiten, denn sie alle rauben
Energie (Kasten 2). Viren tun dies, indem sie die von
ihnen infizierten Zellen zwingen, den Zellstoffwechsel
in den Dienst der Produktion von Viruspartikeln zu stel-
len (Kasten 4), alle anderen Erreger – Bakterien, Pilze,
Protozoen, Helminthen, Blutegel, Arthropoden – brau-

chen, da sie einen eigenen Stoffwechsel haben, Nah-
rung, die sie in irgendeiner Form ihrem Wirt Mensch
entziehen (Kasten 5-9). Viele dieser Parasiten im wei-
ten Sinn sind an diesen ihren Wirt Mensch sehr
schlecht angepasst; wir brauchen nur an die vielen Erre-
ger gefährlicher viraler und bakterieller Erkrankungen
zu denken, denen alljährlich viele Millionen von Men-
schen zum Opfer fallen; traurige eindrucksvolle Beispie-
le sind AIDS, Hepatitis B und Tuberkulose. Bis spät ins
19. Jahrhundert bezeichnete man auch tatsächlich alle
diese in oder am Menschen lebenden Mikroorganismen
als Parasiten, aber das war in einer Zeit, in der man die
infektiöse Natur vieler Krankheiten noch nicht erkannt
hatte, in der die Viren noch gar nicht entdeckt waren
und in der die Erforschung der Bakterien erst zaghafte
erste Schritte tat. Die stürmische Entwicklung neuer
und sehr spezifischer, erregerbezogener Methoden in der
Erforschung der Infektionskrankheiten zu Ende des 19.
und zu Beginn des 20. Jahrhunderts führte zu einer Ver-
selbständigung und zur Etablierung abgegrenzter Diszip-
linen: Virologie, Bakteriologie und schließlich Mykolo-
gie (deren Forschungsgegenstand die Pilze sind); der
Rest verblieb der Parasitologie. Und so ist es bis heute
geblieben.

1.4. Die Parasiten des Menschen im Überblick

In der Medizin – sowohl in der Human- als auch in
der Veterinärmedizin – beschränken wir den Begriff Pa-
rasiten (s. str.) auf die Protozoen, die Helminthen und
die Arthropoden; und selbst die Blutegel (und allenfalls
andere vielzellige parasitische Organismen) fallen in das
Gebiet der Medizinischen Parasitologie. Aus der Sicht
der biologischen Systematik präsentiert sich die Medizi-
nische Parasitologie geradezu als systematische Müllhal-
de, tatsächlich stellen diese Erreger ein wahres Sammel-
surium ganz unterschiedlicher Organismen dar, die mit-
einander nichts anderes gemeinsam haben, als dass es
sich dabei durchwegs um eukaryote, heterotrophe Orga-
nismen ohne Zellwand handelt. Viele von Ihnen – aber
nicht alle – erregen Krankheiten, viele andere übertra-
gen im Zusammenhang mit dem Parasitismus Krank-
heitserreger.

Die Protozoen (einst als Einzeller, einzellige Tiere
oder Urtiere bezeichnet)1 sind – wie wir heute, vor al-
lem auf Grund von Ergebnissen molekularbiologischer
Untersuchungen wissen, ein geradezu unüberbietbares
heterogenes Sammelsurium von – teils freilebenden,
teils parasitischen – Organismen, von denen manche
mit Sicherheit sehr ursprünglich, andere indes hochent-
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1 Einen sinnvollen, akzeptablen deutschen Namen für Protozoen gibt es
nicht (vgl. AESCHT 2002); vermutlich erübrigt es sich aber, nach einem
passenden Namen zu suchen, weil der Terminus Protozoa wegen der
Heterogenität der darin enthaltenen Taxa früher oder später aus dem
wissenschaftlichen Sprachgebrauch verschwinden wird.

Abb. 3: Entwicklungszyklus von Diphyllobothrium latum (Fischbandwurm). –
Als Endwirte (A) fungieren neben dem Menschen zahlreiche Fisch fressende
Säugetiere. Der geschlechtsreife (bis 15m lange) Bandwurm (I) lebt im
Dünndarm und produziert befruchtete Eier (1), die ins Wasser gelangen
müssen. Dort schlüpft eine Wimperlarve (Coracidium) (2), die die Onkosphäre
(3a) enthält. Die Wimperlarve muss von einem Kleinkrebs (Cyclops), dem 1.
Zwischenwirt (B), aufgenommen werden, in dem sich das nächste
Larvenstadium (Prozerkoid) (3b) entwickelt. Wird der Kleinkrebs von einem
Plankton fressenden Fisch, dem 2. Zwischenwirt (C), gefressen, dann
entwickelt sich in dessen Muskulatur das nächste Larvenstadium (Plerozerkoid)
(4a). Wenn der Plankton fressende Fisch von einem Raubfisch gefressen wird,
überleben die Plerozerkoide in ihm und können zu einer Infestation des
Endwirts führen. Wenn ein Mensch ungenügend erhitzte Fische mit lebenden
Plerozerkoiden aufnimmt, entwickeln sich diese im Dünndarm zum
geschlechtsreifen Wurm. D. latum ist ein Beispiel für einen triheteroxenen und
fakultativ tetraheteroxenen (Kasten 12) Parasiten mit hoher, aber nicht
ausschließlicher Bindung an den Menschen. Aus PIEKARSKI 1987, mit
freundlicher Genehmigung von Springer Science+Business Media.



wickelt sind. Wie die einzelnen Gruppen miteinander
verwandt sind, entzieht sich derzeit zum größten Teil
noch immer weitgehend unserer Kenntnis, obwohl lau-
fend Fortschritte in der Analyse der phylogenetischen
Beziehungen erzielt werden. Dass man den Begriff „Pro-
tozoen“ weiter benützt (und durchaus benützen soll),
hat ausschließlich praktische Gründe, tatsächlich ist
aber der Erreger der Schlafkrankheit mit dem Erreger
der Malaria weitaus weniger nahe verwandt als der
Mensch mit einem Laubfrosch; dazu kommt, dass wir
vergleichsweise genau wissen, wie alt die Abzweigung
jener Entwicklungslinien ist, die zum Laubfrosch einer-
seits und zum Menschen andererseits geführt haben. Im
Falle der Erreger von Schlafkrankheit und von Malaria
haben wir keine Ahnung, wann der letzte gemeinsame
Vorfahr gelebt hat.

Auch die „Helminthen“ (deutsch: Eingeweidewür-
mer) sind nur ein Kollektivname für nicht näher mitei-
nander verwandte vielzellige Tiere. Immerhin handelt
es sich dabei um einen funktionellen Begriff, der so
sinnvoll ist wie die Begriffe Alleebäume, Haustiere oder
Zimmerpflanzen. Helminthen kann man definieren als
„alle endoparasitischen Tiere (also Metazoen), die nicht
zu den Arthropoden gehören“. Diese Helminthen des
Menschen umfassen viele Trematoden (Saugwürmer),
Zestoden (Bandwürmer), Nematoden (Fadenwürmer)
und einige wenige Acanthocephala (Kratzer). Und im-
merhin stellen alle diese Eingeweidewürmer eben Meta-
zoen dar und gehören damit – zum Unterschied von den
Protozoen – einem gesicherten Monophylum (das v.a.
alle Tiere umfasst) an. Das Wort Würmer (lat. Vermes)
hat zoologisch gar keine Bedeutung und ist eigentlich
ein Unsinn. Trotzdem verwendet man es im saloppen
human- und veterinärmedizinischen Jargon nach wie
vor, und wenn man weiß und zur Kenntnis nimmt, dass
es eigentlich keine Würmer gibt, dann kann man damit
ruhig die Helminthen, also die Eingeweidewürmer be-
zeichnen.

Wir kennen etwa 70 Protozoen-Arten (richtiger:
einzellige Eukaryote, die man bisher den Protozoen zu-
geordnet hat), die beim Menschen nachgewiesen wor-
den sind. Von diesen sind aber nur etwa 50 pathogen,
manche davon sogar nur, wenn der Wirt durch eine Im-
munsuppression (z.B. HIV-Infektion) so verletzbar und
wehrlos geworden ist, dass ihm diese Opportunisten et-
was anhaben können. Weltweit haben Plasmodium falci-
parum, Entamoeba histolytica, Trypanosoma brucei gam-
biense und T. b. rhodesiense, die Erreger der Afrikani-
schen Schlafkrankheit, T. cruzi und die vielen Leishma-
nia-Arten als Erreger lebensgefährlicher Krankheiten
den größten Stellenwert.

Weltweit sind bisher rund 350 Helminthen-Spezies
beim Menschen nachgewiesen worden, viele davon al-

lerdings nur ganz sporadisch oder gar nur ein einziges

Mal, bei manchen hat es sich nicht einmal um echte Pa-

rasiten, sondern um Pseudoparastien gehandelt. Man

kann davon ausgehen, dass mehr als 99% der Wurmlast

der Menschheit von weniger als 30 Helminthen-Spezies

getragen werden. An vorderster Stelle stehen Ascaris

lumbricoides, Trichuris trichiura, die Hakenwürmer (An-
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Abb. 4: Entwicklungszyklus von Entamoeba histolytica. – Der Mensch (als
einziger Wirt) infiziert sich durch orale Aufnahme der Zysten (1), die in den
Dickdarm gelangen, sich dort enzystieren (2-4), vermehren und zur
Amöbenruhr mit Läsionen der Darmwand (4b) führen können. Invasive
Trophozoiten (4a) gelangen mit dem Blutkreislauf in andere Organe, wo sie zu
einer extraintestinalen Amöbose führen können. Im Dickdarm enzystieren sich
vegetative Formen (5), gelangen mit den Fäzes nach außen (6) und können
durch verunreinigte Nahrung oder Trinkwasser oder durch Fliegen in den
nächsten Menschen gelangen (7). Aus ECKERT & DEPLAZES 2005, mit freundlicher
Genehmigung des Georg Thieme Verlags.
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Wirte von Parasiten
Wirt = jeder lebende Organismus, in oder an dem ein anderer Organismus

(= Parasit) lebt und dabei Energie (in der Regel in der Form von Nahrung)
für sich raubt. Bei Parasiten, die sich nicht sexuell fortpflanzen, kann
nicht zwischen Endwirt und Zwischenwirt unterschieden werden. Bei-
spiel: Giardia lamblia (Abb. 1).

Endwirt = jener Wirt, in dem der Parasit seine Geschlechtsreife erreicht
und Nachkommen produziert, d. h. Gameten und letzlich Teilungspro-
dukte der Zygote, befruchtete oder zumindest zur Entwicklung befähig-
te Eier bildet. Beispiele: Spulwurm und Madenwurm (Abb. 2), zwei Hel-
minthen, für die der Mensch Endwirt und zugleich einziger Wirt ist; Rin-
derbandwurm und Schweinebandwurm (Abb. 33), zwei Bandwürmer,
bei denen der Mensch Endwirt ist, andere Säugetiere Zwischenwirte
sind.

Zwischenwirt = jener Wirt, in dem der Parasit seine Entwicklung fortsetzt,
jedoch nicht die Geschlechtsreife erreicht. Beispiel: Feldmaus als Zwi-
schenwirt des Fuchsbandwurms (Abb. 9).

Paratenischer Wirt = Sammelwirt = Stapelwirt = Wirt, in dem der Parasit
in jenem Stadium „arretiert“ ist, das er im vorhergehenden Wirt erreicht
hat. Der Parasit erfährt also zwar keine Weiterentwicklung, bleibt aber
für die Fortsetzung der Entwicklung voll funktionstüchtig. Beispiel:
Plankton fressende Fische beherbergen das 2. Larvenstadium (Plerozer-
koid) des Fischbandwurms; werden sie von Raubfischen gefressen,
„übersiedeln” die Plerozerkoide von der Muskulatur des Plankton fres-
senden Fisches in jene des Raubfisches. Wird einer dieser Fische von ei-
nem geeigneten Säugetier gefressen, entwickelt sich gleichermaßen aus
dem Plerozerkoid der Bandwurm (Abb. 3).

Fehlwirt = ein Wirt (Zwischenwirt oder Endwirt), in dem sich der Parasit
nicht weiterentwickelt und auch nicht unter Beibehaltung seiner vollen
Funktionen existieren kann. Beispiel: Mensch als Fehl(end- und Zwi-
schen-)wirt von Toxocara-Larven.

Akzidenteller (falscher) Zwischenwirt = ein Wirt, der zwar physiolo-
gisch als Zwischenwirt fungieren kann, jedoch de facto auf Grund seiner
Stellung im Ökosystem eine Sackgasse repräsentiert. Beispiel: Mensch als
akzidenteller Zwischenwirt des Fuchsbandwurms (Abb. 9); eine Fortset-
zung des Zyklus würde erfordern, dass der infizierte Mensch von einem
Fuchs gefressen wird.

Transportwirt = ein Wirt, der eigentlich nur als Vehikel dient. Die Parasiten
können an den Extremitäten haften oder unverändert den Darmtrakt
passieren. In der Regel trifft dieser Terminus nur für Arthropoden zu. Bei-
spiel: Fliegen übertragen an den Beinen haftende Zysten von Entamoeba
histolytica von Exkrementen, an denen sie gesessen sind (Abb. 4).

Vektor = Überträger. Auch dieser Terminus wird im wesentlichen nur für
Arthropoden verwendet; diese können Erreger zyklisch oder azyklisch
übertragen und dabei als Endwirt oder Zwischenwirt fungieren. Beispie-
le für zyklische Übertragung: Plasmodium durch Anopheles (Abb. 29),
Trypanosoma brucei gambiense durch Tsetse-Fliegen.

Hauptwirt = jener Wirt, der für ein bestimmtes Stadium eines Parasiten (al-
so als Endwirt oder als Zwischenwirt) die den Zyklus erhaltende Rolle
spielt. Beispiele: Der Fuchs ist der Haupt(end)wirt von Echinococcus mul-
tilocularis (Abb. 9).

Nebenwirt = jener Wirt, der funktionell die Rolle des Hauptwirts überneh-
men kann, aber für die Aufrechterhaltung des Zyklus letztlich bedeu-
tungslos ist. Beispiel: Die Katze kann als Endwirt des Fuchsbandwurms
fungieren, ist aber für den Zyklus ohne Bedeutung.

Akzidenteller Wirt = ein funktionell geeigneter Wirt, in (oder an) den der
Parasit durch „Zufall“ und jedenfalls nicht irgendeiner biologischen Ge-
setzmäßigkeit folgend gelangt, sich dabei aber normal entwickelt oder
vermehrt. Beispiel: Mensch als Wirt primär freilebender Protozoen
(Acanthamoeba spp., Naegleria fowleri u.a.), die fakultativ 
parasitisch leben. 11

Zwei Grundformen der Parasiten des Menschen
Endoparasiten
= Parasiten, die zur Gänze in den Körper eindringen und in Hohlorganen
(Darm, Urogenitaltrakt...), Gefäßsystemen (Blut, Lymphe) oder in Organen
und Geweben (extrazellulär oder intrazellulär) parasitieren.
Beispiele: Ascaris im Dünndarm; Fliegenmaden in der Vagina; Plasmodien in
Erythrozyten; Filarien im Lymphsystem; Metazestoden von Echinococcus-
Arten in der Leber; Toxoplasma gondii in Zellen des Zentralnervensystems.

Auch die zur Gänze in der Haut lebenden Krätzmilben-Weibchen sind per
definitionem Endoparasiten.
Ektoparasiten
= Parasiten, die nicht in den Körper eindringen, sondern nur ihre Mund-
werkzeuge einführen, um Blut zu saugen oder die oberflächlich auf der
Haut parasitieren. Beispiele: Zecken, Läuse, Wanzen, Flöhe, Stechmü-
cken, Sandmücken, Bremsen, auf (nicht in!) der Haut lebende Milben. 10

Charakterisierung von Parasiten unter dem Gesichtspunkt  des Wirtswechsels im biologischen Zyklus
Monoxene Parasiten haben keinen Wirtswechsel, sondern benötigen für

den Ablauf des gesamten Zyklus nur einen einzigen Wirt (der nicht not-
wendigerweise einer einzigen Spezies angehören muss), unbeschadet,
ob sie in allen Stadien parasitieren oder zum Teil freilebend sind. Beispie-
le: Ascaris lumbricoides benützt ein- und denselben Wirt für das 3. und
4. Larvenstadium und für den adulten Wurm, Embryogenese und weite-
re Entwicklung im Ei bis zum 3. (!) Larvenstadium laufen im Freien ab
(Abb. 37). Trichinella spiralis durchläuft ihren gesamten Lebenszyklus in
einem Wirt (Abb. 5).

Heteroxene Parasiten müssen, um ihren biologischen Zyklus zu durchlau-
fen, einen Wirtswechsel (manchmal gekoppelt mit Generationswechsel,
Kasten 13) durchmachen.

Diheteroxene Parasiten benötigen zwei Wirte. Beispiel: Taenia saginata
(Abb. 33) zirkuliert zwischen Mensch und Rind.

Triheteroxene Parasiten benötigen drei Wirte Beispiele: Diphyllobothri-
um latum (Abb. 3) lebt als Prozerkoid in einem Kopepoden (Kleinkrebs),
als Plerozerkoid in einem Plankton fressenden Fisch und gelangt in den
Endwirt, seinen 3. Wirt (dies kann auch der Mensch sein); Dicrocoelium
dendriticum mit Schnecken als 1. Zwischenwirt und Ameisen als 2. Zwi-
schenwirt (Abb. 6).

(Fakultativ) tetraheteroxene Parasiten können einen 4. Wirt in ihren bio-
logischen Zyklus einschalten. Beispiel: Plerozerkoide von Diphyllobothri-
um latum besiedeln die Muskulatur eines Raubfisches, der einen 
infestierten Fisch gefressen hat. 12

Generationswechsel = die alternierende Abfolge von morphologisch unterschiedlichen 
Generationen mit unterschiedlichen Vermehrungsformen

Metagenese ist der Wechsel von geschlechtlicher und ungeschlechtlicher
Generation. Beispiele: Toxoplasma gondii bildet in katzenartigen Raub-
tieren Gameten aus, die sich zu einer Zygote vereinigen, die letztlich zur
Oozyste wird; in allen anderen Säugetieren (so auch in den Beutetieren
von Katzen) vermehrt sich der Erreger nur ungeschlechtlich (Abb. 7). Bei
Plasmodium vivax kommt es in der Anopheles-Mücke zur Bildung von
Gameten mit nachfolgender geschlechtlicher Vermehrung, im Menschen
vermehren sich die Plasmodien nur ungeschlechtlich (Abb. 29). Die Arten
der Gattung Echinococcus leben als protandrische Zwitter (also zweige-
schlechtlich) in Karnivoren und produzieren Eier (geschlechtliche Ver-

mehrung), in ihren Zwischenwirten bilden sie Metazestoden aus, die sich
ungeschlechtlich vermehren (Abb. 9).

Heterogonie ist der Wechsel von zweigeschlechtlicher und eingeschlechtli-
cher (parthenogenetischer) Generation. Beispiel: Strongyloides stercoralis
lebt im Dünndarm des Menschen und tritt nur als Weibchen auf, die unbe-
fruchtete Eier mit verschiedenen Chromosomensätzen legen. Aus diesen
entwickeln sich noch im Darm (je nach Chromosomensatz) männliche oder
weibliche Larven, die im Freien zu adulten getrenntgeschlechtlichen Faden -
würmern werden, die sich geschlechtlich vermehren (Abb. 8).

13
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Charakterisierung von Parasiten auf Grund der Phasen parasitischer Lebensweise 
im biologischen Zyklus

Permanente Parasiten Alle Stadien sind – zumindest zu bestimmten Zei-
ten – parasitisch; Beispiele: Die Malariaerreger des Menschen befinden
sich stets in einem Wirt, entweder in den Anopheles-Mücken oder im in-
fizierten Menschen (Abb. 29); Trichinen durchlaufen ihren gesamten Ent-
wicklungszyklus in einem einzigen Wirt (Abb. 5); Kopfläuse legen ihre Ei-
er an den Haaren des Wirts ab und auch alle Larvenstadien und die ge-
schlechtsreifen Tiere bleiben auf dem Wirt (Abb. 35).

Periodische Parasiten Manche Stadien sind freilebend; Beispiele: Die Zys-
ten von Entamoeba histolytica verlassen mit den Exkrementen den Wirt
und verbleiben im Freien, bis sie durch orale Aufnahme in einen neuen
Wirt gelangen (Abb. 4); die Lungen egel leben in den Lungen krabben-
fressender Säugetiere, die Eier, das 1. Larvenstadium (Mirazidien), und
die Zerkarien sind freilebend (Abb. 22); die Weibchen der Stechmücken
sind Blutsauger, die übrigen Stadien leben hingegen frei.

Stationäre Parasiten Die parasitischen Stadien sind während ihres ge-
samten Lebens parasitisch; Entamoeba histolytica kann im Trophozoiten-
Stadium nur als Parasit existieren, außerhalb des Körpers sterben Tro-
phozoiten sogleich ab; geschlechtsreife Bandwürmer können nur in ih-
ren Wirten persistieren; Läuse sind auf Körperwärme und regelmäßiges
Blutsaugen angewiesen und daher ohne Wirt nicht lebensfähig.

Temporäre Parasiten Der eigentliche Akt des Parasitismus ist auch in dem
Stadium, in dem parasitische Lebensweise auftritt, auf kurze Zeit (Sekun-
den, Minuten) beschränkt; Beispiele: Stechmücken sind als Adulte zwar
grundsätzlich Parasiten, tatsächlich nur für die kurze Zeit des Blutsau-
gens.
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Charakterisierung von Parasiten unter dem Gesichtspunkt der Notwendigkeit 
der parasitischen Lebensweise

Obligate Parasiten Organismen, die zumindest in einem Abschnitt ihres
Lebenszyklus parasitieren müssen. Fast alle Parasiten des Menschen ge-
hören dieser Gruppe an.

Fakultative Parasiten Organismen, die grundsätzlich freilebend sind, un-
ter bestimmten Bedingungen jedoch zu Parasiten werden können. Bei-
spiel: Akanthamöben sind Protozoen, die im Wasser oder Boden leben,
sie sind den Zoologen seit etwa 100 Jahren bekannt, aber erst vor weni-
gen Jahrzehnten wurde ihre medizinische Bedeutung erkannt, als man
entdeckte, dass sie gelegentlich auch zu Parasiten des Menschen werden
können, wenn sie z.B., besonders bei Kontaktlinsenträgern, in die Horn-
haut des Auges eindringen und diese zerstören oder bei Immunsuppri-
mierten zu einer lebensbedrohlichen Enzephalitits führen.

Opportunisten Organismen, die entweder frei und fakultativ parasitisch
oder obligatorisch parasitisch leben, jedenfalls für einen gesunden Orga-
nismus, der im Vollbesitz seiner Abwehr ist, keine Gefahr bedeuten, auch

wenn sie sich als Parasiten etablieren. Meist wird ihre Vermehrung durch
das Immunsystem des Wirts schnell beendet oder zumindest so weit un-
ter Kontrolle gebracht, dass der Wirt keinen Schaden nimmt. Tritt hinge-
gen eine Beeinträchtigung der Abwehr – z.B. durch Krankheit, manchmal
einfach auch hohes Alter, medikamentös bedingt durch immunsuppressi-
ve Therapie oder durch bestimmte Infektionen, die das Immunsystem
schädigen (an erster Stelle durch eine HIV-Infektion) – ein, dann kann es
zu schrankenloser Vermehrung und Ausbreitung des Parasiten im ganzen
Körper (Generalisation) mit Schädigung kommen, die das Leben unmit-
telbar bedrohen können. Beispiele unter den Parasiten sind: Toxoplasma
gondii, Cryptosporidium hominis, Akanthamöben als Erreger einer GAE,
Leishmanien, Mikrosporidien, Pneumocystis jiroveci, Strongyloides sterco-
ralis, Sarcoptes scabiei. Helminthen haben in der Regel für den AIDS-Pa-
tienten keine besondere Bedeutung, weil sie sich im Menschen (von 
wenigen Ausnahmen abgesehen) nicht vermehren. 16

Charakterisierung von Parasiten unter dem Gesichtspunkt der Wirtsspezifität
Stenoxene Parasiten können in einem bestimmten Stadium ihrer Ent-

wicklung nur wenige Wirtsspezies, im Extremfall sogar nur eine einzige
Wirtsspezies nützen. Beispiele: Für Taenia saginata kann ausschließlich
der Mensch als Endwirt fungieren; für Plasmodium malariae sind nur
Mensch und Schimpanse als Zwischenwirt geeignet, für P. vivax und P.
falciparum sogar nur der Mensch (Abb. 29, 33).

Euryxene Parasiten sind – zumindest in einem bestimmten Stadium –
durch ein breites Wirtsspektrum ausgezeichnet. Beispiele: Trichinella spi-
ralis kann zumindest in zahlreichen Arten vieler Familien vieler Säuge-
tierordnungen den gesamten Entwicklungszyklus durchlaufen (Abb. 5);
Toxcoplasma gondii ist wahrscheinlich für alle Säugetiere und zumindest

viele Vögel infektiös, allerdings nur in der Phase der ungeschlechtlichen
Vermehrung (in Bezug auf den Endwirt ist Toxoplasma gondii stenoxen)
(Abb. 7). Euryxene Parasiten sind naturgemäß in ihrer Entwicklung nicht
auf den Menschen angewiesen, er hat stets nur die Rolle eines Neben-
wirts (siehe Kasten 11). Die Tierart(en), in der (denen) sich der Großteil
eines Parasiten entwickelt (also die Hauptwirte) und von denen aus (di-
rekt oder indirekt) andere Wirte (so auch der Mensch ) befallen werden,
werden als Reservoirwirte bezeichnet. Infektionen oder Infestationen,
die primär in Tieren zirkulieren und nur sekundär auch den Menschen
betreffen, heißen Anthropozoonosen oder (vereinfacht) 
Zoonosen. 14

cylostoma duodenale und Necator americanus), die Bilhar-
ziose-Erreger, Taenia-Arten, Hymenolepis nana und eini-
ge Paragonimus-Arten (PETERS & GILLES 1995, CROMP-
TON 1999, ASPÖCK 2006).

Unter den Arthropoden gibt es viele hundert Ar-
ten, die den Menschen als Parasiten – vor allem als blut-
saugende Ektoparasiten – befallen können. Man
braucht nur an die vielen Spezies von Zecken, Stechmü-
cken, Flöhen... zu denken. Einen hohen medizinischen
Stellenwert hat nur ein kleiner Teil von diesen, aber
insgesamt können weit mehr als 200 Erreger – Viren,
Bakterien, Protozoen, Helminthen – durch Arthropo-
den, vor allem Stechmücken einerseits und Zecken an-
dererseits, auf den Menschen übertragen werden.

Der Mensch kann also als Wirt von ca. 70 Protozo-
en, 350 Helminthen und vielen hundert Arthropoden
fungieren. Er ist damit übrigens der Organismus mit den
meisten Parasiten. Das ist darauf zurückzuführen, dass
diese euryöke, außerordentlich erfolgreiche Spezies Ho-
mo sapiens in geradezu alle Ökosysteme der Erde – direkt
oder auf dem Weg über die Nahrung indirekt – massiv
eingedrungen und daher mit Parasiten zahlreicher ande-
rer Metazoen in Kontakt gekommen ist.

Die Rolle des Menschen im Lebenszyklus dieser Pa-
rasiten ist außerordentlich unterschiedlich. Für das Ver-
ständnis von Phänomenen der Koevolution sind Art,
Dauer, Form und Wirkung dieser Beziehungen zwischen
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Im Kasten 11 sind die verschiedenen Formen, die
ein Wirt im Lebenszyklus eines Parasiten einnehmen
kann, zusammenfassend dargestellt. Von Endwirt und
Zwischenwirt kann man natürlich nur dort sprechen,
wo der Zyklus über mindestens zwei Wirte abläuft
 (Kasten 12). Weiters ist diese Spezifizierung nur sinn-
voll, wenn der Parasit tatsächlich in einem der Wirte
Gameten ausbildet, im anderen sich aber ungeschlecht-
lich vermehrt oder nur weiterentwickelt. Bei vielen
Protozoen (z.B. Giardia lamblia, Trichomonas vaginalis,
Näglerien, Trypanosomen, Leishmanien, Entamöben,
Akanth  amöben) kennen wir keine sexuelle Vermeh-
rung. Manche (Trypanosomen, Leishmanien) sind dihe-
teroxene Parasiten mit einem Arthropodenwirt, der als
Überträger (Vektor) fungiert, und einem Wirbeltierwirt
(der auch der Mensch sein kann und in dem sich die
Krankheit entwickelt). In beiden Wirten vermehren
sich die Parasiten – soweit wir wissen – nur unge-
schlechtlich. Bei jenen Parasiten, die sich in den im Zy-
klus aufeinanderfolgenden Wirten unterschiedlich – 
d. h. zweigeschlechtlich oder parthenogenetisch oder
ungeschlechtlich – vermehren, liegt dadurch ein Gene-
rationswechsel vor: Kasten 13.

Von besonderer Bedeutung für die Frage einer mög-
lichen Koevolution eines Parasiten und seines/seiner
Wirts/Wirte ist das Wirtsspektrum: Kasten 14. Bei Para-
siten mit einem einzigen Wirt (oder einem einzigen
Wirt in einem bestimmten Stadium des Entwicklungszy-
klus) ist der Verdacht groß, dass es sich um einen sehr
alten Parasiten handelt und dass bei der Assoziation von
Parasit und Wirt Phänomene einer Koevolution eine
Rolle gespielt haben.

Für eine Koevolution ebenso von Bedeutung ist die
Intensität der Bindung der einzelnen Stadien eines Pa-
rasiten: Kasten 15.

Und schließlich spielt eine Rolle, ob ein Parasit nur
in dieser Lebensform auftritt oder primär eigentlich frei-
lebend ist: Kasten 16. An dieser Stelle muss auch der Be-
griff der Opportunisten in Erinnerung gebracht werden.
Sie zeigen, dass auch Parasiten, die sich im Laufe der
Evolution mit ihrem Wirt „arrangiert haben“ oder mit
denen sich der Wirt durch seine normale Abwehrme-
chanismen „arrangiert“ hat, unter bestimmten Umstän-
den zu schwerwiegenden Erkrankungen führen können.

Tabelle 1 gibt einen Überblick über die wichtigsten,
das heißt: die häufigsten und/oder gefährlichsten, Para-
siten des Menschen unter Angabe der Bedeutung des
Menschen im Lebenszyklus des Parasiten.
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den Parasiten und dem Wirt „Mensch“ von grundlegen-
der Bedeutung.

Unter dem Gesichtspunkt der Lokalisation kann
man zwischen Endoparasiten und Ektoparasiten unter-
scheiden: Kasten 10. Die Protozoen einerseits und die
Helminthen des Menschen andererseits sind durchwegs
Endoparasiten, sie leben in Geweben oder Hohlräumen
von Organen und können damit unmittelbar als Erreger
von – zum Teil schweren und lebensgefährlichen Krank-
heiten – fungieren. Die Arthropoden sind hingegen –
von wenigen endoparasitisch lebenden Arten (z.B. Flie-
genmaden) abgesehen – Ektoparasiten, deren medizini-
sche Bedeutung vorwiegend daraus resultiert, dass sie als
Blutsauger Krankheitserreger übertragen können.

Abb. 5: Entwicklungszyklus von Trichinella spiralis. – Neben zahlreichen
Säugetieren (7, 8) kann auch der Mensch (9) als Wirt fungieren, der sich durch
die Aufnahme von ungenügend erhitztem trichinösem Fleisch (4), das die
Muskeltrichinen enthält, infiziert (6). Diese Muskeltrichinen werden im Darm
des Wirts frei (5) und häuten sich zu den geschlechtsreifen Tieren (1), die
kopulieren. Das Weibchen produziert eine große Zahl von Larven (2), die
kurzfristig im Darm und dann im Blutgefäßsystem sind und schließlich in die
Muskulatur gelangen (3), wo sie sich einkapseln (4). Dieser Nematode ist ein
Beispiel für einen extrem euryxenen permanenten Parasiten. Aus ECKERT &
DEPLAZES 2005, mit freundlicher Genehmigung des Georg Thieme Verlags.



2. Koevolution

2.1. Formen der Koevolution

Koevolution im strengen Sinn ist die Interaktion
zweier Arten mit reziproker Selektion zur Optimierung
oder gar Sicherung der Existenzgrundlagen. Das bedeu-
tet, anders ausgedrückt, dass sich die Genome (die Gen-
pools) der beiden Spezies allmählich eben durch den ge-
genseitigen Selektionsdruck verändern.

Das klingt zunächst ganz einfach und plausibel: Es
gibt kein wirklich stabiles Genom (Kasten 17). Die Ge-
nome aller Organismen sind dauernd Mutationen un-
terworfen, die sich im Phänotypus durch irgendwelche

Veränderungen irgendwelcher Eigenschaften manifes-
tieren können, aber nicht müssen. Und wenn diese neu-
en Eigenschaften für die Beziehung der beiden intera-
gierenden Spezies – unter welchem Aspekt immer auch
– vorteilhaft sind, dann werden die Träger dieser Eigen-
schaften eine größere Chance haben sich zu vermehren.

Es erheben sich natürlich sofort ein paar Fragen: Die
gegenseitig provozierte Veränderung der Genome
macht diese Koevolution aus – aber wie hoch muss sie
in jeder der beiden involvierten Spezies sein, und wie
gering darf sie vergleichsweise in einem der beiden
„Partner“ oder „Kontrahenten“ sein, um noch den Be-
griff „Koevolution“ zuzulassen. Gewiss kann man nicht
von Koevolution sprechen, wenn sich eine Art (A) im-
mer besser an eine andere Art (B) anpasst, wenn aber
die Spezies B im Wesentlichen unverändert bleibt oder
– richtiger – wenn die Veränderungen, die sie im Laufe
ihrer Evolution erfährt, nichts mit der Beziehung zur
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2Aus grundsätzlichen Überlegungen kann eine Art nicht in eine ande-
re übergehen (wodurch könnte eine Grenze gezogen werden?), sie be-
steht entweder kontinuierlich (auch wenn sich ihr Genom im Laufe
der Zeit erheblich verändert, was auch im Phänotypus einen manchmal
eindrucksvollen Niederschlag findet), oder sie hört auf zu exisiteren,
indem sie entweder ausstirbt oder sich in zwei Arten aufspaltet. 

Abb. 6: Entwicklungszyklus von Dicrocoelium
dendriticum (Kleiner Leberegel, Lanzettegel). Schafe
und andere Wiederkäuer sowie auch der Mensch
fungieren als Endwirte (A) des in den Gallenwegen
parasitierenden Trematoden (1). Die ausgeschiedenen
Eier (1a) gelangen mit den Fäzes ins Freie und müssen
von bestimmten Schnecken (Helicella: 3e, Zebrina: 3f)
aufgenommen werden. In den Schnecken, dem 1.
Zwischenwirt (B), schlüpfen die Mirazidien (2), die sich
über Sporozysten (3a, 3b, 3c) zu Zerkarien (3d)
entwickeln, die aus der Kiemenhöhle der Schnecke
ausbrechen. Die Schnecke setzt sie in einen
Schleimballen (4b) eingehüllt an der Vegetation ab (4a).
Diese Schleimballen der Schnecke weisen eine hohe
Appetenz für Ameisen, den 2. Zwischenwirt (C), auf, die
den von den Schnecken abgegebenen Schleim und die
damit abgegebenen Zerkarien fressen (5a). Die
Zerkarien durchbrechen die Darmwand und gelangen in
die Leibeshöhle. Dies geschieht unter weitgehender
Schonung des Wirts. Jede Zerkarie bohrt nur ein kleines
Loch in die Darmwand, durch das sie sich durch
schraubenartige Bewegungen durchpresst. Dabei gibt
sie ein Sekret ab, das sogleich erhärtet und das Loch
verschließt, wodurch Infektionen des Hämatozoels
verhindert werden. Eine der aus dem Darm
ausgebrochenen Zerkarien wandert in das
Subösophagealganglion, wo sie sich zum so genannten
Hirnwurm enzystiert. Die übrigen Zerkarien wandeln
sich in der Leibeshöhle zu Metazerkarien (5b) um. Mit

dem Schleimballen einer Schnecke werden übrigens nur bis zu etwa 200 Zerkarien abgegeben, das ist eine Zahl, die von der Ameise
ertragen wird, mehr Zerkarien würden die Ameise töten. Der Hirnwurm (der letztlich dem Tod geweiht ist und „sich für die übrigen
Zerkarien, die sich in der Leibeshöhle enzystieren, opfert“) löst bei kühleren Temperaturen – am Abend und am Morgen – in der Ameise
einen tetanischen Mandibelkrampf aus, der dazu führt, dass die Ameise sich an den Spitzen der Vegetation festbeißt und so lange
verharrt, bis sich die Temperatur durch die Sonnenbestrahlung erwärmt. Dann lösen sich die Mandibel, und die Ameise zeigt ein gänzlich
unauffälliges Verhalten. Diese Korrelation mit der Temperatur ist deshalb von großer Bedeutung, weil eine direkte Sonnenbestrahlung
der festgebissenen Ameise sehr bald zu deren Tod führen würde und weil sie außerdem von den präsumptiven Endwirten (z.B. Schafen)
gefressen werden soll. Die Schafe fressen vorwiegend in den Morgen- und Abendstunden. Bemerkenswert ist weiters, dass die Ameisen
nicht gleichermaßen an allen Pflanzen hochlaufen und sich festbeißen, sondern bevorzugt an solchen, die besonders gerne von Schafen
gefressen werden. Die vom Schaf aufgenommenen Ameisen werden verdaut, aus den Metazerkarien schlüpfen die jungen Würmer, die
in die Gallenwege einwandern und dort geschlechtsreif werden (1). Auch der Mensch kann als Endwirt fungieren, wenn er unabsichtlich
(z.B. mit Kräutern, die er zu Salat verarbeitet) festgebissene Ameisen aufnimmt. Dieses Zyklus stellt ein besonders eindrucksvolles Beispiel
von Koevolution von Parasiten und ihren Wirten dar. D. dendriticum ist ein Beispiel für einen triheteroxenen (Kasten 12), euryxenen
(Kasten 14) Parasiten. Aus PIEKARSKI 1987, mit freundlicher Genehmigung von Springer Science+Business Media.



Spezies A zu tun hat. Dann hat im Verlauf der Evoluti-
on der beiden Spezies eben einfach bei der einen Art ei-
ne Anpassung an die andere stattgefunden. In Wirklich-
keit sind die Verhältnisse natürlich viel komplizierter
und lassen sich schwer oder gar nicht nachvollziehen
und analysieren, und gewiss lassen sich viele Phänome-
ne von Koevolution einfach nicht erkennen. Wir sehen
in einer Beziehung von Organismen ja nur den Status
praesens, und der kann so unauffällig sein, dass man gar
nicht an Koevolution denkt.

Dass das Ausmaß der gegenseitigen Selektion sehr
unterschiedlich sein kann, liegt auf der Hand. Indes:
Auch wenn es bei der Spezies A enorm und sofort er-
sichtlich ist, bei der Spezies B hingegen vergleichsweise
sehr geringfügig, liegt immer noch Koevolution vor.

Eine weitere Frage ist, warum das Phänomen der
Koevolution auf zwei Arten beschränkt sein soll. Und
die nächste Frage ist, wie sehr die Veränderung eines
oder beider Genome dazu führt, dass bei einer langen
Koevolution längst nicht mehr die zwei Arten vorlie-
gen, von denen aus die koevolutiven Prozesse ihren

Ausgang genommen haben mögen, sondern zwei ganz
andere Spezies oder auch ein ganzes Bündel anderer
Spezies2. Tatsächlich erscheint es auch nicht nur zuläs-
sig, sondern eher sinnvoll, den Begriff auch dort anzu-
wenden, wo mehrere Arten, ja auch höhere Taxa, in ein
Phänomen von Interaktion involviert sind, bei dem –
wenn auch in unterschiedlichem Ausmaß – reziproke
Selektion eine Rolle spielt. Man spricht in solchen Fäl-
len von „diffuser Koevolution“ oder (wohl besser)
„Netzwerk-Koevolution“. Möglicherweise besteht so ei-
ne Netzwerk-Koevolution bei den Interaktionen zwi-
schen dem Menschen und seinen Parasiten (namentlich
unter den Helminthen), die für die Bedeutung der Un-
terdrückung von Allergien oder Autoimmunerkrankun-
gen eine Rolle spielen mögen.

Koevolution hat in der Evolution der höheren Le-
bensformen mit Sicherheit eine entscheidende Rolle ge-
spielt, und letztlich ist es nicht abwegig festzustellen,
dass dieser Satz ohne Koevolution weder gedacht noch
geschrieben noch gelesen und verstanden werden könn-
te. Die Evolution des Menschen ist ohne die Entstehung
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Abb. 7: Entwicklungszyklus von Toxoplasma gondii. Aus ASPÖCK 1982.



der Eukaryoten und Mitochondrien nicht denkbar. Mi-
tochondrien sind das Ergebnis einer intrazellulären Sym-
biose zwischen zwei einzelligen Organismen, von denen
zumindest einer ein Prokaryot war, der vom anderen „ge-
fressen“, „aber nicht aufgefressen“, d. h. aufgenommen
und integriert wurde, der sich eben nicht auffressen ließ,
sondern am Leben blieb, sich häuslich einrichtete, das
Genom seines Wirts, aber auch sein eigenes veränderte.
Das ist gewiss nicht von heute auf morgen passiert, da
war mit Sicherheit reziproke Selektion – also Koevoluti-
on – im Spiel. Endosymbiosen – auch andere intrazellu-
läre und viele andere Formen – sind unter den Lebens-
formen reich vertreten. Bei den meisten, wenn nicht in
irgendeiner Weise bei allen, haben Phänomene der Koe-
volution eine Rolle gespielt. Das mag spitzfindig erschei-
nen, und das sind auch nicht die Beispiele, an die man

denkt, wenn von Koevolution die Rede ist. Aber ein
Beispiel, eigentlich ein ganzes Bündel von Beispielen, ist
jedem Biologen und auch vielen Nicht-Biologen geläu-
fig: intrazelluläre und extrazelluläre Symbionten (Bakte-
rien, Pilze, Protozoen) vieler Organismen – von blutsau-
genden Insekten bis zu den Wiederkäuern –, die bei der
Verdauung der Nahrung eine essenzielle Rolle spielen.
Und letztlich ist auch unsere Darmflora ein gutes Bei-
spiel. All das – abermals sei es mit Nachdruck vermerkt
– entsteht, entwickelt sich, evoluiert nicht von heute auf
morgen, sondern kann nur als Ergebnis einer langen
Koevolution verstanden werden.
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Abb. 8: Entwicklungszyklus von Strongyloides stercoralis
(Zwergfadenwurm). – Im Dünndarm des Menschen, der

als Endwirt (A) fungiert, leben die parasitischen
Weibchen (1a), die parthenogenetisch Eier produzieren,
aus denen sogleich Larven schlüpfen, die mit den Fäzes
nach außen gelangen. Diese rhabditiformen Larven (2a)

entwickeln sich zu männlichen oder weiblichen
Adultwürmern (B, 2b, III). Nach der Kopulation legen die
Weibchen Eier (3,4), aus denen wiederum rhabditiforme

Larven (5, IIa) schlüpfen, aus denen sich filariforme
Larven (6, IIb)) entwickeln, die sich – wenn sie z.B. bei
einem bloßfüßigen Menschen Hautkontakt haben –

perkutan einbohren und nach einem Wanderweg vom
Darm über das Herz in die Lunge gelangen, wo sie in die
Alveolen eindringen (I, blau). Aus den Alveolen wandern

sie über den Ösophagus in den Pharynx, werden
abgeschluckt und erreichen den Dünndarm, wo sie zu
den geschlechtsreifen parthenogenetischen Weibchen

werden (I, rot). Der Zyklus kann jedoch drei
Modifikationen erfahren: Die mit den Fäzes

abgegangenen rhabditiformen Larven (1b) können sich
im Freien direkt zu filariformen (1c) Larven entwickeln,

die den Menschen perkutan infizieren können. Es ist
jedoch auch möglich, dass aus den freilebenden

rhabditiformen Larven der freilebenden
getrenntgeschlechtlichen Generation erneut männliche
und weibliche Zwergfadenwürmer werden (B), sodass es

eine weitere freilebende Generation gibt. Es ist
schließlich aber auch möglich, dass sich aus den im
Dünndarm produzierten rhabditiformen filariforme

Larven entwickeln, die noch im Darm
(Endoautoinvasion: C) oder, wenn sie mit den Fäzes nach

außen gelangen, perianal in die Haut eindringen
können (Exoautoinvasion) und nach dem üblichen

Wanderweg zu parthenogenetischen Weibchen werden.
S. stercoralis ist ein Beispiel für einen monoxenen

(Kasten 12) Helminthen mit einem Generationswechsel,
und zwar einer Heterogonie (Kasten 13). Er ist weiters

einer der ganz wenigen Helminthen, die sich im
Menschen (über die Endoautoinvasion vermehren

können, weshalb der Parasit bei Immunsuppression eine
Massenvermehrung erfahren kann, die zu einer

lebensgefährlichen Erkrankung führt. Aus PIEKARSKI 1987,
mit freundlicher Genehmigung von Springer

Science+Business Media.



Paradebeispiele von Koevolution sind natürlich die
Blütenpflanzen und ihre Bestäuber – ohne diese Koevo-
lution sähe die Erde ganz anders aus; wir brauchen uns
nur vor Augen zu halten, wie die Wälder im Paläozoi-
kum ausgesehen haben, als es noch keine Insekten gab,
die Blüten bestäuben hätten können. Ein Partner hat in
reziproker Selektion die Evolution des anderen in eine
bestimmte Richtung erst ermöglicht. Dabei sind ein-
drucksvolle Spitzenleistungen der Koevolution, wie die
30 cm langen Sphingiden-Rüssel und die entsprechend
langen Nektarsporne der besuchten Blüten entstanden.

Auch Parasitismus gilt als Paradebeispiel von Koe-
volution, und ist es ohne Zweifel auch. Aber die Situa-
tion und Strategien sind grundverschieden. Bei den
Blütenpflanzen und ihren Bestäubern wird eine für bei-

de Seiten a priori oder zumindest sehr früh vorteilhafte
Interaktion immer weiter verbessert. Bei den Parasiten
und ihren Wirten geht es hingegen um eine Auseinan-
dersetzung unter primär negativen Vorzeichen.

2.2. Sonderfall Parasitismus

Das Verhältnis zwischen Parasit und Wirt unter-
scheidet sich von dem vieler anderer interagierender
Spezies – einfach ausgedrückt – dadurch, dass der eine
(der Parasit) dem anderen (dem Wirt) etwas nehmen
will, während eben jener Wirt in der Regel versucht,
den Parasiten zu eliminieren. Es ist also tatsächlich eine
permanente Auseinandersetzung, die man häufig als
Wettrüsten bezeichnet (siehe Kasten 17). Dieses Schlag -
wort trifft ohne Zweifel plakativ den Kern der Interak -
tion und nimmt implizit auf die Koevolution Bezug,
wenngleich wesentliche Facetten, nämlich die Entwick-
lung von Schutzmechanismen dabei nicht ausreichend
hervorgehoben werden. Primär ist der Parasit der An-
greifer, der Wirt wehrt sich durch Gegenangriff, wofür er
das ganze Arsenal der unspezifischen und spezifischen,
humoralen und zellulären Immunabwehr einsetzt.

Der Parasit antwortet darauf nicht so sehr durch Ent-
wicklung neuer Waffen, sondern „erfindet“ alle mögli-
chen Strategien, um sich vor dieser seine Existenz bedro-
henden Abwehr zu schützen. Er versucht seinerseits, der
Abwehr zu entkommen, weshalb alle diese Mechanis-
men treffend als Evasionsmechanismen (engl. auch esca-
pe mechanisms) bezeichnet werden. Immerhin umfassen
diese Evasionsmechanismen auch Strategien, die einen
Angriff auf das Immunsystem darstellen, indem durch
Produktion immunsuppressiver Substanzen von Seiten
des Parasiten einzelne zelluläre und/oder humorale Kom-
ponenten des Immunsystems blockiert werden.

Sowohl aus der Sicht der medizinischen Bedeutung
als auch jener der Koevolution ist es wichtig, Art, Grad,
Ausmaß und Konsequenzen der Schädigung des Wirts,
in unserem Fall des Menschen, zu analysieren und beur-
teilen.

Die häufig zu findende Feststellung, dass der Parasit
seinen Wirt möglichst wenig zu schädigen sucht, um
sich seiner Vermehrungsgrundlage nicht zu berauben,
hat zwar einen wahren Kern, ist aber unter verschiede-
nen Gesichtspunkten unzutreffend. Es ist natürlich
auch nicht richtig, dass jedes Parasit-Wirt-Verhältnis in
der Evolution einer friedlichen Koexistenz zustrebt.

Erstens kann Parasitismus von ganz verschiedenen
Seiten aus entstehen, keinesfalls muss die Beziehung der
beiden Partner mit einem massiven und für den Wirt le-
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3 Bei Echinococcus multilocularis (ebenso wie bei E. granulosus) liegt ein
Generationswechsel vor, in der Form einer Metagenese mit geschlecht-
liche Vermehrung im Endwirt und ungeschlechtlicher Vermehrung im
Zwischenwirt.

Abb. 9: Zyklen von Echinococcus granulosus (Hundebandwurm) (außen) und
E. multilocularis (Fuchsbandwurm) (innen). – Hund (1a) bzw. Fuchs (1b) sind
die Endwirte, Schaf (4a) und andere Haustiere bzw. Kleinsäuger (4b) sind die
Zwischenwirte dieser beiden Bandwürmer, die auch für den Menschen
gefährlich werden können, wenn er als akzidenteller (falscher) Zwischenwirt
die Eier (3) aufnimmt (3a). Die Endwirte erleiden durch den Parasiten keine
Beeinträchtigung ihrer Gesundheit, die Zwischenwirte erkranken hingegen
sehr, was auch ganz im Sinn des biologischen Zyklus des Parasiten ist: Sie
sollen eine leichtere Beute der Endwirte werden. Die Endwirte scheiden die
reifen Bandwurmglieder (2) aus, die die Eier (3) enthalten. Die in ihnen
enthaltene Onkosphäre wächst im Zwischenwirt zum Metazestoden (5) heran.
Siehe auch Abb. 34. Aus ECKERT & DEPLAZES 2005, mit freundlicher
Genehmigung des Georg Thieme Verlags.



bensbedrohenden Angriff beginnen, der Parasitismus
kann auch von der anderen Seite seinen Anfang neh-
men, und aus einem Kommensalen kann ein gefährli-
cher Parasit werden. Und zwischen diesen Extremen lie-
gen viele andere Möglichkeiten dadurch, dass durch Ver-
änderungen der Pathogenität und/oder Virulenz des Pa-
rasiten und/oder der Empfänglichkeit und/oder Empfind-
lichkeit des Wirts die Parasit-Wirt-Beziehung erheblich
verändert wird. Meist liegt dabei Koevolution vor.

Zweitens ist es entscheidend, welche Position der
Wirt im Zyklus hat. Das lässt sich gut am Beispiel des
Fuchsbandwurms (Abb. 9) erläutern (um nur eines un-
ter vielen herauszugreifen). Echinococcus multilocularis,
der Fünfgliedrige Fuchsbandwurm, lebt als geschlechts-
reifer, sich sexuell vermehrender Bandwurm im Dünn-
darm von Fuchs (allenfalls Hund oder Katze). Der adul-
te Wurm erreicht eine Länge von 1,5 bis 4 mm, der
Fuchs kann 1000e Würmer in seinem Darm beherber-
gen. Er nimmt dabei offensichtlich keinen Schaden, sei-
ne Gesundheit ist nicht beeinträchtigt. Mit den Exkre-
menten des Fuchses gelangen die Eier oder die abge-
schnürten Endglieder der Bandwürmer, deren jedes ca.
200 Eier enthält, nach außen. Werden die Eier von ei-
ner Wühlmaus (oder einem anderen geeigneten Klein-
säuger) oral aufgenommen, so schlüpft aus ihnen eine

Larve (die Onkosphäre), die aus dem Darm ins Blutge-
fäßsystem und von dort in die Leber gelangt, wo sie sich
zum nächsten Larvenstadium, dem Metazestoden entwi-
ckelt. Der Metazestode, auch Finne genannt, durchwu-
chert die Leber durch wurzelartiges Wachstum wie ein
Tumor. In dem Metazestoden und seinen röhrenartigen
Fortsätzen schnüren sich in Form einer ungeschlechtli-
chen Vermehrung3 zahlreiche Protoscoleces ab, die so
genannten Kopfanlagen des Bandwurms, aus denen,
wenn sie in den Darm des Fuchses gelangen, die adulten
Bandwürmer auswachsen. Der Parasit tötet die Maus
nicht, jedenfalls nicht sogleich, er schädigt sie aber zu-
nehmend, ihr Verhalten ändert sich, sie ist krank und
wird bald – und jedenfalls leichter – eine Beute des
Fuchses. Die Schädigung des Wirts – dieses Wirts, des
Zwischenwirts von E. multilocularis – ist für den Zyklus
bedeutsam. Die Maus muss ja vom Fuchs gefressen wer-
den, und die Chance wird erheblich erhöht, wenn sie
geschwächt ist, weniger aufmerksam ist, langsamer läuft.
Wäre kein Unterschied zwischen infizierten und nicht
infizierten Mäusen, bestünde die Gefahr, dass sich der
Zyklus totläuft und zu wenig infizierte Mäuse gefressen
werden. Diese Strategie gilt für alle Parasitenzyklen, bei
denen ein Zwischenwirt gefressen werden muss. Es ist
verständlich, dass der Mensch bei keinem Parasiten die
Rolle dieses Zwischenwirts, der gefressen werden muss,
einnimmt, weil sich die Natur nicht darauf einlassen
kann, dass regelmäßig jemand gefressen werden soll, der
so intelligent wie Homo sapiens (und wohl schon dessen
Vorfahren) ist. 

3. Formen der Schädigung
des Wirts durch Parasiten

Vorweg eine grundsätzliche und wesentliche Fest-
stellung: Der Parasit hat nicht das geringste Interesse
daran, seinem Wirt einen Schaden zuzufügen, der des-
sen basale Lebensfunktionen beeinträchtigt. Parasiten,
die ihre Wirte in lebensbedrohlichem Ausmaß schädi-
gen, berauben sich selbst ihrer Lebensgrundlage. Das
gilt in ganz besonderem Maße für die Endwirte. Im End-
wirt erreicht der Parasit seine Geschlechtsreife, er pro-
duziert männliche und weibliche Geschlechtszellen, die
sich zu einer Zygote vereinigen und dann in geeigneter
Form – z.B. als Oozysten oder Sporozysten bei Protozo-
en oder als Eier bei Helminthen – den Endwirt verlas-
sen. Je weniger der Endwirt durch den Parasiten Scha-
den nimmt, umso ungestörter und länger kann der Para-
sit Nachkommen produzieren, die er für den nächsten
Zyklus „in die Welt schickt“ – in der Regel, indem sie
vom Wirt (vor allem mit den Fäzes, mit dem Urin oder
etwa durch Aushusten) ausgeschieden werden. Dem
Überleben des Parasiten und damit der Reproduktion
und der Dauer der Ausscheidung sind durch die Immun-
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Red Queen Principle
Der Begriff wurde ursprünglich (1973) von Leigh VAN VALEN
vorgeschlagen, später (1982) von Graham BELL evolutions-
biologisch weiter gefasst. Man versteht darunter eine Hypo-
these, die besagt, dass nur die dauernde Veränderung des
Genoms das Bestehen eines biologischen Systems gewähr-
leisten kann. Voraussetzung dafür ist die sexuelle Fortpflan-
zung (die ja für die Vermehrung an sich nicht notwendig
wäre) mit der Möglichkeit der dauernden Neukombination
der Gene, so dass sich permanent neue Wege der Anpas-
sung eröffnen. Das „Wettrüsten“ zwischen Parasit und Wirt
entspricht diesem Prinzip. Könnte sich nicht der eine dem
anderen im Verlauf der Evolution immer irgendwie anpas-
sen, um den Attacken seines Widerparts gegenzusteuern,
würde das System, das durch die beiden, den Wirt und den
Parasiten, besteht, bald aufhören zu bestehen, weil der ei-
ne („der Stärkere“) den anderen vereinnahmen und letzt-
lich auslöschen würde.
Der Begriff wurde einer Geschichte in einem Buch des eng-
lischen Mathematikers und Schriftstellers Lewis CARROLL
(Pseudonym für Charles Lutwidge Dodgson, 1832-1898)
entlehnt. Ch. L. Dodgson schrieb für die Tochter seines De-
kans, Alice Pleasance Liddell, anspruchsvolle Kinderbücher,
darunter – neben dem wohl berühmtesten Buch „Alice im
Wunderland“ – eines mit dem englischen Originaltitel
„Through the Looking-Glass, and What Alice Found The-
re“, deutsch „Alice hinter den Spiegeln“, in dem die
Schwarze Königin (im englischen Originaltext die Rote Kö-
nigin) der verwunderten Alice, die nach einem rasenden
Lauf mit der Königin überrascht feststellt, dass sie ja unter
demselben Baum geblieben sind, von dem sie losgerannt
sind, erklärt: „Hierzulande musst du so schnell rennen, wie
du kannst, wenn du am gleichen Fleck bleiben willst. Und
um woanders hin zu kommen, muss man noch mindestens
doppelt so schnell laufen.“ Im Deutschen hat sich der Be-
griff Red-Queen-Hypothese (oder Rote-Königin-
Hypothese) eingebürgert.



antwort des Wirts in der Regel Grenzen gesetzt, aber
wenn es der Parasit schafft, diese Immunantwort in ir-
gendeiner Weise zu umgehen, dann kann die Produk -
tion von Nachkommen, z.B. bei Helminthosen die von
Eiern oder Larven, Jahre und Jahrzehnte andauern. Mu-
tatis mutandis gilt dies aber ebenso für Parasiten, die
sich nur ungeschlechtlich vermehren und zu chroni-
scher Infektion führen (Giardia, Trichomonas). Im
Dünn darm des Menschen parasitierende Bandwürmer,
Diphyllobothrium latum, Taenia saginata, T. solium u.a.,

die sich durch einen hohen Grad an Anpassung aus-
zeichnen und ihrem Wirt kaum Schaden zufügen, leben
viele Jahre (D. latum bis 50 Jahre!) und produzieren in
dieser Periode laufend Eier. Auch die weitaus weniger
harmlosen Hakenwürmer (die, da sie den Darm häufig
in großer Zahl besiedeln, als Blutsauger zu schweren und
auch lebensgefährlichen Schädigungen führen) kön-
nen, zumindest wenn nur wenige Individuen parasitie-
ren, bis etwa 20 Jahre alt werden. Und sogar Schistoso-
ma-Arten, die in den Blutgefäßen leben und durch die
Art ihrer Eiablage4 einen hohen Grad an Pathogenität
bedingen, haben es im Verlauf der Evolution geschafft,
die Schädigungen und zugleich die Abwehrmechanis-
men des Wirts so weit in Grenzen zu halten, dass sie
jahrzehntelang parasitieren können.

Für die Zwischenwirte gilt dieses Bemühen des Para-
siten, den Schaden möglichst gering zu halten, nur in
eingeschränkter Form. Im Zwischenwirt muss der Para-
sit ja nur einen bestimmten Abschnitt seiner Entwick-
lung hinter sich bringen, und sobald das geschehen ist,
hat es für den Parasiten keine Bedeutung, ob der parasi-
tierte Zwischenwirt weiterlebt oder nicht. Im Kapitel
2.2 wurde der Zyklus des Fuchsbandwurms geschildert
und dabei betont, wie wichtig es ist, dass der Zwischen-
wirt eine Schädigung erleidet, um von dem präsumpti-
ven Endwirt leichter erbeutet und gefressen zu werden.
Ein anderes Beispiel ist der Zyklus von Toxoplasma gon-
dii (Abb. 7). Die Endwirte sind katzenartige Raubtiere,
bei uns die Katze. In den Zellen des Darmepithels ent-
wickeln sich die Gameten, und nach deren Vereinigung
entstehen die Oozysten, die bei einer erstmals mit To-
xoplasma infizierten Katze etwa drei Wochen lang in ei-
ner Gesamtzahl von ca. 100 Millionen ausgeschieden
werden. Die Katze erkrankt dabei nicht gravierend, in
der Regel leidet sie in dieser Zeit an Diarrhöen, ohne
andere Zeichen einer Erkrankung. Die im Freien (z.B.
im Erdboden) liegenden Oozysten sporulieren innerhalb
von zwei bis drei Tagen und werden damit infektiös.
Mäuse, die diese Oozysten oral aufnehmen, erkranken
zwar nicht durch Entwicklung einer auffallenden Symp-
tomatik, aber aufgenommene Erreger, die sich schließ-
lich im Gehirn der Maus als Zystenform etablieren, be-
dingen Verhaltensänderungen der Maus: Sie verliert das
Fluchtverhalten gegenüber Katzengeruch (der Geruch
von Katzenurin wirkt für Mäuse abstoßend), wird im
Gegenteil davon angezogen. So bewirkt der Parasit
letztlich, dass die Maus in den Tod rennt, wenn sie
leichter, früher, schneller von einer Katze gefressen wird
als nicht mit Toxoplasma gondii infizierte Artgenossen.
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Abb. 10: Entwicklungszyklus von Leishmania infantum. – Die promastigoten
Stadien (1) werden während des Blutsaugens durch Sandmücken auf den
Menschen oder andere Säugetiere (besonders Hund, 7) übertragen. Diese
befallen Makrophagen (2) und andere Zellen, in denen sie sich vermehren (3,
4). Ein Teil von ihnen gelangt als amastigote Formen (5) ins Blut, von wo sie
von Sandmücken aufgenommen werden und nach einer Entwicklung im Darm
der Sandmücke (6) und Umwandlung zu promastigoten Formen auf einen
anderen Menschen übertragen werden können. L. infantum ist ein Beispiel
eines diheteroxenen Parasiten (Kasten 12), manche Stämme weisen eine hohe
Bindung an den Menschen auf. Grundsätzlich sind die Leishmanien jedoch
Erreger von Zoonosen. Aus ECKERT & DEPLAZES 2005, mit freundlicher
Genehmigung des Georg Thieme Verlags.

4 Die Eier werden in den Kapillaren um Harnblase bzw. Darm abgelegt,
sie verstopfen die Gefäße, und die thrombosierten und nekrotisierten
Gefäße führen zu kleinen Ulcera, über die die Eier in die Hohlorgane
gelangen und mit Harn bzw. Fäzes den Weg nach außen finden.



Für die meisten anthropoxenen oder beim Men-
schen häufig auftretenden Parasiten ist der Mensch
Endwirt (Tab. 1) – soweit diese Differenzierung zutref-
fend ist, und sie kann nur bei sich (zumindest auch) se-
xuell fortpflanzenden Parasiten zutreffen. Tatsächlich
führen diese Parasiten nicht zu einer akuten und so-
gleich tödlich verlaufenden Erkrankung, häufig entwi-
ckelt sich erst allmählich eine Erkrankung, die durchaus
auch schwer und letztlich tödlich sein kann, aber genü-
gend lange dauert, um dem Parasiten die Produktion
von Nachkommen zu ermöglichen. Und auch bei jenen
anthropostenoxenen Parasiten, bei denen von End- und
Zwischenwirt nicht gesprochen werden kann, dauert die
Krankheit genügend lange – häufig ist sie chronisch –,
um den Parasiten die Möglichkeit zu geben, die Produk-
te der ungeschlechtlichen Vermehrung weiter zu ver-
breiten (Beispiele: Giardia, Trichomonas, Trypanosoma,
Leish mania, Entamoeba). Als natürlicher Zwischenwirt
fungiert der Mensch nur ausnahmsweise, niemals in ei-
ner Form, dass er vom Endwirt gefressen werden müsste
(wie in Kap. 2.2 erwähnt, schließt die Intelligenz der
Hominini solche Zyklen aus).

Natürlicher Zwischenwirt ist der Mensch bei den
Malaria-Parasiten (Abb. 29): Die im Menschen in den
Erythrozyten sich entwickelnden Gametozyten werden
von Anopheles-Stechmücken mit dem Blut aufgenom-
men, in ihnen findet die Reifung zu Gameten mit nach-
folgender Vereinigung, Bildung der Zygote und anschlie-
ßender Meiose statt. Die Infektionen mit Plasmodium vi-
vax, P. ovale und P. malariae bedrohen in der Regel das
Leben in keiner Weise (wie schwer auch die Krankheit
vom Betroffenen empfunden werden mag), und die Erre-
ger halten sich lange Zeit (Jahre, Jahrzehnte) im Blut
auf, und zwar in Form von Schizogonien „auf Sparflam-
me“ (P. malariae) oder durch Rezidive aus Hypnozoiten
aus Hepatozyten (P. vivax, P. ovale). Selbst bei der durch
P. falciparum hervorgerufenen Malaria tropica bleiben
genügend Infizierte am Leben und stellen ein dauerndes
Reservoir für die Anophelen dar. (In vielen Teilen Afri-
kas ist nahezu die gesamte Bevölkerung infiziert; die töd-
lichen Verläufe betreffen vor allem Kleinkinder.)

Parasiten können in ganz unterschiedlicher Weise ih-
ren Wirt schädigen. Insgesamt begegnen wir in der Natur
einer geradezu unglaublichen Vielfalt pathogener Wir-
kungen von Parasiten auf ihre Wirte, auf die hier – da sie
den Menschen nicht betreffen – nicht eingegangen zu
werden braucht. Aber selbst die Formen schädigender
Wirkung von Parasiten des Menschen umfassen immer
noch ein enormes Spektrum von Mechanismen, durch
die Zellen, Gewebe, Organe, Funktionen und auf diesen
Umwegen sogar das Verhalten gestört werden können.

Intrazelluläre Parasiten (Leishmania spp., Trypano-
soma cruzi, Plasmodium spp., Toxoplasma gondii – wie
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Abb. 11: Entwicklungszyklus von Trypanosoma cruzi. – Neben vielen anderen
Säugetieren (z.B. Gürteltier: C) kann auch der Mensch (A) als Wirt des
Parasiten fungieren. T. cruzi lebt intrazellulär (2) z.B. in Muskelzellen, jedoch
nach Umwandlung – in begeißelten Formen – auch im Blut (3-5). Diese müssen
von einer Raubwanze (B) beim Blutsaugen aufgenommen werden, in deren
Darm findet eine neuerliche Gestaltsumwandlung statt (6-8). Wenn eine
Wanze Blut saugt, gibt sie Exkremente ab, die die Trypanosomen enthalten.
Wenn der gestochene Mensch die juckende Stichwunde kratzt, schmiert er die
Trypanosomen in den Stichkanal. Von dort gelangen sie ins Blut und weiter in
verschiedene Organe, womit der Kreislauf geschlossen ist. T. cruzi ist ein
Beispiel für einen diheteroxenen (Kasten 12), euryxenen (Kasten 14) Parasiten.
Er ist Erreger einer Zoonose, allerdings gibt es offensichtlich Stämme, die
vorwiegend oder ausschließlich im Menschen parasitieren. Aus PIEKARSKI 1987,
mit freundlicher Genehmigung von Springer Science+Business Media.



überhaupt alle Apicomplexa; Trichinella spp.) führen
letztlich zu einer Zerstörung der befallenen Zelle. Das
kann nahezu bedeutungslos sein, wenn nur eine relativ
kleine Zahl von Zellen betroffen ist. Plasmodium mala-
riae, der Erreger der Malaria quartana, tritt in so niedri-
ger Befallsdichte auf (nur etwa 1% oder noch weniger
der Erythrozyten sind parasitiert), dass dies vom Wirt
ohne weiteres ertragen wird, das Immunsystem hat die
Infektion unter Kontrolle. Ähnlich ist die Situation bei
P. vivax und P. ovale, wenn auch in der Regel ein etwas
höherer Prozentsatz der Erythrozyten befallen ist. Bei P.
falciparum hingegen ist das Immunsystem häufig nicht
in der Lage, der exorbitanten Vermehrung der Parasiten
Einhalt zu gebieten: 20, 30, 49, ja bis zu 50% der Ery-
throzyten können von den Parasiten befallen sein und
gehen zugrunde. Das führt zu Anämie, Hypoxamie, wo-
bei als weitere Pathomechanismen die Sequestrierung
der Erythrozyten, d. i. das Anheften an den Wänden der
Kapillaren, die Verklumpung und damit die Thrombus-
Bildung von großer Bedeutung sind. Dies ist mit dem
Leben nicht mehr vereinbar.

Ein anderes Beispiel ist Toxoplasma gondii – ein Pa-
rasit, der beim postnatal infizierten Immungesunden fast
bedeutungslos ist, der aber bei diaplazentarer Übertra-
gung das Ungeborene schwer schädigen kann. Vor allem
in der Frühschwangerschaft kann dies zum Absterben
der Frucht führen. Der intrazelluläre Parasit zerstört so
viele Zellen, dass der Embryo nicht mehr lebensfähig ist.

Extrazelluläre Protozoen können auf vielfältige
Weise – je nach Lokalisation und Art der parthenoge-
netisch wirksamen Faktoren – den Wirt schädigen. Der
Entzug der Nahrung spielt auch bei den Darmprotozoen
eine völlig untergeordnete Rolle, aber die Schädigung
des Darmepithels ist von großer Bedeutung. Bei Giardia,
einem epizellulären Parasiten des oberen Dünndarms,
liegen die Parasiten mit Saugnäpfen auf den Zellen und
zerstören den Mikrovillus-Saum, wodurch die Funktion
der Zellen wesentlich beeinträchtigt wird, wenn sie
nicht überhaupt absterben; z.B. treten massive Resorpti-
onsstörungen auf, was sich in wässrigen Durchfällen ma-
nifestiert.

Entamoeba histolytica – und zwar die Forma magna,
also die großen Trophozoiten, sind imstande, die Zellen
des Dickdarm-Epithels durch lytische Enzyme zu zerstö-
ren und zu Ulzerationen der Darmwand zu führen. Die
Entamöben fressen tatsächlich auch Erythrozyten. In
der Folge treten blutige Diarrhöen auf, in einer Häufig-
keit, die – wenn nicht ausreichend Flüssigkeit zugeführt
wird – zu Exsikkation und zum Tod führen kann. Eine
weitere große Gefahr besteht dadurch, dass die Ulcera
in die Gefäße des Darms durchbrechen, sodass die Amö-
ben in das Blutgefäßsystem gelangen, hämatogen ver-

breitet werden und sich in andere Organe – in erster Li-
nie Leber, jedoch auch Lunge, Gehirn und andere Stel-
len im Körper – absiedeln können, wo sie wiederum Zel-
len zerstören und zu Nekrosen führen. Solche nekroti-
sche, rasch größer werdende Herde (Amöben-Abszesse,
extraintestinale Amöbose) stellen lebensgefährliche Er-
krankungen dar.

Auch Trypanosoma brucei gambiense und T. b. rhode-
siense, die Erreger der Afrikanischen Schlafkrankheit,
sind extrazelluläre Protozoen, die zumindest im Blut und
in den Lymphgefäßen, später im Liquor auftreten und
eine tödliche Krankheit hervorrufen, die vor allem das
Zentralnervensystem betrifft und bei der das Phänomen
der Antigen-Variation (Kapitel 5.5) eine große Rolle
spielt.

Trichomonas vaginalis, ein weiteres extrazelluläres
Protozoon, das im Genitaltrakt lebt, führt besonders bei
der Frau zu einer klinisch manifesten Infektion (Kolpi-
tis, Vulvitis, manchmal sogar reversible Infertilität), die
zudem massiv Immunzellen anlockt, wodurch die
Empfäng lichkeit für eine HIV-Infektion deutlich erhöht
wird.

Protozoen geben natürlich Stoffwechselprodukte ab,
und beim Zerfall von Protozoen werden ebenfalls Sub-
stanzen frei, von denen manche toxisch wirken können,
vor allem aber sind alle diese von lebenden oder toten
Protozoen stammenden Stoffe immunologisch wirksam
und führen zu unterschiedlichen Reaktionen des Im-
munsystems, in manchen Fällen auch zu Autoimmunre-
aktionen.

Andere Pathomechanismen liegen den Erkrankun-
gen durch Helminthen zu Grunde. Da ist einmal die me-
chanische Schädigung, die durch diese zum Teil sehr gro-
ßen Parasiten bewirkt wird: Larven des Leberegels durch-
wandern das Leberparenchym, um in die Gallenwege zu
gelangen, die Adultwürmer von Fasciola schädigen (nicht
nur) mechanisch das Epithel der Gallenänge, im Gehirn
lokalisierte Zystizerken von Taenia solium führen zu Ver-
drängungsprozessen und damit – je nach Lokalisation – zu
verschiedenen Symptomen von Seiten des ZNS.

Ascaris lumbricoides, der häufigste Wurmparasit des
Menschen (vermutlich leiden ca. 1,5 Milliarden Men-
schen an Spulwurmbefall) hat die verhängnisvolle Nei-
gung, in enge Gänge zu kriechen. Da er im Dünndarm
lebt, kommt es nicht so selten vor, dass Spulwürmer sich
in den Ductus choledochus oder – noch gefährlicher –
in den Ductus pancreaticus zwängen, was zu einer hä-
morrhagischen, nekrotisierenden Pankreatitis mit aku-
ter Lebensgefahr führen kann. Wesentlich harmloser ist
es, wenn sich ein Spulwurm über den Pylorus in den
Magen zwängt und von dort in den Ösophagus aufsteigt
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und schließlich erbrochen wird. (Ein solches Ereignis
mit allen Konsequenzen hat Heimito von DODERER in
der sehr lesenswerten Geschichte „Ein Sommertag“ pa-
rasitologisch völlig korrekt in amüsanter und psycholo-
gisch feinsinniger Weise geschildert.) Es gibt allerdings
noch eine andere Möglichkeit der mechanischen Schä-
digung durch Ascaris: Bei starkem Befall kann ein
Mensch hunderte (angeblich auch mehr als tausende)
Spulwürmer (sie sind immerhin 20-40 cm lang und ha-
ben Bleistiftdicke) beherbergen. Durch Medikamente
oder bestimmte Nahrungsmittel können die Würmer so
irritiert werden, dass sie sich verknäueln und zu einem
Darmverschluss (Ileus verminosus) führen können, der
ebenfalls tödlich enden kann.

Grundsätzlich können alle großen Helminthen oder
auch Larven, die in Gewebe eindringen (z.B. Toxocara
canis, Anisakis) zu mechanisch bedingten Schädigungen
führen. In allen Fällen kommen jedoch auch Irritatio-
nen durch Stoffwechselprodukte dazu, bei denen sowohl
toxische als auch immunmodulatorische Komponenten
von Bedeutung sind oder zumindest sein können. Muta-
tis mutandis spielen Stoffwechselprodukte oder Zerfalls-
produkte selbstverständlich auch in der Pathogenese der
Krankheiten durch Protozoen eine Rolle.

Primär sucht der Parasit seinen Wirt auf, um sich
Nahrung für seine Weiterentwicklung zu holen. Dieser
Nahrungsentzug ist häufig ohne besondere Bedeutung,
wenn er ein gewisses, für den Wirt erträgliches Maß
nicht überschreitet. Beispiel: Was ein Bandwurm oder
Spulwurm aus dem Darminhalt entnimmt, ist in der Re-
gel für die Entwicklung einer Krankheit bedeutungslos.
Anders ist die Situation, wenn sich der Darmparasit am
Körpergewebe des Wirts selbst vergreift.

Hakenwürmer (Ancylostoma, Necator) haften sich
mit speziellen Strukturen ihrer Mundöffnungen an der
Darmschleimhaut fest, verletzen dabei Blutgefäße und
nehmen Schleimhautteilchen und Blut auf, was bei
Massenbefall zu schwerwiegenden Anämien führen
kann. Der Blutverlust wird dadurch verstärkt, dass Ha-
kenwürmer gerinnungshemmende Substanzen abgeben,
sodass die mit der Mundöffnung geätzten Wunden
nachbluten, wenn der Parasit den Ort der Nahrungsauf-
nahme wechselt.

Die Malariaparasiten wurden bereits oben erwähnt;
die befallenen und schließlich zerstörten Erythrozyten
sind letztlich ebenso ein Ergebnis der Nahrungsaufnah-
me des Parasiten. Er braucht das Zytoplasma, wobei das
Hämoglobin der Erythrozyten als Aminosäurequelle
dient.

Ektoparasiten sind zum größten Teil Blutsauger und
zu erheblichem Teil Vektoren von Mikroorganismen,
wobei die Übertragung mit dem Blutsaugen verknüpft

ist. Die meisten Erreger werden mit dem Speichel über-
tragen, gelangen also durch den Speicheldrüsengang in
den Stichkanal, manche (Leishmanien durch Sandmü-
cken: Abb. 10, Pestbakterien durch Flöhe) werden aus
dem Darminhalt erbrochen, manche gelangen mit den
Exkrementen des Blutsaugers auf die Haut und von da
in den Stichkanal (Trypanosoma cruzi aus Wanzenkot:
Abb. 11) oder in andere Mikroläsionen (Rickettsia pro-
wazekii aus Kleiderläusen). Wiederum ist der Nahrungs-
raub der Parasiten, also der Blutverlust, so gut wie im-
mer völlig bedeutungslos (seltene Ausnahmen können
hier ausgeklammert werden), aber das Blutsaugen ist
stets mit dem Einspritzen von Speichel verknüpft, und
dieser enthält zahlreiche hochwirksame Substanzen z.B.
zur Verhinderung der Blutgerinnung, zur Ausschaltung
der Schmerzwahrnehmung während des Saugakts, zur
Erweiterung der Blutgefäße, zur Histolyse. Alle diese
Substanzen haben natürlich antigene Eigenschaften,
das Immunsystem reagiert in vielfältiger Weise – was je-
der, der von Stechmücken gestochen wird, an den
manchmal erheblichen Reaktionen auf den Stich an
seiner Haut feststellen kann.

4. Abwehrstrategien 
des Menschen gegen Parasiten

Organismen waren immer – vermutlich vom Anbe-
ginn der Entstehung des Lebens – von anderen Organis-
men bedroht. Schon früh mussten daher geeignete Ab-
wehr- (Schutz-, Verteidigungs-) Mechanismen entwi-
ckelt werden. Wer dazu nicht in der Lage war, war zum
Aussterben verurteilt, und wir wissen gar nicht, welche –
jedenfalls ungeheuer große – Zahl von eukaryoten (und
wohl auch prokaryoten) Organismen von dieser Erde (oft
schnell wieder) verschwand, weil sie Angriffen anderer
Organismen nicht standhalten konnte. Der Mensch hat
selbstverständlich ein umfangreiches und mannigfaltiges
Arsenal von „Waffen und Schilden“, um gegen Angriffe
von Parasiten gerüstet zu sein. Und der Mensch war na-
türlich durch seine ganze Evolution hindurch immer her-
vorragend ausgerüstet, sonst wäre er nicht das geworden,
was er heute ist – ja noch viel deutlicher, dann hätte es
überhaupt keine Hominisation gegeben. 

Manche Parasiten, wie Läuse oder Flöhe zum Bei-
spiel, geben sich damit zufrieden, außen am Mensch zu
parasitieren, und obwohl der Mensch natürlich auch
hier Wege hervorgebracht hat, um sich von diesen Läst-
lingen zu befreien (der Verlust des Haarkleids ist ja mög-
licherweise eine durch Ektoparasiten induzierte Verän-
derung des Phänotyps des Menschen), soll in diesem
Kapitel vor allem auf Abwehrstrategien gegen jene Pa-
rasiten eingangen werden, welche im menschlichen
Körper parasitieren. Zunächst verfügt der Mensch über
physikalische und chemische Barrieren, um das Eindrin-
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gen eines Parasiten zu verhindern. Wenn der Parasit es
aber schafft, diese zu überwinden, so setzt die aktive Ab-
wehr, die Arbeit des Immunsystems, ein, um den Parasi-
ten wieder zu eliminieren (oder zumindest zu neutrali-
sieren). Und schließlich, wenn ein Parasit auf eine Po-
pulation einen hohen Selektionsdruck ausübt, so wer-
den sich irgendwann Mutationen durchsetzten, welche
einen gewissen Schutz vor diesen Parasiten gewährleis-
ten, wie etwa die Sichelzellenanämie bei der Malaria
tropica – ein Paradebeispiel der Koevolution.

Im Prinzip sind alle diese Waffen – ob Magensäure
oder Tränenflüssigkeit, ob Makrophagen oder Immun-
globuline – von der Evolution lange, bevor sie die Säu-
getiere hervorgebracht hat, erfunden worden. Wir fin-
den die meisten in irgendeiner Form nicht nur bei primi-
tiven Wirbeltieren, sondern zu einem guten Teil schon
bei Wirbellosen und manche schon bei einfachsten Me-
tazoen. Das ist auch nicht verwunderlich, denn nicht
nur Schnecken und Schmetterlinge, sondern auch Stru-
delwürmer und Korallen haben sich mit den Angriffen
anderer Organismen und Parasiten auseinanderzusetzen.
Es ist nun einfach so, dass die Lebewesen auf diesem Pla-
neten direkt (als Räuber oder Parasiten) oder indirekt
(durch Konkurrenz um Nahrung oder Raum) in dauern-
de Auseinandersetzungen verwickelt sind. Das bedingt
den Selektionsdruck, und das führt auch zu Koevolution.

Was im Folgenden dargelegt ist, ist – dem Anliegen
dieses Artikels entsprechend – auf den Menschen bezo-

gen, aber mutatis mutandis gilt es für alle seine Vorfah-
ren bis weit ins Paläozoikum zurück5.

4.1. Physikalische und chemische Barrieren

Der menschliche Körper ist mit einer ganzen Reihe
physikalischer Barrieren ausgerüstet, um das Eindringen
eines Parasiten (und natürlich auch aller anderen uner-
wünschten Fremdorganismen) möglichst von vornhe-
rein zu verhindern: die menschliche Haut ist für Mikro-
organismen eine geradezu unüberwindbares Hindernis
und dort, wo sich Körperöffnungen befinden, wirken
verschiedene „Einrichtungen“, wie das Flimmerepithel
im Respirationstrakt, der Tränenfluss im Auge und die
Schleimabsonderung an allen Schleimhäuten, dem Ein-
dringen von Parasiten massiv entgegen. In der Tränen-
flüssigkeit und im Speichel finden sich darüber hinaus
lytische Proteine (Lysozyme), die bereits einen Teil der
Eindringlinge abtöten können. Nach dem Speichel im
Mund, wartet dann im Magen schon die Magensäure,
durch welche nun ein Großteil der Eindringlinge end-
gültig abgetötet wird. Eine besonders effektive Barriere
ist auch die sogenannte Blut-Hirn-Schranke, denn ein
Eindringen von Erregern ins Gehirn muss natürlich
möglichst verhindert werden. 

Wenn ein Parasit es aber schafft, alle ihm entgegen-
gestellten Barrieren zu überwinden, so reagiert der
Mensch mit Abwehr: das Immunsystem wird einge-
schaltet 

4.2. Immunabwehr

Das Immunsystem hat die Aufgabe, jeden uner-
wünschten Eindringling so schnell wie möglich zu eli-
minieren (lat.: immunis = befreit) oder zumindest un-
schädlich zu machen. Bevor aber die aktive Abwehr
einsetzt, muss es zunächst einmal einen Eindringling
auch als solchen erkennen – vereinfacht gesagt, es muss
zwischen „eigen“ und „fremd“ unterscheiden können. 

Wenn dann ein Eindringling als solcher erkannt
worden ist, so fangen, parallel zueinander, die beiden
Arme des Immunsystems, die sogenannte „Angeborene
Immunabwehr“ und die „Adaptive Immunabwehr“, an
zu arbeiten. Während die angeborene Immunabwehr (in
einer gewissen Variationsbreite) prinzipiell bei allen
Angehörigen einer Art identisch ist und also jedem
Menschen von Geburt an gleichermaßen zur Verfügung
steht, ist die adaptive Immunabwehr bei jedem Men-
schen anders. Dies liegt daran, dass sie „lernfähig“ ist, 
d. h. immer, wenn sie mit einem neuen Erreger konfron-
tiert wird, merkt sie sich diesen genau, damit sie im Fal-
le einer erneuten Konfrontation rasch und vor allem
spezifisch reagieren kann – sie wird deshalb auch als
spezifische Immunabwehr bezeichnet. Die adaptive Im-
munabwehr ist auf jene Erreger abgestimmt, mit denen
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Tab. 2: Vergleich der angeborenen mit der adaptiven Immunabwehr (modifi-
ziert nach KINDT et al. 2007).

Angeborene Adaptive 
Immunabwehr Immunabwehr

Zeit bis zur 
Immunantwort wenige Stunden Tage

Wichtige Immunzellen Fresszellen (v.a. Makrophagen), B- und 
„Natural Killer“-Zellen T-Lymphozyten

Wichtige Moleküle Lysozyme, Komplementfaktoren Antikörper

Spezifität limitiert ausgeprägt

Immunologisches 
Gedächtnis („Memory“) nein ja

Antwort auf wiederholte ident wie beim ersten Mal wesentlich 
Konfrontation mit schneller und 
demselben Erreger effektiver als

beim ersten Mal

5 Selbstverständlich hat der Homo sapiens durch seine intellektuellen
Fähigkeiten auch Abwehrmechanismen gegen Parasiten, wie beispiels-
weise imprägnierte Moskitonetze oder gegen Parasiten wirksame Medi-
kamente, hervorgebracht, die seinen Vorfahren in dieser Form nicht
zur Verfügung standen, aber die Erfindung dieser technischen Hilsfmit-
tel (und die Erfindungen der Parasiten, sich diesen zu entziehen, wie
zum Beispiel die Resistenzen, die verschiedene Malaria-Erreger gegen
gängige Malariamittel hervorgebracht haben) sind ein Kapitel für sich
und sollen hier nicht abgehandelt werden. Außerdem ist selbst bei der
Erfindung von Medikamenten die Grenze nicht scharf: Auch der Ho-
mo erectus hat mit Sicherheit bereits verschiedene Pflanzen als „Medi-
kamente“, also als Gegenmittel bei irgendwelchen Leiden benutzt –
dieses Phänomen ist ja auch von Schimpansen und sogar von viel ur-
sprünglicheren Primaten bekannt.



der jeweilige Mensch in seinem bisherigen Leben Kon-
takt hatte. Außerdem kommt mit jedem neuen Tag, ja
geradezu ununterbrochen, ein neuer Erreger und damit
(sofern der Mensch die Infektion überlebt) eine neue
spezifische Immunabwehr hinzu. Es liegt auf der Hand,
dass ein Mensch in Alaska mit anderen Erregern kon-
frontiert wird, als ein Mensch im tropischen Afrika.
Und dies ist auch der Grund, warum also beispielsweise
ein Mensch, der sein gesamtes Leben in einem Malaria-
Endemiegebiet verbracht hat und hunderte, ja tausende
Male infiziert worden ist (es gibt Regionen in Afrika, wo
mit einem Malaria-Infektionsereignis pro Tag zu rech-
nen ist), inzwischen über eine gute spezifische Immun-
abwehr gegen Malaria verfügt – und deshalb bei erneu-
ter Infektion nur mild oder gar nicht erkrankt, während
ein Mensch, der sein gesamtes Leben in Alaska oder in
Mitteleuropa verbracht hat und dann während einer
Tropenreise zum ersten Mal mit Malaria konfrontiert
wird, über keine effektive Immunabwehr gegen die Erre-
ger der Malaria verfügt, und deshalb schwer, in vielen
Fällen sogar tödlich erkrankt.6

Ein Vergleich der zwei Arme des Immunsystems ist
in Tabelle 2 dargestellt. Beide verfügen jeweils über zel-
luläre und über humorale (= molekulare)7 Komponen-
ten. Während aber die angeborene Immunabwehr schon
innerhalb weniger Stunden alle ihre „Waffen“ auf den
Plan gerufen hat – und im besten Fall den Eindringling
eliminiert hat, braucht die adaptive Immunabwehr zu-
mindest einige Tage, bis sie effektiv arbeiten kann. Dafür
ist die Wirkung der adaptiven Immunabwehr dann ganz
genau auf den jeweiligen Eindringling abgestimmt.

Man darf sich jedoch die angeborene und die adap-
tive Immunabwehr nicht als voneinander isolierte Me-
chanismen vorstellen – es findet eine dauernde Kom-
munikation zwischen den verschiedenen Komponenten
des Immunsystems (und natürlich auch mit vielen ande-
ren Zellen des Körpers) statt. Hierbei spielt eine riesige
Anzahl an löslichen Faktoren, die als Botenstoffe fun-

gieren, eine ganz wesentliche Rolle. Diese Botenstoffe
des Immunsystems werden als Zytokine zusammenge-
faßt. Die wichtigsten sind die die Interleukine (IL), die
Interferone (IFN), die Tumor-Nekrose-Faktoren (TNF)
und Tumor-Growth-Faktor beta (TGF-β) (Tab. 3).

4.2.1. Erkennen eines Erregers

Um diese Unterscheidung zwischen eigen und
fremd und somit das Erkennen eines Erregers zu ermög-
lichen, gibt es eine eigene Molekülgruppe, die soge-
nannten Histokompatibilitätsantigene. Es gibt relativ
unwichtige, so genannte „minor“ Histokompatibilitäts-
antigene und solche mit vielfältigen, außerordentlich
wichtigen Funktionen, die „major“ Histokompatibili-
tätsantigene. Da die Gene für die „major“ Antigene ge-
bündelt an einem bestimmten Platz im Genom, beim
Menschen auf Chromosom 6, liegen, spricht man vom
Major Histocompatibilty Complex (MHC). 

Die verschiedenen Moleküle des MHC werden in
drei verschiedene Klassen unterteilt, die zwei wichtigs-
ten sind MHC-Klasse I und MHC-Klasse II. Während
die Klasse I-Moleküle auf allen Zellen des Körpers zu
finden sind, kommen Klasse II-Moleküle hauptsächlich
auf Immunzellen, wie Makrophagen, dendritischen Zel-
len, Langerhans-Zellen und B- und T-Lymphozyten vor. 

Wenn also beispielsweise eine gewöhnliche Körper-
zelle mit einem intrazellulären Parasiten infiziert ist, so
verbindet sie Parasiten-Moleküle mit den oben be-
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6 Auch ein Mensch, der im tropischen Afrika auf die Welt kommt,
macht natürlich irgendwann seine allererste Malaria-Infektion durch,
doch in der Regel ist dies schon bald nach der Geburt, und in den
 ersten Wochen nach der Geburt verfügt das Neugeborene noch über
mütterliche Antikörper im Blut und ist so während der Zeit, in der es
nun selbst eine spezifische Immunität (man spricht in diesem Fall von
„Semiimmunität“, da dieser Immunschutz bei längerem Ausbleiben ei-
ner Konfrontation mit dem Erreger, beispielsweise während eines
mehrjährigen Studienaufenthaltes in einem Gebiet, wo es keine Mala-
ria gibt, wieder verloren geht) aufbauen muss, einigermaßen geschützt.
Trotzdem stellen die ersten 5 Lebensjahre für jeden Menschen, der in
einem Malaria-Endemiegebiet aufwächst die, was die Malaria betrifft,
gefährlichste Zeit dar – in Afrika sterben alljährlich mindestens 
1,5 Millionen Kinder (vorwiegend Kleinkinder) an Malaria tropica.
7 Als „humores“ wurden früher die Körperflüssigkeiten bezeichnet. Da
die molekularen (also nicht-zellulären) Bestandteile des Immunsystems
entdeckt wurden, als man Serum (also Blut ohne die zellulären Be-
standteile) von einem Individuum auf ein anderes übertrug, nennt man
sie auch die humoralen Bestandteile.

Tab. 3: Wichtige Zytokine und einige ihrer Funktionen, vereinfacht dargestellt
(modifiziert nach KINDT et al. 2007).

Zytokin abgegeben von Wirkung
Angeborene Immunabwehr

IL-1 Monozyten, Makrophagen, Entzündungsreaktion, Fieber, Indukti-
Endo- und Epithel-Zellen on der Akut-Phase-Proteine

IL-6 Makrophagen B-Zell-Vermehrung, Antikörper-Aus-
schüttung

IL-12 Makrophagen Verstärkung der TH1-Antwort

IFN-α Makrophagen Verstärkung der MHC-I-Expression,
Aktivierung von NK-Zellen

TNF-α Makrophagen Entzündungsreaktion, Induktion der
Akut-Phase-Proteine, Zell-Tod bei ver-
schiedenen Zellen, Aktivierung von
Neutrophilen

Adaptive Immunabwehr
IL-2 T-Zellen T-Zell-Vermehrung, B-Zell-Vermehrung  

IL-4 TH2-Zellen, Mast-Zellen Entzündungshemmung, Stimulierung
der B-Zell-Aktivierung, Switch auf IgE

IL-5 TH2-Zellen Aktivierung von Eosinophilen

IFN-γ� TH1-Zellen, CD8+-Zellen, Aktivierung von Makrophagen, 
NK-Zellen Verstärkung der Expression der MHC-

Moleküle, Verstärkung der Antigen-
Präsentation

TGF-β T-Zellen, Makrophagen, etc. Inhibierung der T-Zell-Vermehrung,
Inhibierung der B-Zell-Vermehrung,
Switch auf IgA, Inhibierung der
 Makrophagen



schriebenen MHC Klasse I-Molekülen und schleust sie
an ihre Zelloberfläche. Damit ist sie selbst quasi als infi-
ziert „abgestempelt“.

Professionelle Fresszellen, wie Makrophagen, können
hingegen alle Parasiten (oder auch nur Teile davon), die
frei im Körper „herumschwimmen“ (wenn sie klein genug
sind sogar als Ganzes aufnehmen), sie dann mit Hilfe von
Enzymen fragmentieren, und einzelne Antigene, verbun-
den mit MHC-Klasse II-Molekülen an ihre Oberfläche
schleusen. Damit wird allen anderen Zellen im Körper
gezeigt, welche Fremd-Moleküle sich gerade im Körper
befinden. Man nennt alle Zellen, die hierzu in der Lage
sind, „Antigen-präsentierende Zellen“ (APZ). 

4.2.2. Angeborene (= Unspezifische) Immunabwehr 

Die angeborene Immunabwehr umfasst, so wie auch
die adaptive, zelluläre und humorale Bestandteile und
kann in vielen Fällen den Eindringling innerhalb weni-

ger Stunden wieder eliminieren, weshalb wir die aller-
meisten der Erreger, mit denen wir tagtäglich konfron-
tiert werden, gar nicht bemerken. 

Vereinfacht lässt sich die Aktivität der angeborenen
Immunabwehr folgendermaßen darstellen: Extrazellulä-
re Mikroorganismen werden durch humorale Faktoren
angegriffen und von professionellen Fresszellen8 „auf-
gefressen“, intrazelluläre Pathogene, also Erreger, die ei-
ne wirtseigene Zelle befallen haben, werden vernichtet,
indem gleich die ganze Wirtszelle von so genannten
„Natürlichen Killerzellen (NK)“ in den Zelltod ge-
schickt wird. Zusätzlich werden physikalische Faktoren,
wie beispielsweise eine Steigerung der Körpertempera-
tur, also Fieber, eingeschaltet, um es dem Eindringling
möglichst ungemütlich zu machen. 

Die wichtigsten Fresszellen sind die Makrophagen
und die polymorphkernigen Granulozyten. Makropha-
gen werden als Promonozyten im Knochenmark gebil-
det und entwickeln sich in der Folge zu Monozyten, wel-
che zunächst im Blut zirkulieren und anschließend in
die Organe gelangen, wo sie schließlich zu Makropha-
gen heranreifen. Große Mengen an Makrophagen fin-
den sich in der Lunge, der Leber (Kupffer-Zellen), den
Lymphknoten und der Milz. Makrophagen sind relativ
langlebig und haben Mitochondrien (d. h. sie betreiben
Zellatmung zur Energiegewinnung). Polymorphkernige
Granulozyten sind kurzlebig und haben keine Mito-
chondrien, dafür aber Glykogenspeicher (= Energiespei-
cher). Diese Speicher ermöglichen ihnen auch unter
anaeroben (= sauerstofffreien) Bedingungen, wie sie in
einem Infektionsherd herrschen, zu arbeiten. Eindring-
linge, also als „fremd“ erkannte Zellen, beispielsweise
extrazelluläre einzellige Parasiten, werden von den
Fresszellen über Phagozytose (gr.: phagein = fressen)
aufgenommen und verdaut. Dieser Verdau findet in der
so genannten parasitophoren Vakuole statt, indem be-
stimmte Vesikel, welche Lysozyme oder andere für die
Mikroorganismen toxische Substanzen enthalten, mit
der parasitophoren Vakuole verschmelzen. 

Damit aber die Fresszellen überhaupt angelockt wer-
den und schließlich mit einem Mikroorganismus in In-
teraktion treten können, bedarf es einer Signalkette,
und zwar der so genannten Komplementkaskade (Abb.
12). Das Komplementsystem spielt sowohl für die ange-
borene als auch für die adaptive Immunabwehr eine
wichtige Rolle und setzt sich aus einer Reihe verschie-
dener Proteine, die auch als Komplement-Faktoren be-
zeichnet werden, zusammen. Diese Proteine zirkulieren
als inaktive Formen ununterbrochen im Körper und
„warten“ darauf, dass sie aktiviert werden. Das „Schlüs-
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Abb. 12: Die klassische und die alternative Aktivierung des Komplement -
systems: Der klassische Weg wird von Antigen-Antikörper-Komplexen initiiert,
der alternative Weg durch Antigen, also durch den Erreger selbst. C3 ist der
zentrale Komplement-Faktor, hier laufen beide Aktivierungswege zusammen,
und ab hier laufen sie dann bis zur Bildung des lytischen Komplexes und der
dadurch verursachten Zerstörung der angegriffenen Erreger-Zelle ident ab.
Der genaue Ablauf ist im Text erklärt. IgG: Immunglobuliln G, IgM:
Immunglobulin M, P: Properdin, MAC: „Membrane Attack Complex“. Aus
ZINKERNAGEL 2005, mit freundlicher Genehmigung des Georg Thieme Verlags.

8 Professionelle Fresszellen können grundsätzlich alle Partikel, die
„kleiner“ sind als sie selbst über Phagozytose aufnehmen, „gewöhnli-
che“ Zellen brauchen hierzu die Vermittlung eines Rezeptors.



selmolekül“ der Komplementkaskade ist C3, welches in
relativ hoher Konzentration im Blut vorkommt. C3
kann sowohl von der angeborenen Immunabwehr akti-
viert werden (diesen Weg der Aktivierung der Komple-
mentkaskade bezeichnet man als alternativen Komple-
ment-Weg, auch wenn dieser Weg mit Sicherheit der
phylogenetisch ältere ist – er wurde nur später entdeckt)
als auch von der adaptiven Immunabwehr, und zwar
über Antikörper (diesen Weg bezeichnet man als klassi-
schen Weg). Wenn nun ein Parasit in den menschli-
chen Körper gelangt, so bindet sich C3b kovalent an
Oberflächenmoleküle (z.B. an Kohlenhydrate) des Ein-
dringlings, wodurch die Komplementkaskade initiiert
wird. Diese Bindung von C3b an den Eindringling ist
ganz unspezifisch, weshalb diese Form der Aktivierung
der Komplementkaskade auch der angeborenen Immun-
abwehr zugerechnet wird (die Komplementfaktoren an
sich sind natürlich alle unspezifisch). C3b wird von der
C3-Konvertase, welche selbst ein Reaktionsprodukt der
Komplementkaskade ist, hergestellt, indem sie C3 in
C3a und C3b aufgespaltet. Wenn C3b nun an die Ober-
fläche eines Eindringlings gebunden ist, wirkt es als Op-
sonin – fördert also die Bindung von zur Phagozytose be-
fähigten Zellen – so werden die Fresszellen zum Parasi-
ten gebracht. Außerdem wirkt C3b gemeinsam mit der
C3-Konvertase als Aktivator für C5, welches daraufhin
C5a abspaltet. Dieses wiederum bewirkt gemeinsam mit
C3a die Degranulation von Mast-Zellen, sodass diese
bestimmte Moleküle (z.B. Histamin) ausschütten, wel-
che die Durchlässigkeit von Blutgefäßen erhöhen und
polymorphkernige Granulozyten (weitere Fresszellen)
anlocken. Letztere haben einen Rezeptor für C3b an ih-
rer Oberfläche, wodurch sie die mit C3b ummantelten
Mikroorganismen fest an sich binden können. Das grö-
ßere Fragment, das übrig bleibt, wenn C5a entsteht,
nennt man C5b. Dieses wiederum kann an die Oberflä-
che von Eindringlingen gebunden werden und bindet
selbst C6, C7 und C8 an sich. Durch diesen Komplex
wird die terminale Komplement-Komponente, C9, auf-
gefaltet, welche dann in den Lipid-Bilayer der Parasi-
ten-Zelle inseriert und dort einen ringförmigen Kanal
durch die Zellmembran, einen so genannten „Membra-
ne Attack Complex (MAC)“, bildet. Der MAC macht
die Membran des Parasiten durchlässig für Wasser und
Elektrolyte, was schließlich zur Lyse (Auflösung) der at-
tackierten Zelle führt.

Da mehrzellige, große Parasiten, wie beispielsweise
Würmer, natürlich nicht so einfach aus dem Weg ge-
räumt werden können, gibt es eine weitere Strategie, um
Erreger unspezifisch zu bekämpfen – die Eosinophilen.
Auch diese Zellen verfügen über mit zytolytischen Pro-
teinen gefüllte Granula. Außerdem haben sie an ihrer
Zelloberfläche einen C3b-Rezeptor, und wenn sie durch
Bindung von C3b aktiviert werden, entlassen sie große
Mengen an Sauerstoff-Radikalen, wie etwa Stickoxid

(NO). Die Produktion NO durch die „Inducible Nitric
Oxide Synthase (iNOS)“ spielt vor allem in der Kontrol-
le von persistierenden Infektionen eine wichtige Rolle. 

Eine weitere Herausforderung für das Immunsystem
sind intrazelluläre Parasiten. Bei intrazellulären Parasi-
ten kommt die zweite wichtige Schiene der unspezifi-
schen Immunabwehr, die „Natürlichen Killerzellen
(NK)“, zum Einsatz. Bei den NK handelt es sich um gro-
ße granuläre Lymphozyten, die sich an Glykoproteine
an der Oberfläche von infizierten Zellen heften, den In-
halt ihrer Granula ausschütten und die infizierte Zelle
schließlich abtöten. Wichtig sind hier die Perforine,
welche ähnlich den MAC Löcher in die Zellmembran
machen. Dadurch kann ein weiteres Protein, Granzym
B, in die infizierte Zelle eindiffundieren. Granzym B ist
ein Apoptose-Auslöser und bedingt das Ablaufen des
programmierten Zelltods.

Auch die so genannten Defensine gehören zur ange-
borenen Immunabwehr, und zwar stellen sie vermutlich
sogar eine besonders frühe „Erfindung“ der Evolution
dar. Der Mensch verfügt über eine ganze Anzahl ver-
schiedener Defensine. Es handelt sich hierbei um anti-
mikrobielle Peptide, die viele Eindringlinge (vor allem
zahlreiche Bakterien und Pilze) schon innerhalb kürzes-
ter Zeit abtöten können, indem sie deren Zellmembran
zerstören. 

4.2.3. Adaptive (= Spezifische) Immunabwehr

Wenn ein Parasit (oder irgendein anderer Mikroor-
ganismus) in den menschlichen Körper eindringt, wird
neben der angeborenen Immunabwehr auch die adapti-
ve Immunabwehr aktiviert – welche gezielt auf diesen
Mikroorganismus maßgeschneidert wird (also spezifisch
ist) und welche dann abgespeichert wird, damit der
Mensch bei erneuter Konfrontation mit diesem Erreger
schneller und wirksamer reagieren kann (= immunolo-
gisches Gedächtnis). 

Auch die adaptive Immunabwehr verfügt über zellu-
läre und über humorale Bestandteile. Die wichtigsten
Immunzellen der adaptiven Abwehr sind die Lympho-
zyten (B- und T-Lymphozyten) und die wichtigsten hu-
moralen Komponenten sind die Antikörper. Die Anti-
körper sind für die hohe Spezifität der adaptiven Im-
munabwehr zuständig, so können Antikörper zwischen
Proteinen differenzieren, welche sich nur durch eine
einzige Aminosäure unterscheiden. Für das immunolo-
gische Gedächtnis („Memory“), also die Fähigkeit, sich
einen Erreger zu merken, sind die so genannten Memo-
ry-Zellen zuständig. Der Erreger, oder vielmehr der im-
munologisch reaktive Teil des Erregers (z.B. ein Protein)
wird als Antigen bezeichnet (schon einzellige Parasiten
bestehen aus Hunderten verschiedener Antigene), und
jenen Teil des Antigens, mit dem dann der Antikörper
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reagiert, bezeichnet man als Epitop.

Die Lymphozyten, man unterscheidet zwischen B-
und T-Lymphozyten, werden im Knochenmark gebildet,
reifen entweder im Knochenmark (B-Lymphozyten)
oder im Thymus (T-Lymphozyten) heran und patroul-
lieren dann im Körper. Während B-Zellen gelöstes, also
„frei herumschwimmendes“ Antigen erkennen, können
T-Zellen nur auf membrangebundenes (und zwar MHC-
gebundenes, siehe oben) Antigen reagieren. 

Jede B-Zelle hat an ihrer Oberfläche einen Typus
einzigartiger (nach einem Zufalls-Prinzip ausgewählte)
Rezeptoren – die nur zu einem ganz bestimmten Mole-
kül passen (siehe dazu auch Kapitel 7.1). Wenn sie jetzt
auf ihrem Weg durch den Körper zufälligerweise auf ge-

nau dieses Molekül trifft (weil es sich beispielsweise auf
der Oberfläche eines Parasiten befindet, der gerade in
den Körper eingedrungen ist), dann bindet sich der Re-
zeptor an das Parasiten-Molekül (= Antigen), was be-
wirkt, dass die B-Zelle anfängt sich zu teilen (und zwar
oftmals hintereinander). Aus den zahlreichen Tochter-
zellen der ursprünglichen B-Zelle entstehen sodann zwei
verschiedene B-Zelltypen: die Gedächtnis-Zellen (=
Memory-B-Zellen), welche dafür zuständig sind, sich
jenes bestimmte Antigen zu merken, und die Plasma-
Zellen (= Effektor-B-Zellen), welche nun anfangen,
Antikörper zu produzieren – und zwar ganz gezielt sol-
che Antikörper, die zu diesem einen Antigen passen. 

Es gibt (bei Säugetieren) insgesamt fünf Antikörper
(= Immunglobulin)-Klassen, IgG, IgA, IgM, IgD und
IgE; Abb. 13). Nach Erstkontakt mit einem Eindring-
ling werden typischerweise zunächst und zwar sehr rasch
IgA und IgM gebildet. IgM-Antikörper sind nach etwa
sieben Tagen im Serum nachweisbar und erreichen be-
reits nach wenigen Wochen ihr Maximum. Der IgG-
Antikörper-Titer steigt langsamer an, bleibt dafür aber
(in der Regel) ein Leben lang erhalten. Während im
Auge, aber auch im Darm, wie grundsätzlich an allen
Schleimhäuten v.a. IgA eine Rolle spielt, sind im Blut
IgG und IgM die wichtigsten Immunglobuline. Anti-
körper opsonieren, agglutinieren und immobilisieren
die Eindringlinge. Jeder Antikörper hat, je nach Im-
munglobulin-Klasse, zwei (IgG, IgE), vier (IgA) oder
zehn (IgM) Erkennungsstellen (= Paratope), die genau
zu einem Antigen (oder vielmehr zu einem Epitop des
jeweiligen Antigens) eines Erregers passen. Die andere
Seite des Antikörpers, der so genannte Fc-Teil, hinge-
gen bindet sich an Fresszellen, wie Makrophagen oder
polymorphkernige Granulozyten (und führt den Parasi-
ten somit den Mechanismen der angeborenen Immun-
abwehr zu) oder aktiviert die Komplementkaskade. Die-
se durch Antikörper vermittelte Aktivierung der Kom-
plementkaskade nennt man den klassischen Komple-
ment-Weg (allerdings können durchaus nicht alle Anti-
körper-Klassen die Komplementkaskade initiieren). 

Beim klassischen Komplement-Weg beginnt die
Komplementkaskade mit C1, welches durch den Im-
munkomplex, der entsteht, wenn sich ein Antikörper
an ein Antigen bindet, aktiviert wird. Dieses wiederum
spaltet von C2 und C4 kleine Peptide ab, aus welchen
dann der C4b2b-Komplex entsteht, der als C3-Konver-
tase wirkt. Dadurch wird C3 in C3a und C3b gespaltet,
und von hier an läuft die Komplementkaskade ab wie
im alternativen Weg (siehe oben). C3 fungiert also als
Bindeglied zwischen dem klassischen, dem alternativen
(und auch dem Lektin-mediierten) Weg der Komple-
ment-Aktivierung und ist somit die zentrale Komple-
ment-Komponente.
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Abb. 13: Die Grundstruktur der Immunglobuline. Immunglobulinmonomer (a):
In der Mitte das intakte Monomer aus 2 L (Light)- und 2 H (Heavy)-Ketten mit
angedeuteten S-S-Brücken. Der Fab-Teil ist jener Teil des Antikörpers, der das
Antigen bindet, der Fc-Teil ist jener Teil, der sich an die wirtseigenen Zellen
(z.B. an Fresszellen) bindet. Durch Papain oder Pepsin kann der Antikörper
gespaltet werden. Die verschiedenen Immunglobulinklassen (b): IgA, IgD, IgE,
IgG und IgM unterscheiden sich durch die schwere Kette α, γ, δ, ε bzw. µ. Die
leichten Ketten (κ und λ) werden von allen Klassen genutzt. Während IgG und
IgE als einzelne Antikörper vorliegen, bildet IgA Dimere und IgM Pentamere.
Aus ZINKERNAGEL 2005, mit freundlicher Genehmigung des Georg Thieme
Verlags.



T-Lymphozyten können Antigen (und damit
Fremdorganismen) nur erkennen, wenn es an MHC-
Moleküle gebunden ist (Abb. 14). Es gibt unterschiedli-
che T-Zell-Typen, die beiden wesentlichen sind die T-
Helferzellen (TH-Zellen) und die zytotoxischen T-Zel-
len (TC-Zellen). TH-Zellen sind auf MHC-Klasse II-
Moleküle spezialisiert und TC-Zellen auf MHC-Klasse I-
Moleküle. Auch bei den T-Lymphozyten wird eine nai-
ve T-Zelle durch ihr Treffen auf MHC-gebundenes An-
tigen zur Teilung stimuliert – und auch hier wird ein
Teil der Tochterzellen dieser einen T-Zelle zu Memory-
Zellen und der andere Teil zu Effektor-Zellen. T-Zellen
können eine große Anzahl verschiedener Zytokine pro-
duzieren und auf diese Weise andere Immunzellen sti-
mulieren oder auch inhibieren (siehe oben). TH-Zellen
helfen anderen Immunzellen, wie z.B. Makrophagen,
Eindringlinge zu vernichten, sie sind aber auch für die
Stimulierung von B-Zellen und somit für die Initiierung
der Antikörper-Produktion verantwortlich. Man unter-
scheidet wiederum zwischen TH1- und TH2-Zellen.
Vereinfacht kann man sagen, dass TH1-Zellen auf intra-
zelluläre Erreger spezialisiert sind, während TH2-Zellen
extrazelluläre Erreger bekämpfen. TC-Zellen können,
ähnlich wie NK-Zellen, andere Zellen abtöten, nur sind
sie hierbei noch wesentlich effizienter als diese. Aller-
dings können sowohl TH-Zellen, als auch TC-Zellen In-
terferone abgeben, welche die Effizienz der NK-Zellen
verstärken. Schließlich gibt es auch noch die regulato-
rischen T-Zellen (Treg-Zellen), deren Hauptfunktion es
ist, selbst-reaktive und andere unerwünschte Immunan-
griffe zu unterdrücken. Die außerordentliche Bedeutung
für die Balance der vielen im Immunsystem wirksamen
Komponenten ist erst in der jüngsten Zeit in der ganzen
Tragweite erkannt worden (siehe auch Kapitel 7.6).

Die zahlreichen verschiedenen Rezeptoren auf der
Oberfläche von B- und T-Zellen werden als „Cluster
Determinant“-Marker (CD-Marker) bezeichnet. So hei-
ßen die T-Zell-Rezeptoren für MHC-Klasse II-Moleküle
CD4-Marker und jene für MHC-Klasse I-Moleküle
CD8-Marker. T-Lymphozyten, welche den CD4-Marker
tragen, also CD4+-T-Zellen, fungieren im Wesentlichen
als Helferzellen, während CD8+-T-Zellen als zytotoxi-
sche Zellen zum Einsatz kommen. 

4.2.3.1. Adaptive Immunabwehr 
gegen Parasiten: Protozoen

Ein klassisches Beispiel für erworbene Immunität
gegen einen Parasiten begegnet uns bei jener Form der
Hautleishmaniose, welche durch Leishmania tropica oder
L. major hervorgerufen wird. Hier hinterlässt eine
durchgemachte Infektion, welche in der Regel auch oh-
ne Therapie innerhalb von 3-18 Monaten spontan ab-
heilt, eine lebenslange, vor Reinfektion schützende Im-
munität. Interessanterweise schützt eine durchgemachte

L. major-Infektion auch gegen eine L. tropica-Infektion,
während das Umgekehrte nicht der Fall ist. Diese Im-
munität basiert im Wesentlichen auf CD4+-T-Helfer-
zellen (TH1), welche IFNγ abgeben und dadurch die
Fresszellen dazu bringen, die in den Fresszellen selbst in-
trazellulär lebenden Leishmanien abzutöten. Antikör-
per sind für diese Immunität nur von geringer Bedeu-
tung – die Leishmanien als intrazelluläre Parasiten kom-
men ja mit Antikörpern nicht wirklich in Kontakt.

Auch bei der Immunabwehr gegen Toxoplasmen
spielen T-Zellen die maßgebliche Rolle, allerdings sind
hier vor allem CD8+-T-Zellen involviert, und die To-
xoplasmen werden auch nicht effektiv abgetötet, son-
dern nur in den Zellen „stillgelegt“.

Ein anderes Phänomen finden wir bei der Malaria
tropica. Wie oben bereits erwähnt, kommt es bei dieser
schweren Erkrankung, wenn man sie unbehandelt über-
lebt (was für einen großen Teil der Bevölkerung des sub-
saharischen Afrika zutrifft) zu sogenannter Semi-Immu-
nität, die einen bei der nächsten Infektion zumindest
davor bewahrt, tödlich zu erkranken. Der Erreger der
Malaria tropica ist P. falciparum. P. falciparum lebt im
Menschen grundsätzlich intrazellulär, nur zwei Stadien
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Abb. 14: Die Interaktion zwischen Lymphozyten und Antigen-
präsentierenden Zellen (APZ): Erläuterungen im Text. Aus
ZINKERNAGEL 2005, mit freundlicher Genehmigung des Georg Thieme
Verlags.



sind extrazellulär dem Immunsystem exponiert: und
zwar zunächst, unmittelbar nach der Infektion, die Spo-
rozoiten und später dann, während der Blutphase, die
Merozoiten. Während die Immunantwort auf die Sporo-
zoiten offenbar eher zellvermittelt ist, ist jene gegen die
Merozoiten hauptsächlich durch die Produktion von
z.T. stammspezifischen Antikörpern gekennzeichnet.
Diese Antikörper können das Eindringen der Plasmo-
dien in die Erythrozyten verhindern, und zwar indem sie
entweder zu einer Agglutination (also einem Verkle-
ben) der Merozoiten führen, oder indem sie sich an je-
ne Oberflächen-Rezeptoren binden, welche für die
Kontaktaufnahme mit den Erythrozyten gebraucht wer-
den. Hier spielen insbesondere IgG-Antikörper eine
Rolle – und auch ein passiver Antikörper-Transfer von

„immunen“ Individuen auf Patienten, die eine akute
Malaria durchmachen, führt rasch zu einer erheblichen
Abnahme der Parasitämie.

4.2.3.2. Adaptive Immunabwehr 
gegen Parasiten: Helminthen

Bei Wurmbefall ist die Immunantwort typischerwei-
se durch Eosinophilie, erhöhte IgE- und IgG4-Spiegel
im Serum und eine Mast-Zell-Hyperplasie gekennzeich-
net und wird v.a. von den Typ 2-Zytokinen IL-4 und IL-
5 kontrolliert. Allerdings hängt die Zusammensetzung
der jeweiligen Immunantwort selbstverständlich ganz
erheblich von der Lokalisation des Wurms im Körper
ab. Die wichtigste Unterscheidung ist jene zwischen in-
testinalen Helminthen, also im Darmtrakt lebenden
Würmern, und extraintestinalen Helminthen, also ir-
gendwo in den Organen parasitierenden Würmern. Je-
doch spielt bei beiden die TH2-Antwort eine ganz ent-
scheidende Rolle. Eosinophile sind in der Lage unter
Mitwirkung von Antikörpern und Komplement geweb-
sinvasive Larven von Würmern effektiv abzutöten.

Bei der Bilharziose ist der Aufbau einer vor Reinfek-
tion schützenden Immunität ein langer Prozess, der über
zehn Jahre dauern kann und voraussetzt, dass der
Mensch während dieser Zeit mehrmals infiziert wird
und unbehandelt bleibt. Bei Schistosomen wirkt der
Immunschutz interessanterweise, obwohl er von den
adulten, im Blut lebenden Würmern ausgelöst wird, nur
gegen die Larven. Er basiert im Wesentlichen auf Eosi-
nophilen, IgE, CD4+-T-Zellen und Makrophagen (Abb.
15). Die Eosinophilen verfügen über Fc� II-Rezeptoren
und können über diese IgE-Antikörper an sich binden
und sich dann über diese fest an die Larven anheften.
IgE-Antikörper sind bei der Bilharziose, wie bei vielen
anderen, v.a. extraintestinalen Wurmerkrankungen,
schon relativ bald nach der Infektion die vorherrschen-
de Antikörper-Klasse. Die Eosinphilen entlassen dann
den „tödlichen“ Inhalt ihrer Vakuolen, ein Gemisch aus
Enzymen, wie Peroxidasen und Phospholipasen auf die
Larve und zerstören auf diese Weise deren Tegument.
Sie können sogar aktiv zwischen das Tegument einwan-
dern und es von der darunterliegenden Muskulatur he-
runterlösen. Die Makrophagen gehen ähnlich vor und
entlassen toxische Metabolite, wie Stickoxid (NO).
Während die Eosinophilen v.a. in der Haut-Phase der
Larven aktiv sind, spielen während der Lungen-Phase
der Larven die Makrophagen die wesentliche Rolle.
Durch diese erworbene Immunität wird ein Mensch sei-
ne „alten“, bereits persistierenden Würmer zwar nicht
los, er bekommt dafür aber nicht laufend „neue“ dazu –
dieses Phänomen, die sogenannte „Concomitant Immu-
nity“, ermöglicht es den Menschen, trotz wiederholter,
regelmäßiger Infektion in Endemiegebieten zu überle-
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Abb. 15: Die Immunantwort des Menschen gegen Schistosoma mansoni: Die
Adaptive Immunabwehr setzt sich aus einer humoralen Komponente, vor
allem IgE, und einer Zell-mediierten Komponente, insbesondere CD4+-T-Zellen,
zusammen. Außerdem kommen natürlich Makrophagen und das
Komplementsystem zum Einsatz. Auch wenn die Immunantwort von den
adulten Würmern initiiert wird, so ist sie nur gegen die Larven tatsächlich
effektiv. C: Komplement-Faktoren; ECF: „Eosinophil Chemotactic Factor“, NCF:
„Neutrophil Chemotactic Factor“, PAF: „Platelet-Activating Factor“; Adult
worm = adulter Wurm, Inflammation = Entzündung, Mediators = Botenstoffe;
Platelet = Blutplättchen. (© 2007 by W.H. Freeman and Company. Mit
freundlicher Genehmigung.



ben, und ermöglicht gleichzeitig den Parasiten, trotz Im-
munabwehr des Menschen und Abwesenheit anderer
Wirte, ihren Zyklus aufrechtzuerhalten.

Auch bei Trichinen entsteht durch eine Primär-In-
fektion ein ziemlich wirksamer Schutz gegen eine Rein-
fektion, und auch hier wird der Parasit noch während
seiner Larval-Phase im Darmtrakt eliminiert. Dies ist
insofern erstaunlich, als man ja lange angenommen hat-
te, dass der menschliche Darm immunologisch zur „Au-
ßenwelt“ gehört und deshalb hier keine effektive Im-
munantwort zustande kommt. Inzwischen weiß man
aber, dass auch im Darm eine Reihe immunologischer
Prozesse ablaufen, und dass diese z.T. sogar hocheffektiv
sind. Auch bei der Trichinellose spielt IgE eine ganz we-
sentliche Rolle. Im Tierversuch können die Trichinen
während der intestinalen Phase durch IgE-Antikörper-
transfer „abgetrieben“ werden.

4.2.4 Immundefizienz

Eine funkionierende Immunabwehr führt im besten
Fall zu einer Elimination des Erregers oder zumindest zu
einem Eindämmen der Vermehrung des Parasiten oder
der Weiterentwicklung des Parasiten – die Infektion
wechselt nach einiger Zeit in die chronische Phase.
Wenn allerdings diese „Knute“ des Immunsystems ent-
fällt, kann eine solche latente Infektion reaktiviert wer-
den, und in der Folge zu einer lebensbedrohenden Er-
krankung führen. Menschen mit einem beeinträchtig-
ten Immunsystem (beispielsweise durch eine HIV-In-
fektion oder auch durch Organtransplantation, chroni-
sche Erkrankungen, Alkoholismus etc.) sind also für
viele Parasiten (und natürlich auch für andere Erreger)
ein besonders leichtes „Opfer“. Solche Erreger, die bei
Immunsupprimierten zu einer deutlich schwereren Er-
krankung führen als beim Immungesunden, bezeichnet
man als Opportunisten (Kasten 16). Manche Opportu-
nisten können für einen Menschen mit beeinträchtig-
tem Immunsystem lebensbedrohend sein, während sie
für einen Immungesunden vollkommen harmlos sind.
Beim AIDS-Patienten werden Opportunisten ab jenem
Zeitpunkt gefährlich, wenn die Zahl der CD4+-Zellen
auf unter 200/ µl abfällt.

4.3. „Gezielte Mutationen“

Mutationen passieren im Wesentlichen natürlich
vollkommen ungerichtet. Wenn eine Mutation aber
den Träger dieser Mutation zufälligerweise (und aus wel-
chem Grund auch immer) weniger anfällig gegenüber
einem bestimmten Erreger macht, und zwar insbesonde-
re dann, wenn es sich um einen lebensbedrohenden Er-
reger handelt (wenn also der Selektionsdruck sehr hoch
ist), besteht eine hohe Wahrscheinlichkeit, dass sich
diese Mutation rasch in der jeweiligen Bevölkerungs-
gruppe durchsetzt. Die parasitologischen Paradebeispie-

le der als Ergebnis koevolutiver Prozesse entstandenen
Mutationen des Menschen sind jene, die vor Malaria
tropica schützen. Das verwundert nicht, ist doch die
Malaria tropica eine lebensgefährliche Krankheit, an
der jedes Jahr vielleicht sogar an die drei Millionen
Menschen sterben.

Die wohl bekannteste Mutation, die wir Menschen
einem Parasiten „verdanken“, ist die Punktmutation,
welche für die Sichelzellenanämie verantwortlich ist,
und welche sich letztlich wegen der Virulenz von P. fal-
ciparum im Erbgut der betroffenen Bevölkerung durch-
setzten konnte (siehe Kapitel 7.2).

Noch eine andere Form von Hämoglobin ist
„durch“ die Malaria entstanden, das Hämoglobin C
(HbC), welches v.a. in Westafrika verbreitet ist. In
manchen Regionen sind 25% der Bevölkerung Träger
von HbC. Auch Träger von HbC, und zwar sowohl ho-
mozygote Träger (CC), als auch, allerdings etwas weni-
ger, heterozygote Träger (AC) sind gegen einen tödli-
chen Verlauf der Malaria tropica geschützt. Der Schutz
basiert hier vermutlich darauf, dass parasitierte HbC-
Erythrozyten nicht verklumpen, wie normale von Mala-
ria-Erregern parasitierte Erythrozyten das tun. Das Ver-
klumpen wird von dem Oberflächenmolekül PfEMP-1
(Plasmodium falciparum erythrocyte membrane protein-
1) mediiert, und dieses wird bei HbC-Erythrozyten
deutlich weniger exprimiert und an der Oberfläche prä-
sentiert.

Neben diesen Mutationen gibt es auch noch eine
ganze Reihe anderer Mutationen, die mit der Malaria in
Zusammenhang stehen. Auch die α- und β-Thalassämie
und die Glukose-6-Phosphat-Dehydrogenase (G6PD)
schützen ihre Träger vor der Malaria. Und es konnte ge-
zeigt werden, dass das in Westafrika häufige MHC Klas-
se I-Allel HLA-B53 (das Gen für HLA-B ist ausgespro-
chen polymorph – derzeit sind weltweit an die 300 ver-
schiedenen Allele beschrieben)9 mit einem 40% Schutz
gegen zerebrale Malaria und gegen Malaria-bedingte
Anämie gekoppelt ist. Naturgemäß ist die Häufigkeit
dieser Allele in Endemiegebieten wesentlich höher als
in Malaria-freien Gegenden.

Plasmodium vivax, einer der drei anderen beim Men-
schen vorkommenden Malaria-Erreger, hat vermutlich
eine Mutation herausselektioniert, die zu dem Fehlen
der so genannten Duffy-Antigene führt. Da in West-
Afrika ein Großteil der Bevölkerung Duffy-negativ ist,
gibt es dort keine P. vivax-Malaria (siehe Kapitel 7.2).
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5. Strategien der Parasiten 
gegen die Abwehrstrategien des Wirts 

Wenn ein Parasit in einen Menschen eindringen
will, so sind die ersten Hindernisse, die es für ihn zu
überwinden gilt, die physikalischen und chemischen
Barrieren, die der Mensch hervorgebracht hat, damit
kein unerwünschter Eindringling in ihn hineinkommt.
All jene Organismen, die wir heute als Parasiten des
Menschen kennen, haben natürlich inzwischen Wege
gefunden, diese Barrieren zu überwinden oder zu umge-
hen. Kaum hat der Parasit diese aber überwunden, so
wird er schon mit dem Immunsystem konfrontiert und
muss nun Wege finden, mit dem Immunsystem zurecht-
zukommen. Die verschiedenen Strategien, die Parasiten
(und natürlich auch andere Krankheitserreger) anwen-
den, um dem Immunsystem zu entkommen, nennt man
Evasionsmechanismen.

Viele Würmer verfügen über ein relativ dickes Tegu-
ment, also eine Hülle, sodass sie zunächst schon einmal
mechanisch vor dem Angriff des Immunsystems ge-
schützt sind. Dies betrifft nicht nur die Nematoden mit
ihrer ausgesprochen festen, fast undurchlässigen Cuticu-
la. Auch beispielsweise die Schistosomen, die ja jahre-
lang im Blut des Menschen überleben können, verfügen
über ein andauernd und sehr schnell nachwachsendes
Tegument, welches sie außerdem außen noch mit wirts-
eigenen Proteinen umhüllen (siehe Kapitel 5.6). Die
Metazestoden von Taenia solium oder auch Echinococcus
granulosus kapseln sich ab und leben dann in einer sie
vom Immunsystem abschirmenden „Zyste“. Wer mecha-
nisch nicht ausreichend geschützt ist, wird versuchen,
dem Immunsystem auszuweichen oder es irgendwie zu
überlisten. Wohl die einfachste Strategie ist es, dem Im-
munsystem „örtlich“ auszuweichen, sich also entweder
an Orten anzusiedeln, wo man möglichst wenig mit dem
Immunsystem konfrontiert wird (wie dem Gehirn), oder
aber sich durch intrazelluläre Lebensweise dem Haupt-
angriff des Immunsystems zu entziehen. Eine andere
Strategie ist, das Immunsystem des Menschen zu über-
fordern, entweder durch eine Überproduktion an Anti-
gen oder aber durch variable Oberflächenantigene. Au-
ßerdem können viele Parasiten gezielt in die Immunab-
wehr ihres Wirts eingreifen oder sogar dessen Immun-
system für sich „instrumentalisieren“. Eine solche Mo-
dulation der Immunantwort wirkt sich selbstverständ-
lich in der Regel auch auf die anderen Mikroorganis-
men, mit denen der Wirt konfrontiert ist, aus. 

In der Regel nutzen Parasiten natürlich parallel ver-
schiedene Wege der Immunevasion – so wie auch der
Wirt mit verschiedenen Mitteln versucht, den Parasiten
loszuwerden. Ein wichtiger Unterschied besteht zwi-
schen einzelligen Parasiten, also Protozoen, und den um
vieles größeren Würmern. Denn letztere können sich im

Wirt in der Regel nicht vermehren, und so muss jedes
Individuum für sich relativ lange Zeitspannen mit dem
Immunsystem zurechtkommen.

5.1. Überwindung der 
physikalischen und chemischen Barrieren

Für einen Parasiten, der in den menschlichen Kör-
per gelangen will, ist der Mensch eine große Burg mit ei-
nigen wenigen, und noch dazu gut geschützten Toren,
den Körperöffnungen. Der Parasit muss also entweder
durch die relativ dicke Haut des Menschen eindringen
– viele Parasiten lösen dieses Problem, indem sie sich
von einem blutsaugenden Arthropoden in den Wirt
einschleusen lassen –, oder aber gegen Tränenfluss
(Auge), Flimmerepithel (Respirationstrakt), Schleim-
absonderung (Lunge und Gastrointestinaltrakt) und
Magensäure ankämpfen. Jene Parasiten, welche auf ora-
lem Weg in den Menschen gelangen, haben deshalb zu-
nächst einmal Strategien entwickelt, um die Magenpas-
sage zu überstehen. Oft ist dies einfach ein mechani-
scher Schutz, also eine dicke Hülle, wie sie die meisten
Wurmeier und Protozoenzysten aufweisen. Manche Pa-
rasiten aber haben ganz ausgeklügelte Maßnahmen ent-
wickelt. So haben etwa Echinokokken-Larven kleine
Kalkkügelchen im Gepäck, mit denen sie (beim Hund,
der ja der Endwirt ist) die Magensäure neutralisieren.
Einige Parasiten „brauchen“ die Magenpassage sogar,
um richtig aktiviert zu werden, oder auch nur, um aus
ihrer widerstandsfähigen Hülle herauszukommen. Im
Darm angekommen, muss der Parasit dann verhindern,
dass er mit dem Darminhalt „davongespült“ wird. Er
muss es schaffen, trotz der massiven Schleimabsonde-
rung der Darmoberfläche irgendwo „anzudocken“. Viele
Eingeweidewürmer verfügen deshalb über Saugnäpfe
oder Haken (Abb. 33), mit denen sie sich im Darm ver-
ankern. Auch einige Protozoen, wie etwa die Giardien,
haben eine Saugscheibe an ihrer Ventralseite, um sich
an das Darmepithel anzuheften. Entamöben wiederum
haben an ihrer Oberfläche Lektine, mit denen sie sich
fest an die Wirtzellen binden.

5.2. Befall immunprivilegierter Organe

Zahlreiche Parasiten ziehen sich nach einer oft rela-
tiv kurzen Akutphase in jene Organe zurück, in denen
sie dem Immunsystem weniger stark ausgesetzt sind. To-
xoplasma gondii, Trypanosoma brucei gambiense und T. b.
rhodesiense, aber auch beispielsweise Akanthamöben
siedeln sich im Gehirn an und entgehen damit zumin-
dest einem großen Teil der Immunabwehr. Auch das
Auge ist ein „immunprivilegierter“ Ort, wo Antikörper
mit Ausnahme von IgA weitgehend fehlen. Parasiten
können sowohl von innen als auch von außen in das
Auge gelangen. Während Loa loa oder die Larven von
Onchocerca volvulus oder auch jene von Toxocara spp.
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von innen in das Auge gelangen, dringen die Larven
von Spirometra oder beispielsweise auch die Akantha-
möben von außen in das Auge ein. Akanthamöben fin-
den zwischen Hornhaut und Kontaktlinse ein geradezu
ideales, warmes, feuchtes und nährstoffreiches Milieu
für eine rasche Vermehrung und können dann, trotzt
Tränenfluss, die Hornhaut (die bei Kontaktlinsenträ-
gern häufig Mikroläsionen aufweist) penetrieren. 

5.3. Intrazelluläre Lebensweise

Viele Parasiten, natürlich eher kleine Parasiten, wie
zahlreiche Protozoen, aber sogar einige Würmer haben
sich für eine intrazelluläre Lebensweise „entschieden“,
um dem Immunsystem zu entgehen. Oft werden Mus-
kelzellen befallen, wie z.B. bei den Trichinen, bei Trypa-
nosoma cruzi oder bei Toxoplasma gondii, aber im Grunde
gibt es fast keinen Zelltyp der nicht von irgendeinem
Mikroorganismus als Habitat genutzt werden kann. Eine
ganze Reihe von Parasiten hat sich paradoxerweise so-
gar professionelle Fresszellen als Wirtzellen ausgesucht,
so zum Beispiel die Leishmanien, welche die Aufnahme
in die Fresszellen sogar aktiv initiieren, indem sie sich
an Rezeptoren auf der Makrophagen-Oberfläche bin-
den. Interessanterweise nutzen sie für diese Bindung
Komplement-Faktoren, v.a. C3b, die sie über Komple-
ment-Rezeptoren effektiv an ihre eigene Oberfläche
binden, damit sie sich über diese dann an die Makro-
phagen binden können. Während also Leishmanien ih-
re passive Aufnahme durch Phagozytose immerhin aktiv
stimulieren, gibt es auch Parasiten, die aktiv in die
Wirtszelle eindringen, so etwa die ganze Gruppe der
Apicomplexa, zu denen die Malaria-Erreger, aber auch
beispielsweise die Toxoplasmen gehören. Alle verfügen
über einen sogenannten Apikal-Apparat, welcher aus
Konoid, Rhoptrien, Mikroporen und Mikronemen be-
steht und eine aktive Penetration der Wirtszelle ermög-
licht. Das Konoid kann sich drehen, neigen, ausdehnen
und zusammenziehen. Bei den Rhoptrien handelt es
sich um sackförmige Gebilde, welche proteolytische En-
zyme beinhalten, die dann beim Eindringen in die
Wirtszelle ausgestoßen werden.

Obwohl ein intrazellulär lebender Parasit bereits
durch das „Verstecken“ in der Wirtszelle einem Teil
des Immunsystems entkommt, ist natürlich durch die
intrazelluläre Lebensweise allein das Überleben noch
nicht gesichert. Der Parasit muss verhindern, dass er als
gemeines Nahrungspartikel „verdaut“ wird, er muss
selbst an Nährstoffe herankommen, und, wenn er nicht
nur überdauern, sondern sich auch vermehren will, ge-
eignete Wege finden. Außerdem hat natürlich auch der
Wirt „Mensch“ im Laufe der Evolution längst Strategien
gefunden, um „befallene“ wirtseigene Zellen von „ge-
sunden“ zu unterscheiden und gezielt zu vernichten (sie-
he Kapitel 4.2.1).

Eine weit verbreitete Strategie, um in der Zelle
nicht verdaut zu werden, ist es, die Phagosom-Lysosom-
Verschmelzung10 zu verhindern. So schützt sich z.B. To-
xoplasma gondii vor den lytischen Substanzen der Zelle.
Andere Parasiten hingegen, wie etwa Trypanosoma cru-
zi, weichen in das Zytoplasma der Wirtszelle aus (wo na-
türlich keine Verdauungsenzyme sind, sonst würde die
Wirtszelle sich ja selbst verdauen). Eine weitere Strate-
gie ist die Neutralisation der toxischen Metabolite der
Wirtszelle – hierzu sind beispielsweise Leishmanien in
der Lage. Einerseits sind die Leishmanien von Lipo-
phosphoglykan umhüllt, und dieses schützt sie vor den
lytischen Enzymen der Wirtszelle. Außerdem sind so-
wohl das Lipophosphoglycan als auch ihr Haupt-Glyko-
protein, gp63, welches als Protease fungiert, befähigt,
die Enzyme der Wirtszelle zu inaktivieren. Und schließ-
lich, wenn der Wirt dann als letzte Konsequenz die ge-
samte befallene Zelle „opfert“ und in den Zelltod
(Apoptose) schickt, so haben Parasiten auch hier wie-
der Mechanismen entwickelt, um dies zu verhindern.

5.4. Überproduktion 
und Abscheiden von Antigen

Einige Parasiten versuchen, eine Immuntoleranz zu
induzieren, indem sie das Immunsystem des Wirts mit so-
viel Antigen konfrontieren, dass ein Gewöhnungseffekt
eintritt. Diese Strategie nutzen beispielsweise die
Leishmanien. 

Eine andere Art der Überproduktion von Antige-
nen betreiben Entamöben, sie „sammeln“ alle ihre
Oberflächen-Antigene, die bereits mit Antikörpern be-
setzt sind, an einem Ende ihrer Zelle und schnüren die-
ses dann einfach ab – so werden sie die Antikörper wie-
der los, und der Mensch muss mit der Bekämpfung des
Eindringlings quasi noch einmal von vorne anfangen.
Die Zellmembran ist ja eine fließende Membran und die
Antigene sind dort nicht fix verankert, sondern sind be-
weglich. Dieses Abschnüren von mit Antikörpern be-
setzter Zellmembran nennt man „Capping“. Auch eini-
ge Würmer, wie etwa die Larven von Schistosomen oder
von Toxocara canis, verfügen über einen ähnlichen Me-
chanismus: Sobald die Antigene an ihrer Oberfläche
mit Antikörpern besetzt sind, streifen sie diese Antigen-
Antikörper-Komplexe als Ganzes ab und produzieren
neue Antigene. 
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5.5. Antigenvariation

Eine noch elegantere Art, das Immunsystem zu über-
fordern, ist der permanente Wechsel der Oberflächenan-
tigene. So hinkt das Immunsystem immer einen Schritt
hinter dem Parasiten nach und hält Antikörper gegen
das alte, vom Parasiten bereits abgelegte Antigen parat,
während der Parasit bereits wieder in „neuem Kleid“ im
Körper zirkuliert. Das berühmteste Beispiel dieser Anti-
genvariation sind die Erreger der Schlafkrankheit, Trypa-
nosoma brucei gambiense und T. b. rhodesiense und ihre
variablen Oberflächenantigene (VSG: variable surface
glycoprotein). Sie verbringen ihre gesamte Lebensdauer
im Menschen extrazellulär (erst im Blut, später im Li-
quor) und sind deshalb ununterbrochen dem Immunsys-
tem ausgesetzt – nur können sie eben durch Gen-Switch
andauernd andere Antigene hervorbringen. Sie tragen
auf ihrer Oberfläche einen 12-15 nm dicken Mantel aus
etwa 107 Molekülen ein und desselben Glykoproteins.
Bei diesen Glykoproteinen handelt es sich um Homodi-
mere, die aus 400-500 Aminosäuren bestehen und über
einen Glykosylphosphatidylinositol (GPI)-Anker in der
Parasiten-Membran verankert sind. Dieser Mantel
schützt den Parasiten nicht nur vor Komplement-medi-
ierter Lyse und vor Phagozytose – sondern er stellt auch
die Angriffsfläche – und zwar die einzige Angriffsfläche!
– für die Antikörper des Wirts dar. Sobald der Wirt An-
tiköper gegen dieses eine Glykoprotein hergestellt hat
und die Lage deshalb für den Parasiten kritisch wird, pro-
duzieren die Trypanosomen ein neues Antigen. Sie ha-
ben in ihrem Genom etwa 1700 verschiedene VSGs ko-
diert, was zwar immerhin ungefähr 10% des gesamten
Genoms ausmacht, aber trotzdem nur dadurch möglich
wird, dass es nicht für jedes VSG ein „eigenes“ Gen gibt,
sondern bei der Expression eines VSG „Genstücke“ mit-
einander kombiniert werden (ganz ähnlich jenem Me-
chanismus, der die unbegrenzte Vielfalt an B-Zell-Rezep-
toren ermöglicht). Antikörper, welche hocheffektiv ge-
gen ein VSG und damit durchaus tödlich für eine „Popu-
lation“ von Trypanosomen sind (wobei hier v.a. IgM ei-
ne wesentliche Rolle spielt), sind vollkommen machtlos
gegen die nächste „Population“. Das Umschalten auf ei-
nen neuen Antigen-Typ wird allerdings nicht von der
Immunantwort des Wirts induziert, sondern läuft nach
einem ganz bestimmten Muster ab, wobei auch die Rei-
henfolge der exprimierten Antigene nicht zufällig ist. Zu
jedem Zeitpunkt der Infektion exprimiert der Großteil
der Parasiten-Population synchron jeweils dasselbe An-
tigen, während ein kleiner Teil der Population andere
Antigene produziert. T. brucei wechselt seine VSG spon-
tan mit einer Rate von 10-3–10-7 pro Teilung (CROSS et
al. 1998).

Auch Plasmodium falciparum verfügt über variable
Oberflächenantigene, und diese sind auch ein Grund da-

für, warum ein neugeborenes Kind mehrere Jahre
braucht, um eine wirksame Semi-Immunität gegen P. fal-
ciparum zu erlangen. Bei P. falciparum spielt hier vor allem
das Protein PfEMP1, ein großes, hochvariables Protein
mit etwa 200-350 kD eine wichtige Rolle, welches von
der so genannten var-Genfamilie (insgesamt ungefähr 60
var-Gene) kodiert wird und auf die Erythrozytenoberflä-
che geschleust wird. Durch Rekombination der var-Gene
kommt es zur Expression verschiedener Varianten dieses
Proteins und somit zur Präsentation immer anderer Anti-
gene auf der Erythrozytenoberfläche.

5.6. Molekulare Maskierung 
und Molekulare Mimikry

Andere Parasiten, wie etwa die Bilharziose-Erreger,
Schistosoma spp., ummanteln (= maskieren) sich mit
wirtseigenen Proteinen und machen sich so für das Im-
munsystem unkenntlich. Sie nützen hierfür nicht nur
Glykolipide und MHC-Antigene, sondern auch Im-
munglobuline des Wirts, die sie aus dem Plasma aufneh-
men und an ihre eigene Oberfläche anheften. Um dies
zu bewerkstelligen, haben sie Fc-Rezeptoren und Rezep-
toren für Komplement-Komponenten, wie z.B. C1q, auf
ihrem Tegument. Der Schutz durch diese Ummantelung
ist erheblich, denn Schistosomen können viele Jahre im
Blut des Menschen überleben. Wenn der Schutz aller-
dings zerstört wird, wie etwa durch das Medikament Pra-
ziquantel, so werden diese Würmer relativ schnell vom
Immunsystem abgetötet. 

Und Trypanosoma cruzi, der Erreger der Chagas-
Krankheit, kann Proteine exprimieren, welche mensch-
lichen Proteinen sehr ähnlich sind – sie betreiben also
echte molekulare Mimikry. Dadurch entwickelt der
Wirt eine Immunantwort, die gegen seine eigenen Zel-
len gerichtet ist (Autoimmunität). Auf diese Weise zer-
stört der Wirt beispielsweise seine eigene Herzmuskula-
tur (auch wenn dies nicht der einzige Mechanismus ist,
der zur Zerstörung der Herzmuskulatur führt – v.a. auch
die Persistenz des Erregers über Jahre und Jahrzehnte ist
ein immunpathologisch ganz wichtiger Faktor). Das im-
mundominante B13-Oberflächenantigen von T. cruzi
stimuliert über die Vermittlung von CD8+-T-Zellen die
Produktion von Antikörpern, welche gegen die schwere
Kette des Herz-Myosins, des wichtigsten Herz-Proteins
(es macht 50% der Gesamt-Protein-Masse im Herzen
aus) gerichtet sind (DE MIRANDA-SANTOS & COMPOS-
NETO 1981, 1995). Auch bei der Zerstörung des vegeta-
tiven Nervensystem bei chronischer Chagas-Krankheit
spielt Autoimmunität vermutlich eine Rolle. Insbeson-
dere die Neuronen des Ösophagus und des Kolons wer-
den durch Chagas stark geschädigt, wodurch es zu Stö-
rungen der Peristaltik und zur Ausdehnung dieser Orga-
ne kommt. 
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5.7. Immunmodulation und Immunsuppression

Ein bei Mikroorganismen insgesamt weit verbreite-
tes Phänomen ist das „Wegbinden“ von menschlichen
Antikörpern und anderen Proteinen der Immunabwehr,
um deren immunogene Wirkung zu blockieren. Zahlrei-
che Parasiten verfügen über Fc-Rezeptoren, mit denen
sie Antikörper mit jener Seite an sich binden, mit der
diese sich eigentlich an die Zellen des Immunsystems
binden sollten, um immunologisch wirksam zu werden.
Wichtige Beispiele sind hier Toxoplasma gondii (VILLA-
VEDRA et al. 2001) und, wie schon oben erwähnt, die
Trypanosomen. Auch zahlreiche Würmer können Anti-
körper über Fc-Rezeptoren wegbinden, beispielsweise
exprimiert Schistosoma mansoni einen Rezeptor für den
Fc-Teil von humanem IgG (TORPIER et al. 1979), und
auch Taenien haben die Fähigkeit, Wirts-IgG an sich zu
binden, und sie können das gebundene wirtseigene IgG
sogar anschließend abbauen (WHITE et al. 1997). 

Neben Antikörpern können auch Komplement-
Faktoren auf diese Weise, also „falsch herum“ gebunden,
aus dem Verkehr gezogen werden. Beispielsweise sind
die Erreger der Viszeralen Leishmaniose Komplement-
resistent, weshalb sie sich im Körper verbreiten können,
während die Erreger der harmlosen Form der Haut-
leishmaniose dies nicht sind und deshalb auf lokale
Hautläsionen beschränkt sind. Schistosoma mansoni und
auch Necator americanus interagieren mit C1q, dem ers-
ten Komplement-Faktor des klassischen Komplement-
Wegs (VAN DAM et al. 1993, KASPER et al. 2001). Echi-
nokokken blockieren die C3-Konvertase (FERREIRA et
al. 2000) und Trichomonas vaginalis verfügt über die Fä-
higkeit, C3 zu degradieren (ALDERETE et al. 1995). On-
chocerca volvulus bindet Faktor H an sich und greift so-
mit in den alternativen Weg der Komplement-Aktivie-
rung ein (MORGAN et al. 2000). 

Und schließlich haben viele Parasiten auch Protei-
ne, die andere Faktoren der Immunabwehr neutralisie-
ren. So haben einige Würmer anti-oxidante Enzyme,
wie Glutathion-Peroxidase oder Superoxid-Dismutase,
um den Sauerstoffradikalen zu entkommen, oder Pro-
tease-Inhibitoren, um nicht „aufgelöst“ zu werden.

Erreger können aber auch über lösliche Faktoren die
Immunantwort ihres Wirts aktiv modulieren. Beispiels-
weise gibt Trypanosoma cruzi Moleküle ab, welche mit
Zytokinen, wie IL-2, IFN interferieren. 

Manche Erreger können diese Immunmodulation
sogar auf genetischer Ebene betreiben. Toxoplasmen et-
wa, und zwar v.a. hochvirulente Stämme, geben eine
Protein-Kinase ab (ROP16), welche aktiv in die Genre-
gulation der Wirtszelle eingreift (SAEIJ et al. 2007). Die-
ses Protein stammt aus den Rhoptrien der Toxoplasmen,
und da auch andere Apicomplexa, wie beispielsweise die
Plasmodien, solche Rhoptrien besitzen, nimmt man an,

dass die Fähigkeit zur Genregulation auch bei anderen
Vertretern der Apicomplexa gegeben ist.

Ein langfristig noch wirksamerer Weg als die Im-
munmodulation ist, die Immunantwort des Wirts ein-
fach insgesamt zu unterdrücken – man spricht von Im-
munsuppression. Bekannt ist die Fähigkeit zur Immun-
suppression vor allem von vielen Helminthen, die es auf
diese Weise schaffen, über Jahre und sogar Jahrzehnte in
ihrem Wirt zu überleben. Sie können beispielsweise Zy-
tokin-artige Moleküle, wie Homologe zu TGFβ und
IFNγ, produzieren und damit die Immunantwort des
Wirts „regulieren“. Man geht heute davon aus, dass die-
se Fähigkeit von Würmern, die Immunantwort ihres
Wirts herunterzuregulieren, auch dafür verantwortlich
ist, dass Menschen, die in ihrem Leben früh viel und an-
haltend Kontakt mit Würmern haben, sehr wahrschein-
lich deutlich weniger zur Ausbildung von Allergien nei-
gen (siehe Kapitel 7.6).

6. Basale Fakten und Hypothesen zur
Evolution (und Geschichte) des
Menschen aus der Sicht der
Medizinischen Parasitologie

6.1. Chronologie der Hominisation

Anthropologie, Paläoanthropologie, Primatologie,
Paläontologie, Genetik, Molekularbiologie, Paläogeo-
graphie und andere Wissenschaften haben in beeindru-
ckender interdisziplinärer Kooperation in den vergange-
nen zwei, drei Jahrzehnten gewichtige überzeugende
Fakten zur Hominisation erarbeitet und einige schon
früher entwickelte Hypothesen gut abgesichert. Der
Stand des Wissens kann demnach folgendermaßen um-
rissen werden:

Die Schwestergruppe des Homo sapiens, der einzigen
derzeit auf der Erde lebenden Spezies der Hominini,
wird durch die Schimpansen-Arten – Pan troglodytes
(Gemeiner Schimpanse) und Pan paniscus (Zwerg-
schimpanse, Bonobo) – gebildet. Die Unterschiede im
Genom zwischen Mensch und Schimpansen, ausge-
drückt durch die Anzahl unterschiedlicher Nukleotide
in der DNS, betragen nur etwa 1%. Dies ist eine Grö-
ßenordnung, die man bei anderen eukaryoten Organis-
men als innerhalb der Variationsbreite einer Art liegend
betrachtet. Dies ist auch der Grund, weshalb von man-
chen Forschern postuliert wird, Mensch und Schimpan-
sen in eine einzige Gattung – Homo – zu stellen. Dieser
Vorschlag schießt gewiss übers Ziel. Man braucht sich
nur die enormen Unterschiede in den intellektuellen
Fähigkeiten vor Augen zu führen. Und letztlich bedeu-
tet eine Dissimilarität von 1% unterschiedliche Nukleo-
tide an mehr als 30 Millionen Positionen des Genoms
(das Gesamtgenom umfasst etwa 3.300 Mb).
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Dass Mensch, Schimpansen und Gorilla in einer Fa-
milie – Hominidae – zu vereinen sind, ist heute allge-
mein anerkannt. Dabei billigt man dem Menschen den
Rang einer Subfamilie (Homininae) oder – zunehmend
und die enge Verwandtschaft zu den Schimpansen de-
monstrierend – den einer Tribus (Hominini) zu, wäh-
rend man die Schimpansen der Tribus Panini zuordnet.

Die Bifurkation, von der aus die eine Linie zu den
Panini, die andere zu den Hominini führte, erfolgte vor
etwa 6-7 Millionen Jahren, also im ausgehenden Mio-
zän. Die Abspaltung der Linie zum Gorilla erfolgte vor
7-10, eher 9-10 Millionen Jahren, jene zum Orang-Utan
vor 14-16, eher 15-16 Millionen Jahren, die zu den Gib-
bons vor 18-20 Millionen Jahren. Weder zu den Schim-
pansen noch zum Menschen führt eine gerade Linie. In
der langen Zeit von rund sechs Millionen Jahren hat es
sowohl in der Linie der Panini, wie auch bei den Homi-
nini mehrere Abzweigungen und Arten gegeben, die
wieder ausgestorben sind (Abb. 16).

Abb. 17 und 18 zeigen, was wir heute (vorwiegend
auf Grund von Fossilfunden) über die Spezies (Taxa)

wissen, die die Hominini-Linie hervorgebracht hat. Es
steht heute außer Zweifel, dass die Hominisation (damit
ist die Gabelung Panini-Hominini gemeint) in Afrika
begann und zunächst etwa vier Millionen Jahre auf die-
sen Kontinent beschränkt blieb (Sahelanthropus, Orro-
rin, Ardipithecus, Australopithecus, Kenyanthropus)11.

Erst vor ca. zwei Millionen Jahren wanderten Popula-
tionen des früheren Homo erectus (oder dessen unmittel-
barer Vorfahren) aus Afrika nach Asien (und wahr-
scheinlich bald nach Europa) aus und erreichten einige
Jahrtausende später Ostasien (China, Java). Diese Migra-
tion wird als das „Erste Out-of-Africa“ bezeichnet. Homo
erectus gilt als der unmittelbare Vorfahre des H. sapiens,
ob dieser polytop oder (vor 150.000 bis 200.000 Jahren)
nur in Afrika entstanden ist und sich – wie fast zwei Mil-
lionen Jahre vorher der H. erectus – über Asien und
Europa ausgebreitet hat, ist noch nicht endgültig erklärt.
Die ganz überwiegende Mehrzahl der Paläoanthropolo-
gen neigt zu der zweiten („Out-of-Africa“-)Hypothese.

Der Neanderthaler (H. neanderthalensis) entstand
vor ca. 300.000 Jahren (möglicherweise schon ca.
500.000 Jahren) wahrscheinlich in Europa aus H.
erectus-Populationen; seine Blütezeit war vor etwa
200.000 bis vor etwa 30.000 Jahren. Ob die erst vor we-
nigen Jahren auf der Insel Flores entdeckte kleinwüch-
sige Homo-Art (sie wurde H. floresiensis genannt), die
noch vor weniger als 15.000 Jahren auf Flores gelebt
hat, einem H. erectus-Zweig entstammt, ist noch nicht
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Abb. 16: Vereinfachtes Schema der Evolution der
Hominoidea. Verändert nach D.R. BEGUN und
anderen Autoren.

11 Nach heutiger Lehrmeinung entstanden auch die Menschenaffen
(also schwanzlose Primaten mit besonders gelenkigen Extremitäten
und verlängerten Armen) im frühen Miozän, also vor etwa 20 Millio-
nen Jahren, in Afrika, sie verbreiteten sich jedoch bald über Eurasien,
wo eine reiche evolutive Entfaltung mit der Entstehung der „Großen
Menschenaffen“ eintrat. Ein Zweig der „Großen Menschenaffen“ ver-
breitete sich wiederum nach Afrika. Aus ihm gingen letztlich Gorilla,
Schimpanse, Bonobo und der Mensch hervor. 



völlig entschieden. Jedenfalls gab es eine Periode von
vielleicht 100.000 Jahren, in der auf der Erde gleichzei-
tig (mindestens) drei oder vier Homo-Arten lebten
(noch H. erectus, H. neanderthalensis und H. floresiensis
und schon H. sapiens) (Abb. 18).

Es besteht natürlich absolut kein Zweifel, dass so-
wohl die Stammart der Panini+Hominini Parasiten be-
herbergt hat ebenso wie alle anderen Arten beider Lini-
en bis auf die Gegenwart. Ebenso unzweifelhaft ist, dass
das Parasitenspektrum jener frühen Homininae von je-
nem der heute lebenden Homininae-Arten völlig ver-
schieden war – und trotzdem leitet sich die Parasitenfau-
na der heute lebenden Schimpansen und des Menschen
zu erheblichem Teil von dem der frühen Arten ab.

Es verwundert nicht, dass die Schimpansen und der
Mensch recht unterschiedliche Parasitenspektren besit-
zen. Zwei Arten verdienen besondere Beachtung: Plas-
modium falciparum, der Erreger der Malaria tropica, und
Pediculus capitis (und P. humanus), die Kopflaus (und
Kleiderlaus).

Die mit Plasmodium zunächst verwandte Art ist P.
reichenowi; für diese beiden, von den übrigen Plasmo-
dien-Arten morphologisch und biologisch erheblich ab-
weichenden Spezies, wurde das Subgenus Laverania er-
richte; andere Laverania-Arten sind nicht bekannt.

Plasmodium falciparum ist ein streng anthroposteno-
xener Parasit, das heißt, dass der Mensch der einzige
Wirbeltierwirt ist. Laverania reichenowi ist hingegen ein
spezifischer Schimpansen-Parasit. Die Tatsache, dass
von zwei Schwesterarten die eine auf den Menschen, die
andere auf Schimpansen spezialisiert ist, legt die Annah-
me nahe, dass Plasmodium falciparum und P. reichenowi
das Ergebnis der Gabelung in der Schimpansen-Linie
und in der Menschen-Linie ist. Diese Annahme ist nicht
neu, sie wurde später in Zweifel gestellt, heute aber gibt
man ihr wieder – aufgrund molekularbiologischer Unter-
suchungen – den Vorzug vor anderen Erklärungsmög-
lichkeiten. Die Feststellung, dass sich P. falciparum und
P. reichenowi vor etwa sechs Millionen Jahren getrennt
haben, ist indes eine grobe und unzulässige Vereinfa-
chung. Es mag schon sein, dass sie auf eine Differenzie-
rung einer Stammart vor ca. sechs Millionen Jahren zu-
rückzuführen sind, aber mit Sicherheit waren sie damals
nicht das, was sie heute sind (siehe Kapitel 7.3).

Eine in gewissem Sinn ähnliche Situation begegnet
uns bei den Läusen des Genus Pediculus. Beim Menschen
gibt es zwei Pediculus-Arten: Kopflaus (P. capitis) und
Kleiderlaus (P. humanus)12. Es gibt nur eine weitere Spe-

zies des Genus Pediculus: P. schaeffi, sie lebt ausschließ-
lich an Schimpansen. Auch in diesem Fall führt man die
Differenzierung auf die Trennung der Panini von den
Hominini vor ca. sechs Millionen Jahren zurück.

Schwesterarten von Parasiten, von denen eine bei
Schimpansen, die andere beim Menschen parasitiert,
lassen grundsätzlich eine mit der Hominini/Panini-Bif-
urkation in Zusammenhang stehende, also sehr lange
zurückliegende Differenzierung annehmen. Man sollte
aber nicht vergessen, dass grundsätzlich natürlich ein
viel später erfolgter Wirtswechsel von Schimpansen auf
Menschen oder umgekehrt mit nachfolgender Differen-
zierung möglich ist. Für solche Ereignisse gibt es derzeit
allerdings keine substanziellen Hinweise.
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12 Manche Wissenschaftler betrachten Kopf- und Kleiderlaus als zwei
Subspezies (P. humanus capitis und P. humanus humanus) einer einzigen
Art. Tatsache ist, dass die beiden sehr eng verwandt sind, wobei die
Kleiderlaus wesentlich jünger als die Kopflaus ist (siehe Kapitel 7.5),
und eine weitere wesentliche Tatsache ist, dass sie streng wirtsspezifisch
sind und ausschließlich an Menschen parasitieren.

Abb. 17: Aufrechter Gang und Nahrungsspektren in der Evolution der
Hominini. 

Abb. 18: Auftreten der Homo-Arten auf Grund der vorliegenden Fossilfunde.
Man kann davon ausgehen, dass H. neanderthalensis, H. sapiens und –
vermutlich vor ihnen – H. floresiensis aus dem weit über die Alte Welt
verbreiteten und stark heterogenen Homo erectus-Pool gekommen sind.



6.2. Entstehung des aufrechten Ganges 

Wir wissen nicht, wann der aufrechte Gang in der
Linie der Homininae entstanden ist, und wir wissen
auch nicht sicher, warum er überhaupt entstanden ist.
Aus den Fossilfunden bzw. den daraus abgeleiteten Re-
konstruktionen und anatomischen Überlegungen kann
jedoch geschlossen werden, dass Bipedie ein frühes
Merkmal der Hominini war und bereits vor mindestens
fünf Millionen Jahren (Ardipithecus) bestand. Jedenfalls
kann man davon ausgehen, dass alle Angehörigen der
Australopithecinen aufrecht gegangen ist. Die Frage der
Entstehung des aufrechten Ganges scheint zunächst et-
was zu sein, was für den Parasitologen nicht so wichtig
ist. Und doch ist sie möglicherweise aus der Sicht der
Koevolution des Menschen und seiner Parasiten von
außerordentlicher Bedeutung.

Der Mensch ist das einzige Säugetier, das aufrecht
steht, geht und läuft. Warum geht, steht und läuft der
Mensch überhaupt aufrecht? Dass seine Vorfahren noch
vor vielleicht sieben oder acht Millionen Jahren auf vier
Füßen liefen, gingen und standen – auch wenn sie sich
zu bestimmten Zwecken aufrichteten (wie das auch heu-
te viele Tiere tun) – steht außer Zweifel. Es liegt auf der
Hand, dass die Übergangsphase von der Vierfüßigkeit
zur Zweifüßigkeit eine Menge Gefahren mit sich bringt
und dass der evolutive Schritt nur verständlich wird,
wenn man gewichtige Vorteile ins Treffen führen kann.

Eine ganze Reihe von Argumenten gibt es, deren je-
des für sich allein oder zusammen mit anderen den An-
spruch erhebt erklären zu können, warum sich die Pri-
maten der Hominini-Linie aufgerichtet haben und bi-
ped geworden sind (NIEMITZ 2004):
• Freiwerden der Hände zum Werkzeuggebrauch
• Pflücken von Früchten und anderer Nahrung
• Transport von Werkzeug oder Nahrung
• Spähertheorie: Aufrichten, um weiter sehen zu kön-
nen

• Erhöhung der Laufgeschwindigkeit
• Sexuelles Imponiergehabe
• Verbesserung der Energiebilanz
• Verbesserung der Bilanzen der Wärmestrahlung und
Thermoregulation

• Verbesserte Voraussetzungen für lange Wanderungen
• Entstehung des aufrechten Ganges zeitgleich mit dem
Verlassen des Waldes

• Anpassung an das Werfen.

Bei jeder dieser Überlegungen gibt es allerdings ge-
wichtige Gegenargumente (detaillierte Argumentation
siehe NIEMITZ 2004, 2007).

In der jüngsten Vergangenheit wurde die Reihe der
Überlegungen zur Entstehung des aufrechten Ganges
um eine Hypothese bereichert, die uns außerordentlich
plausibel erscheint und die – wenn sie zutrifft – erhebli-
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Abb. 19: Entwicklungszyklus von Schistosoma mansoni (Pärchenegel, Aderegel).
(Der Zyklus von S. haematobium, dem Erreger der Blasenbilharziose, verläuft
grundsätzlich ebenso.) – Der Mensch fungiert als Endwirt (A), in den Gefäßen
der Leber leben die geschlechtsreifen Würmer, zu einem Pärchen vereinigt (1a).
Regelmäßig verlässt das fadenförmige Weibchen das Männchen und legt in Ka-
pillaren der Mesenterialgefäße (bei S. haematobium in Gefäßen der Blase) Eier
(1b) ab, die die Blutgefäße verstopfen. Aus solchen Thromben entstehen Nekro-
sen und aus diesen Ulcera, die in das Hohlorgan (bei S. mansoni in den Darm,
bei S. haematobium in die Blase) durchbrechen. Dadurch gelangen die Eier in
Darm oder Blase und mit den Fäzes bzw. dem Harn nach außen. Die weitere
Entwicklung erfolgt im Wasser. Aus den Eiern schlüpfen Miracidien (2), die in
Wasserschnecken (bei S. mansoni: Biomphalaria, bei S. haematobium: Bulinus, I)
eindringen, welche als Zwischenwirte (B) fungieren. Nach dem Eindringen in die
Schnecke findet über zwei Sporozysten-Generationen (3a, 3b) die Vermehrung
und Entwicklung zu Zerkarien (4) statt. Diese verlassen die Schnecke, leben frei
im Wasser und können perkutan in den Menschen, und zwar über die Haut in
Blutgefäße eindringen, von wo sie mit dem Blutstrom in die Leber gelangen.
Bei S. intercalatum und S. japonicum verläuft der Zyklus ganz analog, als Zwi-
schenwirte fungieren allerdings bei S. intercalatum Schnecken des Genus Buli-
nus, bei S. japonicum Schnecken des Genus Oncomelania (II). Die Eier der Parasi-
ten weisen charakteristische Unterschiede auf. Schistosoma-Arten sind Beispiele
für diheteroxene Parasiten (Kasten 12). S. haematobium und S. intercalatum
sind ausgeprägt anthropostenoxen, S. mansoni zeigt zumindest eine sehr hohe
Bindung an den Menschen, doch können auch andere Säugetiere als Endwirte
fungieren. S. japonicum ist ein euryxener Parasit, bei dem der Mensch nur einer
unter vielen Wirten ist. Aus PIEKARSKI 1987, mit freundlicher Genehmigung von
Springer Science+Business Media.
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che Konsequenzen für die Formierung des Parasiten-
spektrums zumindest der frühen Hominini, insgesamt
jedoch der Menschen überhaupt hat.

NIEMITZ (2004, 2007) hat die Idee entwickelt, dass
frühe Homininae zur Nahrungssuche das Wasser (z.B.
von Seen) aufsuchten. Wenn ein vierfüßiges Säugetier
ins seichte Wasser geht, um dort Nahrung zu suchen,
nimmt es häufig eine aufrechte Körperhaltung ein. NIE-
MITZ vertritt die Meinung, dass die frühen Homininae
(aber auch die späteren) Uferbewohner waren und regel-
mäßig ins Wasser gingen, um von dort einen erheblichen
Teil ihres Nahrungsbedarfs durch Fische, Krabben und
Mollusken, möglicherweise auch Wasserpflanzen zu de-
cken. Vielleicht hat dieses Leben am Wasser für die Ho-
minisation, d. h. die Zerebralisation, durch die perma-
nente Aufnahme großer Mengen mehrfach ungesättigter
Fettsäuren enorme Bedeutung gehabt. Anders gesagt:
Vielleicht hätten diese Zeilen niemals geschrieben oder
gelesen werden können, wenn sich nicht unsere Vorfah-
ren für Wassertiere als Nahrung entschieden hätten.

Der dauernde oder jedenfalls regelmäßige, häufige
Aufenthalt im Wasser führte allmählich selektiv zu ei-
nem Aufrechtstehen und Aufrechtgehen, und Hand in
Hand damit wurden die Beine länger. Die sich auf allen
Vieren fortbewegenden Tiere haben etwa gleich lange
Vorder- und Hinterextremitäten oder längere Vorderex-
tremitäten, das ist der schnellen Fortbewegung am zu-
träglichsten. Ein Tier, das im Wasser watet und Nahrung
sucht, hat einen Vorteil, wenn es lange Beine hat. Län-
gere Beine bedingen, dass weniger Wasser gegen den
Körper fließt, wodurch Energie gespart wird. Auch ist das
Gehen leichter, wenn ein größerer Teil des Körpers über
Wasser ist. Wichtig ist, dass für einen watenden Prima-
ten durchaus Selektionsfaktoren für einen aufrechten
Gang und für längere Beine bestanden (NIEMITZ 2005),
vorausgesetzt, dass das Ufer von Bäumen gesäumt war,
die zum Schlafen benützt werden konnten. Als im Ver-
lauf des Lebens am Wasser und im Verlaufe der Evoluti-
on die Beine so lang geworden waren, dass ein vierfüßi-
ger Gang zunehmend erschwert wurde, blieb der frühe
Mensch schließlich aufrecht und die Evolution setzte an
einer Optimierung der Bipedie des auf zwei Beinen ste-
henden, gehenden und laufenden Menschen ein.

Der Humanparasitologe, der diese Hypothese zum
ersten Male hört, denkt natürlich sogleich an die mit
Wasser assoziierten Parasiten des Menschen und findet
eine erstaunlich lange Liste von Parasiten, für die der
Mensch der einzige oder jedenfalls der den Zyklus erhal-
tende Wirt ist (Tab. 4, 5).

Gerade die Parasiten, für deren Existenz der Mensch
als Wirt absolut notwendig ist, müssen eine lange ge-
meinsame Evolution hinter sich haben.
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Tab. 4: Mit Wasser assoziierte anthropostenoxene Parasiten.

Parasit Art der Bindung an Wasser Infektionsmodus
Plasmodium vivax Überträger (Culicidae: Anophel- Anophelinae übertragen 
Plasmodium ovale inae) entwickeln sich im Wasser beim Blutsaugen Sporo-
Plasmodium falciparum zoiten (Abb. 29)

Schistosoma Zwischenwirte sind aquatisch Zerkarien (aus Schnecken)
haematobium lebende Schnecken dringen im Wasser 
Schistosoma perkutan ein (Abb. 19)
intercalatum

Wuchereria Überträger (Culicidae) ent- Larven III dringen
bancrofti wickeln sich im Wasser während des Blutsaugens 
Brugia timori der Stechmücken aus

Stechrüssel aktiv in Stich-
kanal (Abb. 20)

Onchocerca volvolus Überträger (Simuliidae) ent- Larven III dringen wäh-
wickeln sich in fließenden rend des Blutsaugens der 
Gewässern Kriebelmücken aktiv in

Stichkanal

(Mansonella ozzardi, Entwicklung der Überträger Larven III dringen wäh
M. perstans) (Ceratopogonidae) in feuchtem rend des Blutsaugens der 

Erdboden bzw. (Simuliidae) Gnitzen bzw. Kriebelmü-
in Fließgewässern cken aktiv in Stichkanal

Dracunculus Zwischenwirte sind Kopepoden mit Larven infestierte
medinensis (Ruderfußkrebse) Kopepoden werden mit

Trinkwasser oral aufge-
nommen (Abb. 21)

Tab. 5: Mit Wasser assoziierte Parasiten mit enger, aber nicht ausschließlicher
Beziehung zum Menschen.

Parasit Art der Bindung an Wasser Infektionsmodus

Plasmodium malariae Überträger (Culicidae: Anophel- Anophelinae übertragen
inae) entwickeln sich im Wasser beim Blutsaugen Sporo-

zoiten (Abb. 29)

Schistosoma mansoni Zwischenwirte sind aquatisch Zerkarien (aus Schnecken)
Schistosoma lebende Schnecken dringen im Wasser per-
japonicum kutan ein (Abb. 19)

Fasciolopsis buski Zwischenwirte sind aquatisch oral durch Aufnahme der 
lebende Schnecken, Zerkarien Metazerkarien mit Was-
enzystieren sich zu Metazer- serpflanzen (z.B. Wasser-
karien an Wasserpflanzen nuss als Salat verwendet)

Clonorchis sinensis 1. Zwischenwirt: aquatische oral durch Aufnahme
Opisthorchis felineus Schnecken; 2. Zwischenwirt: der Metazerkarien mit 

Süßwasserfische (Cyprinidae) ungenügend erhitztem
Fischfleisch

Paragonimus 1. Zwischenwirt: aquatische oral durch Aufnahme 
westermani Schnecken; 2. Zwischenwirt: der Metazerkarien mit 

Süßwasserkrabben ungenügend erhitztem
Krabbenfleisch (Abb. 22)

Diphyllobothrium 1. Zwischenwirt: Kopenpoden; oral durch Aufnahme 
latum 2. (und 3.) Zwischenwirt: der Plerozerkoide mit 

Süßwasserfische ungenügend erhitztem
Fischfleisch (Abb. 3)

Brugia malayi Überträger (Culicidae) Larven III dringen wäh-
entwickeln sich im Wasser rend des Blutsaugens der

Stechmücken aus Stech-
rüssel aktiv in Stichkanal

(Loa loa) Überträger (Tabanidae) Larven III dringen wäh-
entwickeln sich in feuchtem rend des Blutsaugens der 
Boden Bremsen aus Stechrüssel

aktiv in Stichkanal 
(Abb. 20)

(Mansonella Entwicklung der Überträger Larven III dringen wäh-
streptocerca) (Ceratopogonidae) in feuchtem rend des Blutsaugens der 

Erdboden Gnitzen aktiv in Stichka-
nal



Regel auch kettenartig hintereinander liegen – die klei-
nen Gefäße verstopfen und schließlich zu deren Nekrose
führen. Rundherum entstehen granulomatöse Wuche-
rungen, die in das Lumen der Blase ragen. Es können
sich aber auch kleine Ulcera bilden, aus denen die Eier
in das Lumen der Blase fallen. Mit dem Harn gelangen
sie nach außen; eine Weiterentwicklung ist nur im Was-
ser (Süßwasser) möglich. Dann schlüpfen aus den Eiern
Wimperlarven (Mirazidien), die sich in eine geeignete
Schnecke (Bulinus spp.) einbohren, sich zu Muttersporo-
zysten entwickeln, die Tochtersporozysten produzieren,
in denen zahlreiche Furkozerkarien (Gabelschwanzlar-
ven) entstehen, die die Schnecke verlassen und im Was-
ser frei schwimmen. Bei Kontakt mit der menschlichen
Haut bohren sie sich, nachdem sie den Schwanz abge-
worfen haben, ein, sie bilden ein neues Integument und
werden zum Schistosomulum (dem noch unreifen
Wurm), das in venöse Kapillaren eindringt, von dort
über Herz und Lunge hämatogen in die intrahepatischen
Pfortaderverzweigungen gelangt und sich dort zum ge-
schlechtsreifen Wurm (er ist getrenntgeschlechtlich)
ent wickelt. Die zu Paaren vereinigten geschlechtsreifen
Würmer wandern in die Venengeflechte des kleinen Be-
ckens, womit der Kreislauf geschlossen ist (Abb. 19).

Die plausibelste Erklärung für die Bindung von Schis-
tosoma haematobium an den Menschen ist die Annahme
einer langen Koevolution, die aber einen frühen, intensi-
ven Kontakt mit dem Wasser voraussetzt. Ist also Schisto-
soma haematobium auch ein Preis, den der Mensch für die
Entwicklung des aufrechten Ganges bezahlen musste?

Mannigfaltige Formen der Interaktion zwischen
Wirt und Parasit im Sinne eines Schutzes des einen vor
dem anderen weisen auch auf eine lange Koevolution
hin. Im Verlauf der Reifung der Schistosomula sind die-
se imstande, Antigene des Wirts (Blutgruppen-, Histo-
kompatibilitätsantigene) aufzunehmen und in ihr Inte-
gument einzulagern (= Antigen-Maskierung); darüber
hinaus können sie wirtsähnliche Moleküle synthetisie-
ren (= molekulare Mimikry). Durch diese Mechanismen
entkommen sie der Immunabwehr. Andere bei Bilhar-
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13 Zwar können Hund und andere karnivore und herbivore Säugetiere
durch Aufnahme infestierter Kopenpoden-Larven befallen werden
(COOMBS & CROMPTON 1991), als der den Zyklus erhaltende Wirt gilt
jedoch der Mensch (ASHFORD & CREWE 2003). Dies und die Tatsache,
dass die Parasitose mit Medikamenten (Metronidazol, Mebendazol) be-
handelt werden kann, eröffnet vermutlich die Möglichkeit einer Aus-
rottung von Dracunculus medinensis. (Sie wird im Rahmen einer von
der WHO initiierten Kampagne für 2009 prognostiziert.) Durch Auf-
klärung (unsauberes Wasser vor dem Trinken kochen oder filtern!) ist
die Zahl der jährlichen Neuerkrankungen von mehreren Millionen vor
20 Jahren auf einige tausend zurückgegangen. In vielen Gebieten
Nordafrikas und Vorderasiens ist der Parasit offenbar schon ausgerottet.
Asien gilt offiziell als Dracunculus-frei. In Afrika wird das Vorkommen
von Dracunculus noch in 9 Ländern bestätigt, 95% der Fälle treten im
Sudan und in Ghana auf. Man sollte allenfalls geeignete Maßnahmen
überlegen, um das Genom dieses Organismus zumindest in vitro zu er-
halten.

Abb. 20: Zyklen von Wuchereria bancrofti und Brugia malayi (außen) und Loa
loa (innen). – W. bancrofti und B. malayi: Der Mensch fungiert als Endwirt (A).
Die getrenntgeschlechtlichen Würmer (1a) leben im Lymphgefäßsystem und
führen zu spektakulären Krankheiten (Elephantiasis, Lymphatische Filariose)
(2a). Sie produzieren große Zahlen von Mikrofilarien (3-6a), die periodisch im
Blut kreisen. Von dort werden sie von Stechmücken (Culicidae: Aedes, Culex
u.a.), die als Zwischenwirte (Ba) fungieren, aufgenommen, in ihnen findet die
Entwicklung zur Larve III (7) statt, die beim nächsten Saugakt auf einen
anderen Menschen übertragen wird, wo sie sich zum adulten Wurm häutet.
Loa loa: Der Mensch fungiert als Endwirt (A). Die Würmer leben im
Unterhautbindegewebe und gelangen manchmal ins Auge (2b). Die von den
adulten Weibchen (1b) produzierten Mikrofilarien (3-6b) kreisen im Blut und
werden von Bremsen (Tabanidae: Chrysops), dem Zwischenwirt (Bb),
aufgenommen, in dem sie sich zur Larve III (7) entwickeln, die beim nächsten
Saugakt auf einen anderen Menschen übertragen wird, wo sie sich zum
adulten Wurm häutet. Die Mikrofilarien zeigen eine bemerkenswerte
Anpassung an die Überträger, indem sie nur zu jenen Tageszeiten im Blut
kreisen, in denen die Überträger aktiv sind (bei Wuchereria nachts, bei Loa loa
bei Tag). Diese Filarien sind Beispiele für diheteroxene (Kasten 12),
anthropostenoxene bzw. in enger Bindung zum Menschen stehende Parasiten.
Aus PIEKARSKI 1987, mit freundlicher Genehmigung von Springer
Science+Business Media.

Schistosoma haematobium ist ein gutes Beispiel. Die
geschlechtsreifen bisexuellen Pärchenegel leben vorwie-
gend in den Venengeflechten des kleinen Beckens. Das
Y ist – zum Unterschiede von dem breiten = – spindel-
förmig und kriecht zur Eiablage in die Blutgefäße der
Blasenwand. In den Kapillaren legt das Y die Eier ab,
die so groß (ca. 160 µm) sind, dass sie – zumal sie in der



zien beschriebene Formen der Immunevasion sind z.B.
die Produktion immunsuppressiver Substanzen oder Ab-
streifen des Integuments (siehe Kapitel 4.2.3.2 und 5.6).

Ein wahrscheinlich ebenso langer Begleiter der Ho-
minini ist Dracunculus medinensis, der Medinawurm. Der
Mensch fungiert als Endwirt13, der Wurm lebt im subku-
tanen Bindegewebe, die geschlechtsreifen YY (sie wer-
den bis zu einem Meter lang) wandern (etwa ein Jahr
nach der Infestation) unter die Hautoberfläche, es ent-
steht eine Blase, die bald platzt. Wenn die Hautstelle
mit Wasser in Berührung kommt, streckt das larvipare
Medinawurm-Y sein Vorderende mit der Geschlechts-
öffnung heraus und entlässt zahlreiche Larven. Diese
werden von Flohkrebsen (Copepoda: Cyclops) aufge-
nommen, in denen sich die Larven weiter zu infektiösen
Stadien entwickeln. Wenn ein Mensch mit dem Trink-
wasser die winzigen Flohkrebse aufnimmt, schließt sich
der Zyklus. Es ist erstaunlich, dass der Mensch in über-
raschend geringem Maß durch den Parasiten beein-
trächtigt wird, was für eine lange Koevolution spricht14.
Auch ASHFORD (2000) hat auf die erstaunliche Tatsa-
che hingewiesen, dass die biologischen Zyklen einiger
Parasiten davon abhängen, dass sich der Mensch im
Wasser aufhält.

Ein Beispiel für die an Wasser gebundenen Parasiten
ganz anderer Art sind die Plasmodien. Die Vektoren
(Stechmücken der Subfamilie Anophelinae) entwi-
ckeln sich in stehendem Süßwasser. Für Plasmodium vi-
vax, P. ovale und P. falciparum ist der Mensch der einzi-
ge Wirbeltierwirt, für P. malariae in den weitaus größten
Teilen von dessen Verbreitungsgebiet. Man darf anneh-
men, dass die Plasmodien (wenn auch in wechselnder
Virulenz) ständige Begleiter der Hominini-Linie waren.

Schließlich verdient noch ein Aspekt zur Thematik
„Entstehung des aufrechten Ganges und Parasiten“ be-
sondere Beachtung. Fast alle anthropostenoxenen Para-
siten, deren Auftreten an Wasser gebunden ist, stam-
men aus Afrika – also aus jenem Teil der Erde, in dem
die Hominisation ihren Anfang genommen hat und der
aufrechte Gang der Hominini entstanden ist.
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Abb. 21: Entwicklungszyklus von Dracunculus medinensis (Medinawurm). –
Als Endwirt (A) fungiert (möglicherweise ausschließlich) der Mensch, in dessen
Unterhautbindegewebe die geschlechtsreifen Medinawürmer (1) leben. Bei
Berührung der Haut mit Wasser (Temperaturreiz!) bricht das Vorderende des
Weibchens mit der Geschlechtsöffnung durch, aus der zahlreiche Larven (2)
entlassen werden. Gelangen diese Larven in Ruderfußkrebse (Cyclops), die als
Zwischenwirte (B) fungieren, entwickeln sich die Larven weiter zu einer
metazyklischen Larve (3), die zur Invasion befähigt ist, wenn sie mit dem
Kleinkrebs von einem Menschen oral aufgenommen wird. D. medinensis ist
ein Beispiel für einen diheteroxenen (Kasten 12), anthropostenoxenen (Kasten
14) Parasiten. Bei der Entfernung des Weibchens aus dem
Unterhautbindegewebe durch Aufrollen auf einem Stäbchen (III) handelt es
sich um eine der ältesten chirurgischen Maßnahmen, die vermutlich als Vorbild
für das medizinische Emblem – die Äskulapnatter, die sich um einen Stab
windet – gedient hat. I = Aufsicht des Kopfendes des Weibchens, II =
Querschnitt durch ein Weibchen, IV Schwanzende des Männchens, V =
Schwanzende des Weibchens. Aus PIEKARSKI 1987, mit freundlicher
Genehmigung von Springer Science+Business Media.

14 Eine wirkliche Gesundheitsgefährdung geht eigentlich nur von bak-
teriellen Sekundärinfektionen an den Stellen aus, an denen das Medi-
nawurm-�  durchbricht, die zumal dann entstehen, wenn an der Haut-
läsion manipuliert und das Vorderende des �  abgerissen wird. Eine ge-
fahrlose Entfernung des Wurms erfolgt, indem man den Wurm – jeden
Tag ein Stück weit, so weit er sich herausziehen lässt – auf einem Stäb-
chen aufrollt. Diese Methode wird seit Jahrtausenden praktiziert und
gehört zu den ältesten „chirurgischen“ Handlungen. Wahrscheinlich
hat sich aus dem Stab mit dem aufgewickelten Wurm später das ärztli-
che Emblem – die sich um einen senkrechten Stab windende Äskulap-
natter – entwickelt.
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Tab. 7: Parasiten des Menschen mit Infektion (Infestation) durch orale Aufnahme von Larven in marinen Fischen.

Parasit Zwischenwirt (ZW) Endwirt Verbreitung
Cestoda

Diphyllobothrium 1. ZW: unbekannt; piszivore marine Säugetiere Asien (Japan), Südamerika 
pacificum 2. ZW: Fische (Seehund, Seelöwe) (Peru)

Nematoda
Anisakis simplex 1. ZW: Krebse (Euphausiidae); piszivore marine Säugetiere

2. ZW: Fische, Tintenfische (bes. Wale, Delfine) Europa, Asien, Amerika

Phocanema decipiens 1. ZW: Copepoda; zahlreiche piszivore marine Ostasien, Nordamerika
2. ZW: Fische, Cephalopoda Säugetiere, Mensch

Contracaecum 1. ZW: Krebse (Euphausiidae); marine Säugetiere, Vögel, Europa,
osculatum 2. ZW: Fische Mensch

Tab. 8: Parasiten, für die der Mensch nach Aufnahme von infiziertem (infestiertem) Fleisch von Säugetier-
Zwischenwirten als Endwirt fungiert.

Parasit Zwischenwirt (ZW) Endwirt Verbreitung
Apicomplexa

Sarcocystis suihominis Schwein Mensch weltweit

Sarcocystis bovihominis Rind Mensch weltweit

Toxoplasma gondii natürliche ZW: Beutetiere Katze und (vermutlich alle weltweit
(Abb. 7) (Säuger und Vögel) von Katzen  anderen) Feliden

und (vermutlich allen) anderen 
Feliden; akzidentelle, falsche ZW: 
vermutlich alle Säugetiere und 
viele Vögel

Cestoda
Taenia solium (Abb. 33) Schwein; falscher ZW: Mensch Mensch weltweit

Taenia saginata Bovidae, Cervidae Mensch weltweit
(Abb. 33)

Taenia asiatica Schwein, Rind Mensch weltweit

Tab. 6: Parasiten des Menschen mit Infektion (Infestation) durch orale Aufnahme von Larven mit Nahrung aus
dem Süßwasser (Schnecken, Muscheln, Krebse, Fische).

Parasit Zwischenwirt (ZW) Endwirt Verbreitung
Trematoda

Echinostoma spp. 1. ZW: Schnecken, Muscheln; viele Säugetiere (Hund,  Süd-, Ost-, Südostasien, 
2. ZW: (andere) Schnecken, Katze, Schwein, Affen, Brasilien
Muscheln Mensch)

Opisthorchis felineus 1. ZW: Schnecken; Katze, Hund, Schwein u.a., Mittel-, Ost-, Südeuropa,
2. ZW: Fische Mensch Nordasien

Opisthorchis viverinii Südostasien

Clonorchis sinensis Mensch, piszivore Säugetiere Ost-, Südostasien
(Marder, Wiesel, Dachs), 
Katze, Hund, Schwein

Heterophyes heterophyes 1. ZW: Schnecken;  piszivore Säugetiere, Katze, Ägypten, Frankreich, 
2. ZW:Brackwasserfische Hund, Fuchs Ostasien

Metagonimus yokogawai 1. ZW: Schnecken; Katze, Hund, Ratte und Westeuropa, Nord-, Ost-, 
und weitere Trematoda 2. ZW: Fische andere Säuger Südostasien, Vorderer Orient

Paragonimus spp. 1. ZW: Schnecken; zahlreiche Krabben fressende verschiedene Gebiete in 
(Abb. 22) 2. ZW: Krabben Säugetiere, Mensch Asien, Afrika und Amerika

Cestoda
Diphyllobothrium latum 1. ZW: Kopenpoden;  zahlreiche piszivore Säuge- Europa, Asien, Nordamerika
(Abb. 3) 2. (und 3.) ZW: Fische tiere, Hund, Bär, Mensch

Nematoda
Dracunculus medinensis Copepoda Mensch Nordafrika, Sudan, Vorderer 
(Abb. 21) Orient, Indien



wickelt hat. Welche Faktoren dafür bestimmend waren,
weiß man nicht, aber sehr wahrscheinlich gab es zwi-
schen der Herbivorie und der obligaten Karnivorie eine
längere Phase der fakultativen Aufnahme von Fleisch,
und zwar von Aas. Man kann sich sehr gut vorstellen,
dass frühe Menschen (vermutlich Homo, nicht Australo-
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Abb. 22: Entwicklungszyklus von Paragonimus spp. (Lungenegel). – Der
Mensch (A) ist – neben verschiedenen Krabben fressenden Säugetieren –
Endwirt. Die geschlechtsreifen Egel (1, I) sitzen in der Lunge, wo sie Eier legen.
Die Eier (2a) werden ausgehustet und müssen in geeignete Gewässer
gelangen. Dort schlüpft die Erstlarve (Miracidium) (2b), die in den 1.
Zwischenwirt (B) – Wasserschnecken (3) der Genera Melania, Semisulcospira
u.a.– eindringen. In ihnen findet über Sporozyste und zwei Redien-
Generationen eine Vermehrung statt, die letztlich zur Bildung zahlreicher
Zerkarien (4) führt. Diese verlassen die Schnecke und müssen in eine Krabbe
(5), die als 2. Zwischenwirt (C) fungiert, gelangen. In der Muskulatur (z.B.
Herzmuskulatur: III) der Krabbe enzystieren sich die Zerkarien zu
Metazerkarien (6), die – wenn sie von einem potenziellen Endwirt
aufgenommen werden – ihre Entwicklung nach einem Weg über den Darm (II,
blau) und das Zwerchfell in die Lunge (II, rot) abschließen. Aus PIEKARSKI 1987,
mit freundlicher Genehmigung von Springer Science+Business Media.

6.3. Wandel des Nahrungsspektrums:
Herbivorie, Piszivorie und 
die Entstehung der Karnivorie

Die meisten Paläoanthropologen vertreten die Mei-
nung, dass die Australopithecus- und Paranthropus-Arten
und die noch frühen Hominini Pflanzenfresser und je-
denfalls nicht Fleischfresser waren. Zu diesem Schluss
gelangt man aufgrund charakteristischer Merkmale des
Baues der gefundenen Kiefer und Zähne. Dass indes zu-
nehmend Insekten und andere Arthropoden stets als
Nahrung der Hominini dienten, wird aus verschiedenen
Gründen (vor allem aber in Zusammenhang mit der
Notwendigkeit der Aufnahme von Proteinen) angenom-
men. Im Kapitel 6.2 ist die hohe Plausibilität der Entste-
hung des aufrechten Ganges der frühen Hominini im Zu-
sammenhang mit der Nahrungssuche im relativ seichten
Wasser dargestellt worden. Diese Hypothese ist also mit
der Hypothese verknüpft, dass die frühen Hominini
nicht nur Pflanzen, sondern auch Tiere, die sie im seich-
ten Wasser fanden, aufgenommen haben. Dabei ist an
Krebstiere ebenso wie an Fische zu denken (Tab. 6, 7).

Die Anthropologen sind übereinstimmend der –
durchaus überzeugenden – Meinung, dass in der Evolu-
tion des Menschen die Aufnahme von großen Mengen
von Proteinen für die Entwicklung des Gehirns von ent-
scheidender Bedeutung war. In welcher (oder welchen)
Phase(n) dieser „Proteinstoß“ erfolgte, weiß man nicht.
War vielleicht schon der regelmäßige Verzehr von Fi-
schen von den im Wasser watenden frühen Menschen
von essenzieller Bedeutung für die Hominisation? Es
gibt allerdings keine anthropostenoxenen Parasiten, für
die Fische die natürlichen Zwischenwirte sind. Für
Diphyllobothrium latum, den Fischbandwurm, ist der
Mensch ein hervorragend geeigneter Endwirt; die Infes-
tation erfolgt durch Genuss von rohem Fisch. Aber für
die Aufrechterhaltung des Zyklus ist der Mensch bedeu-
tungslos. Zahlreiche andere fischfressende Säugetiere
unterhalten den Zyklus. Wahrscheinlich sind die Homi-
nini uralte Wirte von Diphyllobothrium-Arten und ver-
mutlich haben sich Wirte und Parasiten im Verlauf ei-
ner Koevolution von ein paar Millionen Jahren noch
miteinander zu einer „friedlichen Koexistenz“ arran-
giert. (Der Fischbandwurm kann im Menschen jahr-
zehntelang parasitieren, und der Mensch erfährt keine
wesentliche Beeinträchtigung seiner Gesundheit.)

Häufig wird für die massiv gesteigerte Aufnahme
proteinreicher Nahrung jene Zeit genannt, in der in der
Evolution jene Menschen auftauchten, die wir dem Ge-
nus Homo zuordnen. Zweifellos ist in der Größenzunah-
me des Gehirns geradezu ein Sprung zu verzeichnen,
und tatsächlich nimmt man wiederum auf Grund der
fossilen Kiefer und Zähne an, dass sich zu dieser Zeit –
also vor etwa 2,5 Millionen Jahren – die Karnivorie ent-
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pithecus) begonnen haben, übrig gelassenes Fleisch von
Raubtieren aufzunehmen begonnen haben und „auf den
Geschmack“ gekommen sind.

TAKEHISA-SILVESTRI (2001) hat die Überlegung an-
gestellt, dass das Fressen von Aas seinen Ausgang nahm,
als die frühen herbivoren (und insektivoren) Hominini
die im Aas lebenden Fliegenmaden als Nahrung ent-
deckten. Wahrscheinlich haben diese Hominini irgend-
wann gelernt, durch Kooperation Raubtiere von deren
Beutetieren zu verjagen und sich der zurückgelassenen
Beute zu bemächtigen, um sie zu essen.

Wie immer auch, die zunächst fakultative und dann
obligatorische Einbeziehung von Fleisch in das Nah-
rungsspektrum hatte für das Parasitenspektrum des
Menschen enorme Konsequenzen. All jene Parasiten,
als deren Zwischenwirte Beutetiere von Raubtieren –
den Endwirten – fungieren, konnten die karnivoren Ho-
minini nun in ihr Wirtsspektrum einbeziehen. Tabelle 8
gibt eine Übersicht über die wichtigsten (und/oder häu-
figsten) Parasiten, die der Mensch durch Verzehr von
Fleisch von Säugetieren, die als Zwischenwirte Larven-
stadien beherbergen, aufnimmt.

In diesen 2-2,5 Millionen Jahren einer Koevolution
der Hominini und solcher Parasiten ist es zumindest
fünf Spezies (Sarcocystis suihominis, S. bovihominis, To-
xoplasma gondii, Taenia solium, T. saginata, T. asiatica) ge-
lungen, sich mit dem Menschen so zu arrangieren, dass
die Zyklen ohne ihn nicht mehr ablaufen können. Es
nimmt nicht wunder, dass in allen diesen Fällen die ge-
sundheitliche Gefährdung des Menschen gering ist
(Ausnahme: Taenia solium und die Zystizerkose, siehe
Kapitel 7.3), ist er doch Endwirt, in dem der Parasit sich
möglichst ungestört der sexuellen Reproduktion von
Sporozysten bzw. Eiern widmen soll. Diese Parasiten
sind Beweis dafür, dass die Karnivorie, nachdem sie ein-
mal bei den Hominini aufgetreten war, ohne Unterbre-
chung persistiert hat.

Auf der anderen Seite ist die geringe Zahl von
streng humanspezifischen Parasiten, die der Mensch mit
Fleisch von Zwischenwirten aufnimmt, auch ein Beweis
dafür, dass die Karnivorie nicht schon zu Beginn der Ho-
minisation bestand. Wäre das der Fall gewesen, dann
hätten in dem langen Zeitraum von vielleicht sechs
Millionen Jahren sehr wahrscheinlich erheblich mehr
Parasiten diese ökologische Möglichkeit genützt. Gegen
die Etablierung solcher Zyklen wirkt im übrigen auch
die Tatsache, dass der Mensch nicht auf bestimmte Tie-
re als Nahrung spezialisiert ist – dauernde Veränderung
des Nahrungsspektrums bewirkt eine Verlangsamung,
wenn nicht Stillstand in der evolutiven Entwicklung
von stabilen Zyklen mit ausgeprägter Wirtsspezifität.

In diesem Zusammenhang verdient aus der Sicht der
Evolution die Tatsache Beachtung, dass der Mensch für

keinen einzigen Parasiten einen natürlichen Zwischen-
wirt darstellt, der vom präsumptiven Endwirt gefressen
werden muss. Der Mensch ist (und auch die Hominiden
vor zwei Millionen Jahren und wohl noch früher waren)
viel zu intelligent, um eine „Gesetzmäßigkeit im Gefres-
senwerden“ entstehen zu lassen; jeder Angriff eines
Raubtiers auf den Menschen war ein durch besondere
Umstände geprägtes Ereignis, dessen Ausgang nicht nur
heute, sondern auch im Pliozän und Pleistozän durchaus
ungewiss war.

6.4. Frühe Migrationen der Hominini

Es gilt als gesichert, dass die ersten Hominini vor
mindestens 1,8 Millionen Jahren Afrika verließen; es
waren Populationen des frühen Homo erectus, vielleicht
sollte man besser sagen: der Superspezies H. erectus. In-
nerhalb weniger Jahrtausende bis Jahrzehntausende er-
reichten diese Menschen Ostasien (China, Java) und
vermutlich auch Europa (Abb. 22a). Gäbe es nicht
chronometrisch gesicherte Fossilfunde in Ostasien,
könnte die Parasitologie den Beweis für diese frühe Aus-
breitung des H. erectus nach Ostasien erbringen. Es gibt
einen Bandwurm, Taenia asiatica, dessen Verbreitung auf
Ostasien (China, Taiwan....) beschränkt und dessen
einziger Endwirt der Mensch ist. So ein Zyklus entsteht
nicht von heute auf morgen. 

Natürlich haben die aus Afrika ausgewanderten Ho-
mo erectus-Populationen „ihre Parasiten“ mitgenommen:
Darmparasiten, Blutparasiten, Ektoparasiten. Wir kön-
nen zwar nur spekulieren, welche Parasiten das waren –,
aber mit durchaus plausiblen Argumenten. Die spezifi-
schen Parasiten des H. sapiens haben mit Sicherheit ei-
ne lange Evolution hinter sich, unter diesen sind daher
auch jene zu finden, für die schon H. erectus (und darü-
ber hinaus Hominini vor diesem) als Wirte fungierten.
Manche dieser Parasiten (natürlich besonders solche, die
von Mensch zu Mensch übertragen werden: Trichomonas
vaginalis, Giardia intestinalis, Entamoeba spp., Enterobius
vermicularis, Läuse) haben sich mit Sicherheit auch in
neuer Umgebung etabliert. Die Taenien zeigen, dass die-
ser Ausbreitungsmechanismus auch bei Parasiten mit
komplexen Entwicklungszyklen funktioniert. In wel-
chem Ausmaß sich jene Stämme der in Frage kommen-
den Parasiten-Spezies von den rezenten unterschieden,
lässt sich natürlich nicht feststellen. Arten haben eine
sehr unterschiedliche Existenzdauer; die manchmal zu
hörende Feststellung, Spezies existierten ca. eine Million
Jahre, ist allenfalls als grober Hinweis akzeptabel, an-
sonsten reichlich naiv. Es gibt gewiss Arten, die weitaus
länger als eine Million Jahre die Erde bevölkern, andere
verschwinden geradezu, noch ehe sie wirklich „Arten“
geworden sind. Die Frage, ob Homo erectus im Genital-
trakt dieselbe Trichomonas-Spezies wie der Homo sapiens
der Gegenwart gehabt hat, erscheint weder wichtig noch



zulässig. Dass die Homines vor zwei Millionen Jahren
Trichomonaden im Genitaltrakt beherbergt haben und
diese durch Geschlechtsverkehr übertragen haben, kann
zwar nicht bewiesen werden, kann aber auch kaum be-
zweifelt werden. Dass das Genom jener Trichomonaden,
mit dem von Trichomonas vaginalis nicht identisch gewe-
sen ist, steht außer Zweifel. Aber wie hoch der Grad der
Dissimilarität war, bleibt unerforschbar und ist auch
nicht besonders wichtig. Diese Feststellungen gelten mu-
tatis mutandi für alle an den Menschen gut angepassten,
das heißt: seine Gesundheit nicht ernsthaft gefährden-
den und – was aus der Sicht der Evolution noch viel
wichtiger ist – seine Fortpflanzungskapazität nicht redu-
zierenden Parasiten, z.B. für Giardia und Enterobius. Je-
denfalls ist diese Koexistenz ohne dramatische Begleit-
umstände das Ergebnis einer langen Koevolution, auch
wenn im Einzelnen (noch) nicht bekannt ist, warum
welche Strategien durch den Wirt oder durch den Para-
siten entwickelt wurden.

6.5. Verlust des Haarkleids

Wann und wie schnell der Mensch seine Körperbe-
haarung (weitestgehend) verloren hat, ist bis heute
nicht geklärt (das spiegelt sich auch in recht unter-
schiedlichen Rekonstruktionen ausgestorbener Homi-
nini wider); die Schätzungen liegen zwischen 500.000
und zwei Millionen Jahren. Tatsache ist, dass der wei-
testgehende Verlust der Körperbehaarung für die Parasi-
tenfauna mit Sicherheit von Bedeutung war, und dies
lässt Schlussfolgerungen über den Selektionsvorteil zu,
der letztlich zur äußersten Reduktion der Körperbehaa-
rung auf ein (notwendiges?) Mindestmaß geführt hat. Er
ist, wie Desmond MORRIS 1967 unter Hinweis auf die
Tatsache, dass alle übrigen Primaten eine Ganzkörper-
Behaarung besitzen, festgestellt hat, ein „nackter Affe“
geworden – allerdings erst, nachdem er bereits auf dem
geraden Weg der Hominisation war. Ob und wie weit je-
ne Homines behaart waren, die vor zwei Millionen Jah-
ren Afrika verließen, wissen wir allerdings nicht.

Es gibt eine ganze Reihe von Überlegungen, warum
die Hominini (wohl erst Homo) die Behaarung verloren
haben: Wärmehaushalt, Kühleffekt, Phase des Lebens im
Wasser, soziale, Faktoren, Verstärkung sexueller Signale,
Reduktion der Ektoparasiten... Eine wirklich befriedi-
gende Erklärung gibt es bis heute nicht, wahrscheinlich
haben mehrere Faktoren eine Rolle gespielt. Aus der
Sicht des hier behandelten Themas interessieren uns na-
türlich die Zusammenhänge mit den Parasiten.

Es ist keine Frage, dass die unbehaarte Haut viel we-
niger durch Parasiten, vor allem durch stationäre Ekto-
parasiten, gefährdet ist als die behaarte (PAGEL & BOD-
MER 2003). Dazu kommt aber ein wichtiger Aspekt: Das
Entfernen der Parasiten bedeutet – wie jeder weiß, der
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schon einmal den Affen beim Lausen zugesehen hat  –
einen enormen Zeitaufwand. Wer weniger Parasiten
hat, muss viel weniger Zeit für diese Art der Körperpfle-
ge aufwenden und kann die gewonnene Zeit für andere
– z.B. intellektuell stimulierende – Tätigkeiten aufwen-
den, die ihrerseits wieder selektiv wirken und einen
evolutiven Trend verstärken können. Man kann natür-
lich die Frage aufwerfen, warum der Mensch seine Haa-
re nicht zur Gänze verloren hat, denn tatsächlich sind
überall dort, wo Haare geblieben sind – und nur dort –
stationäre Parasiten geblieben. Vermutlich hat das die
Evolution in Kauf nehmen müssen: die Kopfhaare brau-
chen wir zum Schutz vor zu starker Sonneneinstrahlung
– und zahlen dafür den Preis der Kopfläuse. Die Scham-
haare (und die Achselbehaarung) sind wahrscheinlich
geblieben, weil sie funktionell für die Verteilung von
Pheromonen und daher für die olfaktorisch gesteuerte
sexuelle Attraktivität von Bedeutung sind – der Preis
dafür sind die Schamläuse. Und auch die Augenbrauen
werden von Läusen aufgesucht – aber offensichtlich
muss das in Kauf genommen werden.

Erstaunlich und bemerkenswert ist, dass sowohl
Kopflaus als auch Kleiderlaus in der Regel so wenig sub-
jektive Irritation verursachen, dass sie in ihren „Rück-
zugsgebieten“ weitgehend ungestört überleben können
– wohl auch ein Resultat von Koevolution.

Abb. 22a: Das erste Out-of-Africa der Menschen. Vor mindestens 1,8
Millionen Jahren wanderte Homo (erectus) aus Afrika bis nach Ost- und
Südostasien einerseits und nach Norden in den Kaukasus andererseits. Die
farbigen Scheiben zeigen Fossilfunde an. Aus Leonard, Spektrum der
Wissenschaft 5/2003, mit freundlicher Genehmigung von Laurie Grace.



6.6. Erfindung der Kleidung

Wir wissen natürlich nicht, wann der Mensch be-
gonnen hat, seinen Körper zu bedecken. Die Frage ist
bei weitem nicht nur kulturhistorisch von Interesse,
sondern ganz besonders auch aus der Sicht der Parasito-
logie, bietet doch die Kleidung Parasiten einen „Ersatz“
für die verlorene Behaarung des Körpers des Wirts. Und
gerade aus der Parasitologie ist eine originelle Idee zu ei-
nem Zugang zur Klärung des Zeitpunkts der Erfindung
der Kleidung gekommen: Die Kleiderlaus (Pediculus hu-
manus) ist an Kleidung gebunden, ein nackter Körper ist
als Aufenthaltsort für Kleiderläuse ungeeignet, ihr Tem-
peraturtoleranzspektrum erlaubt ihnen nicht, an den
behaarten Stellen unseres Körpers zu persistieren, sie su-
chen den Körper des Wirts nur zum Blutsaugen auf. Da-
raus ergibt sich, dass die Evolution die Kleiderlaus erst
hervorbringen konnte, nachdem der Mensch seinen
Körper mit Fellen, Häuten und später Textilien zu bede-
cken begann. Auf molekularbiologischer Basis kann
man das Alter der Kleiderlaus und damit den Beginn der
Kleidung zu ermitteln versuchen (Kapitel 7.5).

6.7. Domestikation von Tieren

Als der Mensch begann, Tiere zu domestizieren, war
dies zugleich der Anfang einer „Neustrukturierung“ sei-
nes Parasitenspektrums. Sowohl die als Begleiter oder
Heimtiere gehaltenen Tiere (Hund, Katze u.a.), die Trag-
und Reittiere (Pferd, Esel) als auch die zum Gewinn von
Fleisch gezüchteten Tiere (Rind, Schaf, Ziege, Schwein)
haben – die einen mehr, die anderen weniger – zum Pa-
rasitenspektrum des Menschen beigetragen (Abb. 23).
Das erste Haustier war der Hund, er konnte als Haustier
fungieren, lange bevor es Häuser und Siedlungen gab,
weil er sich wie kein anderes Tier auf den Menschen prä-
gen lässt und dem wandernden Menschen ebenso gefolgt
ist, wie er sich später in den Siedlungen zurechtgefunden
hat. Zumindest seit 15.000 Jahren kann vom Hund als
Haustier gesprochen werden, doch sollen die ersten Wöl-
fe wesentlich früher (vielleicht sogar schon vor 30.000
Jahren) gelegentlich domestiziert, richtiger gezähmt wor-
den sein. Der Hund ist für einige Parasiten, die beim
Menschen zu schweren Krankheiten führen können,
Endwirt. Der Mensch kann für diese Parasiten akzidentel-
ler (Fehl-)Zwischenwirt (Echinococcus granulosus) oder
einfach Fehlwirt sein (Toxocara canis). Beide Helminthen
haben den Menschen vor der Domestikation des Hundes
so gut wie nicht betroffen. Für die endgültige Integration
von Echinococcus granulosus unter die pathogenen Parasi-
ten des Menschen war indes die Domestikation auch na-
türlicher Zwischenwirte erforderlich, in erster Linie
Schaf, jedoch auch kurz darauf Schwein, später Ziege,
und schließlich auch Rind, Kamel, Pferd. Anders gesagt:
Toxocara canis ist mit Sicherheit ein weitaus älterer Para-
sit des Menschen als Echinococcus granulosus.

Aus der Sicht der Koevolution hat die Domestikati-
on von Tieren (noch) keine große Bedeutung. Die In-
teraktionen zwischen Mensch und Haustieren sind zwar
groß und intensiv und mit ihnen der Kontakt des Men-
schen mit den Parasiten seiner Haustiere, aber die Zeit
war einfach noch zu kurz, als dass durch selektiv wirksa-
me Faktoren diese Interaktionen in den Genomen Nie-
derschlag gefunden hätten. Man kann wohl ausschlie-
ßen, dass irgendwelche Parasiten von irgendwelchen
Haustieren irgendwelche Änderungen im Genom der
betroffenen menschlichen Populationen bedingen oder
bewirkt haben, aber umgekehrt hat der Mensch selbst-
verständlich sehr wohl Selektion bei Parasiten bedingt.
Ein überzeugendes Beispiel bietet Echinococcus granulo-
sus s.l. Echinococcus granulosus, der Hundebandwurm,
war primär vermutlich auf Teile Eurasiens beschränkt
und zirkulierte zwischen Wolf (dem Endwirt) und klei-
nen Wiederkäuern (den Zwischenwirten), Beutetieren
des Wolfs. Heute ist der Hundebandwurm ein durch den
Menschen weltweit verbreiteter Parasit von Hunden
(den Endwirten) einerseits und Ziege, Schaf, Rind,
Pferd und anderen Säugern (den Zwischenwirten) und
potenziellen Beutetieren des Hundes, de facto – anthro-
pogen bedingt – Fleischlieferanten für den Hund. Man
kennt mehrere nur zum Teil auch morphologisch, je-
doch durchwegs molekularbiologisch differenzierte
Stämme von E. granulosus (Tab. 11); dieses Szenario ist
zum größten Teil auf die Aktivität des Menschen zu-
rückzuführen, der seine Haustiere in die ganze Welt ge-
bracht hat und sie (heute auch gentechnisch) manipu-
liert. Dieses Phänomen gilt grundsätzlich für viele ande-
re Parasiten der Haustiere, so z.B. auch für Toxoplasma
gondii (Abb. 7). Von diesem Apicomplexon sind ver-
schiedene Stämme bekannt, die sich molekularbiolo-
gisch gut differenzieren und charakterisieren lassen; sie
bilden drei monophyletische Gruppen, die sich durch
unterschiedliche Virulenz auszeichnen. Obwohl T. gon-
dii aufgrund seines außerordentlich hohen Wirtsspek-
trums auch in natürlichen Biotopen zirkuliert, spielen
Haustiere eine entscheidende Rolle: Die Katze ist (ne-
ben anderen Feliden) der Endwirt, natürliche Zwi-
schenwirte sind vor allem Kleinsäuger. Aber auch in fast
allen anderen Säugetieren kommt es zur vegetativen
Vermehrung und Ausbildung von Zysten, die sowohl für
die Katze als auch für andere Säuger infektiös sind. Der
Mensch hat zweifellos auf dem Weg über seine Haustie-
re erheblichen Einfluss auf die Selektion von Toxoplas-
men, umgekehrt ist es kaum vorstellbar, wenngleich in
der jüngsten Vergangenheit auf die Möglichkeit des
Verhaltens von mit Toxoplasmen latent infizierten
Menschen hingewiesen wurde. Wenn das richtig ist,
kann ein gewisser Selektionsdruck (vielleicht durch
Partnerwahl) nicht ausgeschlossen werden.

228



6.8. Die Sesshaftwerdung 
und die Entwicklung des Ackerbaus

Der Übergang vom Nomadenleben zur Sesshaftig-
keit mit der Errichtung von Siedlungen, der Entwick-
lung von Ackerbau und der Intensivierung der Vieh-
zucht hatte abermals erheblichen Einfluss auf die Zu-
sammensetzung des Parasitenspektrums des Menschen
(Abb. 24). Das Entstehen der Dörfer mit rundum lie-
genden Feldern und Äckern machten es notwendig,
Speicher für die geernteten, zur Nahrung bestimmten
Pflanzen zu errichten. Solche Speicher mit einem Über-
fluss an Nahrung lockten Kleinsäuger an, denen kleine
Raubtiere, vermutlich besonders Wildkatzen, folgten.
Wahrscheinlich haben die Menschen damals – das war
in der Zeit vor etwa 10.000 bis 7.000 Jahren und nahm
seinen Ausgang von Vorderasien – erkannt, dass diese
Raubtiere von Nutzen waren und haben sie toleriert.
Dann und wann wird es auch zur Aufzucht und zum Ver-
such der Zähmung von Wildkatzenjungen gekommen
sein, aber erst im zweiten vorchristlichen Jahrtausend
taucht die Katze in Ägypten als Haustier auf. Mit dem
intensiven Kontakt mit Katzen kam der Mensch massiv
mit den auf ihn übertragbaren Katzenparasiten (vor al-
lem Toxoplasma gondii und Toxocara cati) in Kontakt
(Kapitel 6.7).

6.9. Migrationen des Homo sapiens

Dass die ersten transkontinentalen Wanderungen
der Hominini – das erste Out-of-Africa des Homo
erectus – auch für das Parasitenspektrum und auch unter
dem Gesichtspunkt der Koevolution bedeutsam war,
wird in Kapitel 7.3 aufgezeigt. Wie oft und in welchem
Umfang diesen ersten Migrationen im Verlauf der fol-
genden zwei Millionen Jahren weitere folgten, ist nicht
bekannt; aber wann immer Menschen auswanderten,
nahmen sie ihre Parasiten mit, das gilt bis heute.

Die meisten Paläoanthropologen halten die Out-of-
Africa-Hypothese für den H. sapiens am plausibelsten.
Sie besagt, dass alle außerhalb Afrikas lebenden Men-
schen einer einzigen Population entstammen, die sich
vor vielleicht 200.000 bis 150.000 Jahren entwickelt
hatte und von der einige tausend Jahre später möglicher-
weise gar nicht so viele Individuen über Vorderasien
nach Asien und Europa wanderten und sich innerhalb
weniger tausend Jahre über beide Kontinente verbreiten
(Abb. 25).

Von Südostasien wurde vor vielleicht 60.000 Jahren
Australien besiedelt und später – erstmals vielleicht vor
40.000 Jahren, in größerem Umfang jedoch erst vor ca.
10.000 bis 15.000 Jahren – von Nordostasien über die
Beringstraße Nordamerika (Abb. 24). Der Mensch hat
nach Amerika (wo er sich innerhalb weniger tausend
Jahre bis zur Südspitze von Südamerika ausbreitete:

Abb. 26) natürlich wiederum „seine Parasiten“ mitge-
nommen (HINZ 1991, 1998, ASPÖCK 2000, 2005), aber
er wurde in Amerika auch mit zahlreichen Parasiten
von anderen Säugetieren konfrontiert. Später, beson-
ders im 16., 17. und 18. Jahrhundert, gelangten viele
hunderttausend Sklaven von Afrika nach Amerika
(Abb. 27). Dies führte zur Einschleppung vieler Erreger,
darunter auch mehrerer Parasiten, so z.B. Schistosoma
mansoni, Onchocerca volvulus und Plasmodium falciparum
(das allerdings vielleicht auch schon in präkolumbiani-
scher Zeit nach Amerika eingeschleppt worden ist).

Die Zeit, die nach dem Auftauchen des Homo sa-
piens in der Evolution der Hominini vergangen ist – sei-
en es 100.000, 150.000 oder noch etwas mehr Jahre – ist
zu kurz, als dass neue Parasiten-Arten und neue Parasi-
ten-Zyklen entstehen hätten können. Wir finden also
keine spektakulären Produkte einer Koevolution und
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Abb. 23: Domestikation von Tieren.

Abb. 24: Wichtige Ereignisse in der Geschichte des Homo sapiens. 



dennoch laufen ununterbrochen nach jedem anhalten-
den Kontakt zwischen dem Menschen und seinen Para-
siten koevolutive Prozesse ab. Unter den humanspezifi-
schen Parasiten bietet Plasmodium falciparum ein gutes
Beispiel (siehe Kapitel 7.2).

Unter den euryxenen Parasiten, mit denen der
Mensch erst spät in Kontakt gekommen ist, demonstriert
Trypanosoma cruzi, der Erreger der Chagas-Krankheit,
bemerkenswerte Facetten möglicher Koevolution. Try-
panosoma cruzi ist ein über große Teile Süd-, Mittel- und
des südlichen Nordamerikas verbreiteter Parasit von
zahlreichen Säugetieren; für den Zyklus wichtige Reser-
voirtiere sind neben in Amerika autochthonen Säugern
– Gürteltier, Opossum, Nagetiere – auch mit dem Men-
schen nach Amerika gelangte Tiere, vor allem der Hund.
Trypanosoma cruzi wird durch Raubwanzen übertragen,
übrigens durch einen ungewöhnlichen Mechanismus.
Die Erreger, trypomastigote Formen, werden mit dem
Kot der Wanze ausgeschieden und zwar während oder
unmittelbar nach dem Saugakt. Der eingespritzte Spei-
chel wirkt kurzfristig anästhesierend, aber nach dem
Stich beginnt die Haut zu jucken, der Gestochene kratzt
und schmiert den Kot der Wanze und mit diesem die
Trypanosomen in den Stichkanal. Diese Anpassungen
sind natürlich uralt und haben mit dem vielleicht vor
20.000 Jahren aufgetauchten neuen Wirt Homo sapiens
nichts zu tun, aber andere Facetten der Koevolution sind
bemerkenswert: Trypanosoma cruzi tritt in Stämmen un-
terschiedlicher Virulenz auf. In Südamerika findet man
vorwiegend Stämme, deren Hauptreservoir durch Mar-
supialia gestellt wird und die sich durch eine hohe Pa-
thogenität für den Menschen auszeichnen. In Südameri-
ka sind derzeit ca. 18 Millionen Menschen infiziert. Et-
wa ein Drittel aller Infektionen endet tödlich. Noch im-
mer kommt es jährlich zu über 6.000 bis 7.000 (regis-
trierten) Todesfällen, vor wenigen Jahren waren es noch
über 4.000. Die meisten Infizierten zeigen klinische Er-
scheinungen, und viele müssen als schwer krank be-
zeichnet werden, das Leiden dauert Jahre und Jahrzehn-
te. Allein schon durch diese hohe Zahl an Todesfällen
hat der Erreger den Genpool und die Strukturen man-
cher menschlicher Populationen beeinflusst und tut es
weiter. Es gibt allerdings Stämme, die für Plazentalia
weitaus weniger pathogen sind und vertikal übertragen
werden können (WALOCHNIK & ASPÖCK 2005). Es sind
Fälle bekannt, bei denen das in Europa geborene Enkel-
kind einer in Südamerika aufgewachsenen Frau sich als
mit T. cruzi infiziert erwies, was nur durch diaplazentare
Übertragung über drei Generationen hinweg erklärt wer-
den konnte. Experimentell konnte an Mäusen die Hypo-
these bestätigt werden, dass manche Stämme durch Re-
duktion ihrer Pathogenität für Plazentalia vertikal über-
tragen werden können. Diese Fähigkeit haben die Para-
siten wahrscheinlich nicht erst bei ihrem Zusammentref-
fen mit dem Menschen entwickelt, aber sie setzt sich in
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Abb. 25: Wanderungen des frühen Homo sapiens in der Alten Welt.
Verändert nach S. OLSON 2003.

Abb. 26: Frühe Besiedelung Amerikas durch Homo sapiens. Verändert nach S.
OLSON 2003

Abb. 27: Die dunkle Periode der Sklaventransporte im 16., 17., 18. und 19.
Jahrhundert. 
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Abb. 25: Wanderungen des frühen Homo sapiens in der Alten Welt.
Verändert nach S. OLSON 2003.

Abb. 26: Frühe Besiedelung Amerikas durch Homo sapiens. Verändert nach S.
OLSON 2003

Abb. 27: Die dunkle Periode der Sklaventransporte im 16., 17., 18. und 19.
Jahrhundert. 



ihm fort – ein Ergebnis einer Koevolution vermutlich
zwischen T. cruzi und irgendwelchen anderen Plazenta-
lia, zu denen sich nun der Mensch gesellt.

7. Spezielle Phänomene der
Koevolution des Menschen und seiner
Parasiten

7.1. Überblick

Fast alle Phänomene von Koevolution, die wir heu-
te in der Beziehung zwischen Homo sapiens und seinen
Parasiten auf dem Niveau der gesamten Spezies finden,
die wir unterstellen oder die wir vermuten, haben eine
lange Vergangenheit, gehen weit zurück in die Evoluti-
on des Menschen und sind zum großen Teil natürlich
auch mit anderen Hominini verquickt. Natürlich wis-
sen wir nicht, welche Parasiten der H. erectus oder der
frühe H. habilis oder gar die Australopithecus-Arten ge-
habt haben, aber es steht außer Zweifel, dass sie unter
Parasiten zu leiden hatten oder mit ihnen jedenfalls in
irgendeiner Form zurechtkamen, und wir können gut
begründet postulieren, dass ein Teil der Parasiten des
Homo sapiens schon Begleiter früher Hominini waren.
Und gerade bei diesen sind aufgrund der langen Zeit –
zwei, drei, vier Millionen Jahre und darüber hinaus –
Phänomene der Koevolution zu erwarten.

Eingangs wurde umrissen, dass der Mensch der Ge-
genwart als Wirt von ca. 70 Protozoen-, 350 Helmin-
then-Spezies und vielen hundert, wenn nicht einigen
tausend Arthropoden-Arten fungieren kann. Diese ho-
he Zahl ist nur durch das Eindringen des Menschen in
geradezu alle Ökosysteme der Erde mit einem daraus re-
sultierenden Kontakt mit den Parasiten vieler anderer
Wirbeltiere und vieler Teile dieses Planeten, die erst im
Laufe der Zeit und zum Teil erst spät vom Menschen be-
siedelt worden sind, verständlich. Vor 50.000 Jahren et-
wa hatte die Spezies H. sapiens noch viel weniger Para-
siten als heute, weil einfach große Teile dieses Planeten
(z.B. ganz Amerika) noch ohne Menschen waren und
die dort existierenden Parasiten anderer Wirbeltiere
den Menschen gar nicht befallen konnten.

Bei der Suche nach Phänomenen von Koevolution
müssen wir uns auf jene Parasiten konzentrieren, die
entweder ausschließlich im oder am Menschen parasi-
tieren oder für die der Mensch ein für die Aufrechter-
haltung des Zyklus (zumindest in bestimmten geogra-
phischen Gebieten) essenziell notwendiger Wirt ist.

Tabelle 9 gibt eine Übersicht über die streng anthro-
postenoxenen Parasiten, das sind jene, die – soweit wir
heute wissen – kein tierisches Reservoir haben, also in
ihrer Existenz auf den Menschen angewiesen sind, oder
zumindest nur gelegentlich in Tieren parasitieren (z.B.
Trypanosoma brucei gambiense), ohne dass dies eine Be-

deutung für die Aufrechterhaltung des Zyklus hat. Bei
manchen ist nicht sicher geklärt, wie intensiv und aus-
schließlich die Bindung mancher Stämme ist, was durch
ein (?) angezeigt ist.

Tabelle 10 gibt eine Übersicht über jene Parasiten
des Menschen, die eng an ihn gebunden sind und von
denen manche in manchen Gebieten vorwiegend oder
ausschließlich durch den Wirt Mensch in ihren Zyklen
bestehen, die aber grundsätzlich auch tierische Reser-
voire besitzen. Bei manchen ist – analog zu Tabelle 9 –
nicht gesichert, ob alle Stämme ein tierisches Reservoir
haben; dies ist durch ein (?) angezeigt.

Manche Fragen der Wirtsspezifität sind aufgrund
ungeklärter taxonomischer Probleme derzeit noch nicht
sicher zu entscheiden. Dazu kommt bei jenen Protozo-
en, die sich asexuell vermehren, die alte leidige Frage,
auf welchem Niveau bestimmte Stämme abgegrenzt
werden können.

Aus Tabelle 9 ist ersichtlich, dass es mindestens 12
Protozoen-, 2 Trematoden-, 3 Zestoden-, 12 Nemato-
den- und 6 Arthropoden-Spezies gibt – also insgesamt
35 Parasiten-Arten –, deren Existenz von der Verfügbar-
keit des Homo sapiens als Wirt abhängt. Bei (fast) allen
Arten kann man eine lange – sich über 100.000e bis
Millionen Jahre erstreckende – Assoziation mit dem
Menschen annehmen. Dass es in diesen langen Zeiträu-
men zu Interaktionen mit reziproker Selektion – also
Koevolution – gekommen ist, lässt sich zwar nur in we-
nigen Fällen wirklich beweisen, kann aber gefolgert
werden. Die Art der Assoziation dieser 35 Parasiten mit
dem Menschen birgt eine enorme biologische Vielfalt,
so auch unter dem Gesichtspunkt der Übertragungswe-
ge und der Pathogenität. 5 Protozoen und 4 Helminthen
werden fäko-oral übertragen, eine Art durch oralen
Kontakt, eine Spezies per coitum; 2 Protozoen und 3
Zestoden werden oral durch Aufnahme von Fleisch von
infizierten (infestierten) Zwischenwirten übertragen; 3
Trematoden-Spezies dringen perkutan im Wasser in den
Menschen, 4 Nematoden-Spezies vom Erdboden aus. 2
Helminthen-Spezies gelangen über infestierte Arthro-
poden oral in den Menschen, und schließlich werden 4
Protozoen durch Vektoren bleim Blutsaugen übertragen.
Die sechs humanspezifischen Ektoparasiten akquiriert
man durch engen körperlichen Kontakt.

Von den 45 in Tabelle 9 aufgelisteten Parasiten sind
9 apathogen, 30 bewirken Krankheiten, die aber so gut
wie nie lebensbedrohlich sind (wenn nicht andere
Krankheiten, insbesondere auch Immunsuppression da-
zukommen) und nur sechs Parasiten rufen schwere
Krankheiten hervor, die in manchen Fällen zum Tod
führen. Es handelt sich um Afrikanische Schlafkrank-
heit, Malaria tropica, Blasenbilharziose und – bei hoher
Parasitenlast – Hakenwurmkrankheit (Ankylostomose,
Nekatorose) und Onchozerkose.
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Tab. 9: Streng anthropostenoxene Parasiten: Überblick, Übertragungswege und Pathogenität.

Parasit Übertragungswege
fäko- Kontakt per oral mit per- perkutan oral mit durch blut- Grad der 
oral von Mensch coitum Fleisch kutan im vom Erd- infestierten saugende Patho-

zu Mensch von ZW Wasser boden Arthro- Insekten genität*
poden

Protozoen
Chilomastix mesnili (?)** � 1 (-2)
Giardia lamblia (?) � 2 (-3)
Dientamoeba fragilis � 1
Pentatrichomonas hominis (?) � 1
Trichomonas tenax (?) � (oral) 1
Trichomonas vaginalis � 3
Trypanosoma brucei gambiense � 5
Cryptosporidium hominis � 1 (bei Immun-

supprimierten     
bis 5)

Sarcocystis bovihominis � 3
Sarcocystis suihominis � 3
Isospora belli � 3
Plasmodium falciparum � 5
Plasmodium ovale � 4
Plasmodium vivax � 4
Entamoeba histolytica � 4 (-5)
Entamoeba dispar � 1
Entamoeba gingivalis (?) � (oral) 1
Trematoda
Schistosoma haematobium � 4 (-5)
Schistosoma intercalatum � 4 (-5)
Schistosoma mansoni (?) � 4 (-5)
Cestoda
Hymenolepis nana (?) � � 3
Taenia solium � 2
Taenia saginata � 2
Taenia asiatica � 2
Nematoda
Strongyloides stercoralis � 3 (bei Immun-

supprimierten 
bis 5)

Strongyloides fuelleborni kellyi � 3
Ancylostoma duodenale � 4 (-5)
Necator americanus � 4 (-5)
Enterobius vermicularis � (1-) 2
Enterobius grigorii � (1-) 2
Ascaris lumbricoides � 3 (bei Kompli-

kationen bis 5)
Wuchereria bancrofti � 3 (-4)
Brugia timori � 3 (-4)
Mansonella ozzardi � 2
Mansonella perstans (?) � 2
Mansonella streptocerca (?) � 2
Loa loa (?) � 3
Onchocerca volvulus � 4 (-5)
Dracunculus medinensis � 3
Arthropoda
Sarcoptes scabiei �  2 (-3) (bei Im-

munsuppri-
mierten bis 4)

Demodex folliculorum � 1
Demodex brevis � 1
Pediculus capitis � 2
Pediculus humanus � 2
Phthirus pubis � 2

* 1 = apathogen; 2 = gering pathogen; 3 = mäßig pathogen; 4 = oft hochpathogen, mit auffallender klinischer Symptomatik, aber nicht lebensgefährlich; 5 = hochpathogen, lebensgefährlich 
** (?) = Es ist nicht sicher, ob tatsächlich – wie von manchen Autoren vermutet – Stämme existieren, die nur beim Menschen vorkommen; zumindest andere Stämme treten bei Tieren auf.



Mit Recht mag man fragen, warum die Koevolution,
wenn man sie auch bei diesen Parasitosen unterstellt,
nicht eine friedliche Koexistenz zuwege gebracht hat.
Niemand kann – zumindest heute – eine wirklich be-
friedigende und überzeugende Antwort darauf geben,
aber man kann natürlich spekulieren. Auf jeden Fall
muss man jede dieser Parasitosen differenziert betrach-
ten. Zunächst sei in Erinnerung gebracht, dass Afrikani-
sche Schlafkrankheit und Malaria tropica akut verlau-
fende Erkrankungen sind, die auch und gerade junge
Menschen innerhalb von wenigen Monaten oder ein

oder zwei Jahren zu töten vermögen. Wenn sie genü-
gend häufig auftreten – und das tun sie –, beeinträchti-
gen sie selbstverständlich die Reproduktionskapazität
der Population, und das kann die Evolution nicht Jahr-
hunderttausende oder noch länger hinnehmen. Mit an-
deren Worten: Entweder die Erreger sind doch nicht al-
te Parasiten, oder sie haben diese hohe Virulenz erst vor
nicht allzu langer Zeit erworben. Für Plasmodium falcipa-
rum wird das von verschiedenen Autoren angenommen
(siehe Kapitel 7.2). Die Erreger der Afrikanischen
Schlafkrankheit gehören einem Genus an, das zahlrei-
che bei Tieren vorkommende und für diese zum Teil
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Tab. 10: Parasiten mit hoher Bindung an Menschen, jedoch auch mit tierischem Reservoir.

* 1 = apathogen; 2 = gering pathogen; 3 = mäßig pathogen; 4 = oft hochpathogen, mit auffallender klinischer Symptomatik, aber nicht lebensgefährlich; 5 = hochpathogen,
lebensgefährlich 
** (?) = Es ist nicht sicher, ob tatsächlich Stämme existieren, die nur beim Menschen vorkommen; zumindest andere Stämme treten bei Tieren auf.

Parasit Übertragungswege
fäko- Kontakt per oral mit per- perkutan oral mit durch blut- Grad der 
oral von Mensch coitum Fleisch kutan im vom Erd- infestierten saugende Patho-

zu Mensch von ZW Wasser boden Arthro- Insekten genität*
poden

Protozoen
Chilomastix mesnili (?)** � 1 (-2)
Giardia intestinalis (?) � 2 (-3)
Pentatrichomonas hominis (?) � 1
Trichomonas tenax (?) � (oral) 1
Leishmania spp. (manche Stämme) � 1-5 (bei Immun-

supprimierten
stets 5)

Endolimax nana � 1
Cryptosporidium hominis � 1 (bei Immun-

supprimierten
bis 5)

Entamoeba coli � 1
Entamoeba hartmanni � 1
Entamoeba gingivalis (?) � (oral) 1
Iodamoeba buetschlii � 1
Cyclospora cayetanensis � 2 (-3) (bei Im-

munsuppri-
mierten bis 5)

Plasmodium malariae � 4
Trematoda
Schistosoma mansoni (?) � 4 (-5)
Schistosoma japonicum � 4 (-5)
Clonorchis sinensis � 3 (bei Kompli-

kationen bis 5)
Paragonimus westermanii � 3 (-4)
Cestoda
Diphyllobothrium latum � 2
Hymenolepis nana (?) � � 3
Nematoda
Strongyloides fuelleborni � 3 (bei Immun-
fuelleborni supprimierten 

bis 5)
Trichostrongylus colubriformis oral durch Larven III 2
Trichostrongylus orientalis 2
Loa loa (?) � 3
Mansonella perstans (?) � 2
Mansonella streptocerca (?) � 2
Brugia malayi � 3 (-4)
Trichuris trichiura � 2 (-3) 

(selten bis 5)
Arthropoda
Tunga penetrans � 2 (-3)



apathogene, zum Teil hochpathogene Erreger umfasst.
Möglicherweise ist die Einbeziehung des Menschen in
das Wirtsspektrum von Stämmen des Trypanosoma bru-
cei-Komplexes (die man heute mit trinärer Nomenkla-
tur als Subspezies klassifiziert) etwas, was erst in jünge-
rer Zeit (aber wann wirklich? vor tausenden Jahren?)
passiert ist. Es fällt jedenfalls schwer zu glauben, dass Er-
reger so schwerer und schnell zum Tode führender Er-
krankungen seit Jahrmillionen dem Menschen zugesetzt
haben – gerade in jenem Teil, in dem die Wiege der
Menschheit liegt, nämlich im tropischen Afrika.

Anders ist die Situation bei den drei übrigen Krank-
heiten. Sie sind zwar schwer und können auch letal en-
den, aber es handelt sich nicht um akute Krankheiten,
sondern um chronisch verlaufende, die wohl für den Be-
troffenen eine zunehmende Minderung der Lebensqua-
lität bedeuten, aber – zum Unterschied von Malaria und
Schlafkrankheit – in der Regel die Reproduktionsrate
nicht beeinträchtigen. Immer wieder muss man sich vor
Augen halten: Für die Evolution ist der Fortpflanzungs-
erfolg das Entscheidende, und wenn der nicht geschmä-
lert ist, kann eine Krankheit toleriert werden. So kann
man sich durchaus vorstellen, dass die Bilharzien – und
im Besonderen Schistosoma haematobium – uralte Beglei-
ter der Evolution des Menschen sind, und eben mögli-
cherweise von jener Frühzeit an, in der sich die frühen
Hominini im Wasser zur Bipedie aufrichteten. Dass zwi-
schen Schistosoma und Homo Koevolution stattgefunden
hat, ist so gut wie sicher, wenngleich dies nicht für bei-
de Teile – Pärchenegel und Mensch – gleich überzeu-
gend nachvollziehbar ist. Von den Schistosomen ken-
nen wir etliche Strategien, die diese Saugwürmer in den
verschiedenen Stadien auf verschiedene Weise einset-
zen, um der Abwehr des Wirts zu entkommen. Diese ge-
hören geradezu zu den Paradebeispielen der Evasions-
mechanismen (Kapitel 5.6).

Es gibt natürlich noch einige andere Parasiten, die
eine Krankheit mit tödlichem Verlauf erregen können.
Das sind einmal jene, die beim Immunkompetenten zu
meist völlig harmlosen Infektionen führen und die nur
beim Immunsupprimieren eine schwere, lebensgefährli-
che Krankheit auslösen können. Beispiele unter den
streng anthropostenoxenen Parasiten: Cryptosporidium
hominis, Strongyloides stercoralis; unter jenen mit hoher
Bindung an den Menschen: Leishmania spp., Cyclospora
cayetanensis, Strongyloides fuelleborni fuelleborni; unter
den euryxenen Parasiten: Toxoplasma gondii. Dass die
Koevolution nicht regulierend eingegriffen hat – selbst
nicht in den Fällen, in denen eine uralte Bindung zwi-
schen Mensch und Parasit besteht –, darf nicht verwun-
dern. Immunsuppression (jedenfalls in dieser Form und
in diesem Ausmaß) ist etwas, was primär nicht einge-
plant ist, was ein Unglücksfall ist, der insgesamt in der

Spezies Homo sapiens selten auftritt (und auch bei sei-
nen Vorfahren selten aufgetreten ist). Die Evolution
kann nicht alle Eventualitäten berücksichtigen, das wä-
re ein unökonomisches Haushalten mit dem Genom
und letztlich auch gar nicht möglich: Wir haben ein
Genom von 3.300 Mb – das ist viel, aber doch viel we-
nig, um alles zu kodieren, was vielleicht gelegentlich
einzelne Individuen der Spezies benötigen15. Dann gibt
es etliche Parasitosen, die durch besondere Umstände
(zusätzliche andere Krankheiten, außergewöhnlich ho-
he Parasitendichte, untypische Lokalisation u.a.) einen
außergewöhnlich schweren und manchmal eben tödli-
chen Verlauf nehmen. Beispiele: Entamoeba histolytica,
Ascaris lumbricoides unter den streng anthropostenoxe-
nen Parasiten, Clonorchis sinensis unter jenen mit hoher
Bindung an den Menschen und eine ganze Reihe eury-
xener Parasiten. Wiederum gilt: So tragisch es für den
einzelnen Betroffenen ist – für die Existenz der Spezies
sind diese Ereignisse ohne wirkliche Bedeutung, der Se-
lektionsdruck ist zu gering. 

Wir können annehmen, ja geradezu postulieren,
dass die Parasiten, die sich als gesamte Spezies mit dem
Menschen in einer für ihn akzeptablen Weise arrangiert
haben und mit denen sich der Mensch als ganze Spezies
in einer für den Parasiten akzeptablen Weise arrangiert
hat, lange Begleiter der Evolution des Menschen sind.
Diese gegenseitige Toleranz, die – und das ist das Ent-
scheidende – weder die Fortpflanzungskapazität noch
die Ausbreitungsfähigkeit der beiden Kontrahenten, die
längst schon in gewisser Weise zu (wenn auch zwielich-
tigen) Partnern geworden sind, beeinträchtigt und bei
der auch das Wohlbefinden (das wir natürlich nur für
unseren, den humanen Teil beurteilen können [Wie
fühlt sich wohl ein Bandwurm, wenn ihm Antikörper
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15 Im Übrigen gibt es ein geradezu verblüffendes Beispiel für eine Stra-
tegie, bei der es die Evolution der Wirbeltiere geschafft hat, tatsächlich
etwas hervorzubringen, das alle Eventualitäten berücksichtigt: die spe-
zifische Immunität. Wir verfügen über Lymphozyten, die eine viel, viel
größere Zahl von Spezifitäten repräsentieren, als wir jemals benötigen.
Anders gesagt, wir haben von vornherein so viele verschiedene B-Lym-
phozyten, dass im Falle einer Infektion mit irgendeinem – und sei es
ein noch so ausgefallener – Erreger sogleich (innerhalb von wenigen
Tagen) die passenden Antikörper produziert werden können. Das hat
man lange Zeit nicht für möglich gehalten und daher ganz andere
Theorien der Bildung von Antikörpern vorgeschlagen, bei der die Er-
reger (genauer deren Antigene) als Vorlagen, Matrizen für die Bildung
jener Antikörper fungieren sollten, die eben gerade benötigt werden.
Heute wissen wir, dass das nicht so sein kann, weil es keinen Mecha-
nismus gibt, durch den ein Protein (und Antikörper sind Glykoprotei-
ne) in der erforderlichen kurzen Zeit umgeformt werden könnte. Wir
haben also, vereinfacht gesagt, Lymphozyten mit allen denkbaren Spe-
zifitäten, so dass Antikörper mit allen denkbaren Paratopen gegen alle
denkbaren Epitope gebildet werden können. Theoretisch sind das 1012

Spezifitäten (so viele Lymphozyten hat das Immunsystem, das beim
Menschen ca. 1kg wiegt), de facto genügen aber weitaus weniger Spe-
zifitäten, und für jede Spezifität gibt es viele Lymphozyten. Diese große
Zahl an Spezifitäten ist nicht von vornherein im Genom kodiert, son-
dern ergibt sich erst durch Neukombination von Genabschnitten wäh-
rend der Reifung der Lymphozyten. Das ist der Trick, um diese Vielfalt
hervorzubringen!



zusetzen?]) nicht wesentlich und nachhaltig reduziert
ist, kann nur das Ergebnis lange wirkender reziproker
Selektion sein. Trichomonas vaginalis, Entamoeba dispar,
die Enterobius-Arten, die Demodex-Arten und die Kopf-
läuse (besser vielleicht: die an den Kopfhaaren leben-
den Läuse) und auch die Schamlaus sind gute Beispiele.

Dass aber Koevolution auch ganz junge Phänomene
betreffen kann, dass sie quasi vor unseren Augen abläuft,
demonstrieren anschaulich die Malaria-Erreger, insbe-
sondere Plasmodium falciparum. Die Waffen und Schilde,
mit denen sich der Mensch erfolgreich gegen diese töd-
lichen Angreifer zu wehren vermag, sind junge, ein paar
tausend, in einigen Fällen sogar nur ein paar hundert
Jahre alte Erwerbungen – sie sind das Ergebnis quasi erst
kürzlich erfolgter Mutationen und nachfolgender Selek-
tion (siehe Kapitel 7.2). Aber sie sind manchmal – gera-
de das Beispiel der Malaria tropica zeigt es – teuer erkauf-
te, um den Preis möglicher schwerer Erkrankungen
 (Sichelzellenanämie!) von einzelnen Populationen in
bestimmten biologischen Situationen erworbene Waf-
fen. Sie sind nicht ein Merkmal der Spezies Homo sa-
piens, und sie werden auch nicht zu einem solchen wer-
den, aber sie sind wirksam und – wieder ein bildhafter
Vergleich – ein Notkauf, der über einen gewissen Zeit-
raum hilft, eine Feuerwehr, die schnell einen Brand
löscht, aber nicht den Brandstifter kaltzustellen vermag.
Solche Phänomene der Koevolution treten – das dürfen
wir durchaus annehmen – dauernd, bei allen durch pa-
thogene Erreger, ob durch Viren, Bakterien oder durch
Parasiten im strengen Sinn, hervorgerufenen Erkrankun-
gen, auf, auch wenn viele von ihnen nicht oder erst ir-
gendwann mehr oder weniger zufällig entdeckt werden.

Die ganze Thematik der Korrelation genetischer
Faktoren (z.B. HLA-Typen, aber noch viele andere) mit
Infektionskrankheiten und eben auch mit Parasitosen
ist ein noch weithin offenes Forschungsfeld auf dem Ge-
biet der Koevolution. Wir wissen, dass manche Men-
schen gegen manche Infektionskrankheiten weitgehend
oder vollkommen geschützt, geradezu resistent sind, an-
dere besonders anfällig. Warum ist das so? In wenigen
Fällen weiß man es, in den meisten nicht. Ein ein-
drucksvolles Beispiel aus der Virologie: Das Fehlen des
CCR5-Korezeptors für R5-Stämme des HIV-1 auf den
CD4-Helferzellen schützt weitgehend vor AIDS. Unge-
fähr 10% der Europäer und der weißen Amerikaner sind
Träger dieser Mutation, etwa 1% sind homozygot. Die
homozygoten Träger des Gendefekts sind fast vollkom-
men gegen die Infektion geschützt, bei den Heterozygo-
ten kommt es zwar zu einer Infektion der Zelle mit dem
HIV-1, aber der weitere Verlauf der Infektion ist verzö-
gert, es sind jene Menschen, die viele Jahre, obwohl
HIV-positiv, keine Krankheitserscheinungen haben. Es
wird spekuliert, dass das Fehlen des CCR5-Korezeptors

mit einem gewissen Schutz gegen Yersinia pestis, den Er-
reger der Pest, korreliert ist; dazu würde auch passen,
dass mittels molekularer Uhr berechnet wurde, dass die
Mutation vor ca. 700 Jahren entstanden sein mag, das
ist die Zeit der großen Pestepidemie in Europa in der
zweiten Hälfte des 14. Jahrhunderts. Der Selektionsvor-
teil, den die CCR5-losen Menschen damals gegenüber
der Pest gehabt haben mögen, kommt nun 700 Jahre
später jenen Ur-ur-ur-… enkeln als Schutz gegen einen
Erreger zugute, der damals nicht nur nicht in Europa,
sondern wohl sicher noch gar nicht im Menschen
 existierte. War der Liebe Augustin, der in die Pestgrube
fiel, fröhlich sein Lied sang und in völliger Gesundheit
sein Lotterleben fortsetzte, vielleicht ein CCR5-Negati-
ver? Und wäre er womöglich auch heute gegen AIDS
geschützt? Bemerkenswert ist auch, dass diese Mutation
in der subsaharischen afrikanischen Bevölkerung offen-
bar nicht vorkommt. Aus dem tropischen Afrika ist kei-
ne Pestepedemie überliefert, die der (den) großen euro-
päischen vergleichbar wäre.

Wir wissen natürlich in den meisten Fällen nicht,
womit die Selektion solcher schützender Mutationen er-
kauft ist. In manchen Fällen (wie bei Fehlen des CCR5-
Korezeptors) besteht anscheinend (oder doch nur schein-
bar?) kein Nachteil. Bei den vor Malaria tropica schüt-
zenden Mutationen ist er hingegen evident und schwer.

An dieser Stelle sollte nochmals (siehe auch Fußno-
te 4, Kapitel 4) ein ganz besonders anthropogen induzier-
tes Phänomen von Evolution und Koevolution kurz her-
vorgehoben werden: Die Beeinflussung der Evolu tion des
Parasiten durch intellektuell gesteuerte Handlungen des
Menschen. Paradebeispiel dafür ist der Einsatz von Medi-
kamenten und die dadurch ausgelöste Selektion durch
Entwicklung von Resistenzen gegen diese Medikamente.
Damit ändert sich im Verlauf der Zeit der Genpool des
Parasiten nicht unerheblich, und dies kann wiederum zu
Selektion bestimmter Mutationen beim Wirt, in unserem
Fall beim Menschen, führen. Das Phänomen der Resis-
tenzentwicklung ist natürlich in ganz besonders dramati-
scher Weise bei bakteriellen Infektionen manifest gewor-
den: Viele Bakterien sind gegen viele Antibiotika resis-
tent, und das Problem wächst weiterhin. Dass es aber
auch bei Parasiten besteht, wird in Kapitel 7.2 gezeigt.

Auch die Domestikation von Tieren und damit ein-
hergehende parasitologische Phänomene (siehe Kapitel
7.4) müssen an dieser Stelle nochmals Erwähnung fin-
den. Durch diesen Eingriff des Menschen in den Gen-
pool von Tieren werden bei Parasiten Mutationen
 herausselektioniert, die ihrerseits wieder nicht nur auf
ihre eigentlichen Wirte, die Haustiere, sondern auch auf
den Menschen, wenn er als Wirt dieser Parasiten fun-
gieren kann (und tatsächlich wird er auch häufig genug
in diese Rolle gedrängt), zurückwirken können.
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Im Folgenden werden einige Phänomene von Ko -
evolution am Beispiel bestimmter Parasiten des Men-
schen erläutert.

7.2. Malaria

Malaria gehört zu jenen Infektionskrankheiten, die
die meisten Todesopfer fordern. Mindestens 1,5 Millio-
nen, möglicherweise aber fast drei Millionen Menschen
sterben alljährlich an Malaria. Nur AIDS und Tuberku-
lose sind Infektionskrankheiten, die noch mehr Men-
schen – drei Millionen oder mehr im Jahr – töten16.

Malaria ist ein Sammelbegriff für Krankheiten, die
durch (im Wesentlichen) vier17 Erreger des Genus Plas-
modium (Apicomplexa: Haematozoa: Haemosporida: Plas-
modiidae) hervorgerufen werden: Plasmodium (P.) vivax,
P. (P.) ovale, P. (P.) malariae und P. (Laverania) falciparum.

Plasmodium vivax und P. ovale rufen die benigne Ma-
laria tertiana mit Fieberanfällen in Intervallen von 48
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Abb. 29: Entwicklungszyklus von Plasmodium spp. – Der
Mensch (er fungiert bei diesen Parasiten als
Zwischenwirt) wird mit den Sporozoiten, die die
Anopheles-Mücke beim Blutsaugen mit dem Speichel
überträgt, infiziert. Die Sporozoiten (1) gelangen mit
dem Blut an Leberparenchymzellen, wo eine
präerythrozytäre Schizogonie (2) stattfindet. Bei
Plasmodium falciparum und bei P. malariae folgt stets
nach der Infektion durch die Sporozoiten die
Schizogonie in den Hepatozyten (2a) und unmittelbar
darauf (nach einigen Tagen) der Befall des Blutes. Bei P.
vivax und P. ovale können sich die eingedrungenen
Sporozoiten abrunden und als Hypnozoiten (2b) in eine
Ruhephase gehen; eine Aktivierung kann nach
mehreren Monaten oder wenigen Jahren erfolgen. Sie
führt zu einer Schizogonie in den Hepatozyten mit
anschließendem Befall des Blutes. Die aus den
Leberparenchymzellen frei werdenden Merozoiten
befallen Erythrozyten, in denen eine erythrozytäre
Schizogonie (3) abläuft. Nach 48 Stunden (P. vivax, 
P. ovale, P. falciparum) bzw. 72 Stunden (P. malariae)
platzen die Erythrozyten und entlassen Merozoiten, die
wiederum Erythrozyten befallen können. Solche Zyklen
wiederholen sich mehrmals. Früh schon können aus
Merozoiten aber Gametozyten (Geschlechtsvorstadien)
(3a) werden, die von der Anopheles-Mücke mit dem Blut
aufgenommen werden (4). In der Stechmücke findet
eine Reifung der Geschlechtszellen (5) mit
nachfolgender Bildung einer Zygote statt (6), aus der
sich eine Sporozyste entwickelt, in der sich zahlreiche
Sporozoiten bilden (7), die in die Speicheldrüsen
einwandern (8). Aus ECKERT & DEPLAZES 2005, mit
freundlicher Genehmigung des Georg Thieme Verlags.

Abb. 28: Zwei saugende Weibchen von Anopheles maculipennis
(Fiebermücke). Originalfoto Dr. Heiko Bellmann.

16 AIDS führt in der Regel nicht durch die unmittelbare Wirkung des
HIV (Human Immunodeficiency Virus) zum Tode, sondern in Folge
der durch die Immunsuppression auftretenden zahlreichen Sekundärin-
fektionen, letztlich also durch foudroyant verlaufende virale, bakteriel-
le, parasitäre oder Pilz-Infektionen. So gesehen, steht die Malaria un-
ter den monokausalen Infektionskrankheiten mit den meisten tödli-
chen Verläufen nach der Tuberkulose an zweiter Stelle.
17 Seltene Fälle von Malariaformen, die durch primär bei Affen vor-
kommende Plasmodien-Arten hervorgerufen werden, brauchen in die-
sem Zusammenhang nicht berücksichtigt zu werden.



Stunden hervor, P. malariae die Malaria quartana, eine
ebenfalls benigne Malariaform mit Fieberattacken in In-
tervallen von 72 Stunden, und schließlich P. falciparum
ist der Erreger der Malaria tropica (oder malignen Mala-
ria tertiana), die durch ein mehr oder weniger kontinu-
ierliches (allenfalls intermittierendes) Fieber ausgeprägt
ist. Mehr als 99,9% aller Malaria-Toten geht auf das
Konto der Malaria tropica.

Die Malaria-Erreger werden durch Stechmücken des
Genus Anopheles (Culicidae: Anophelinae, Abb. 28) –
insgesamt kommen ca. 70 Spezies als Vektoren in Frage
– übertragen (Zyklus siehe Abb. 29).

Die Anopheles-Weibchen spritzen mit dem Speichel
während des Blutsaugens die Sporozoiten ins Blut, diese
gelangen innerhalb von Minuten ins Leberparenchym,
vermehren sich dort intrazellulär in Leberparenchym-
zellen, die frei werdenden Produkte dieser unge-
schlechtlichen Vermehrung (präerythrozytäre Schizogo-
nie), die Merozoiten (bei Plasmodium vivax ca. 10.000,
bei P. malariae und P. ovale ca. 15.000, bei P. falciparum
bis 40.000), gelangen nach wenigen Tagen ins Blut und
befallen die Erythrozyten. In diesen findet abermals ei-
ne ungeschlechtliche Vermehrung (erythrozytäre Schi-
zogonie) statt. Die eingedrungenen Merozoiten wan-
deln sich in einen Schizonten um, aus dem je nach Spe-
zies 6-24 Merozoiten hervorgehen. Die erythrozytäre
Schizogonie dauert bei P. vivax, P. ovale und P. falcipa-
rum 48 Stunden, bei P. malariae 72 Stunden. Beim Aus-
brechen der Merozoiten aus den zerfallenden Erythrozy-
ten werden pyrogene Substanzen frei, durch die die Fie-
berattacken ausgelöst werden. Bei P. vivax, P. ovale und
P. malariae ist die Entwicklung der ganzen Parasiten-Po-
pulation (in der Regel) synchronisiert, weshalb die Fie-
beranfälle in regelmäßigen Anfällen erfolgen; bei P. fal-
ciparum fehlt die Synchronisation, weshalb gerade die
gefährlichste Malaria-Form nicht durch regelmäßige
Fieberattacken charakterisiert ist. In der Regel enden
die Fieberattacken bei P. vivax nach 12-15, bei P. ovale
bei 5-7, bei P. malariae nach ca. 20 und bei P. falciparum
nach 90-120 Zyklen. Bei P. falciparum kann es allerdings
(bei etwa einem Drittel der Infizierten, wenn nicht be-
handelt wird) schon früher zum Tod kommen, bei den
übrigen drei Plasmodien verschwinden die klinischen
Symptome in der Regel spontan. Es kann allerdings bei
allen Malaria-Formen zu einem Wiederaufflackern der
Krankheit kommen, bei P. vivax und P. ovale in Form
von Rezidiven, nach Aktivierung sogenannter Hypno-
zoiten, das sind im Leberparenchym abgekugelte Sporo-
zoiten, die dort bis zu fünf Jahre überdauern können, bei
P. malariae und P. falciparum in Form von Rekrudeszen-

ten durch Minderung der (Semi-) Immunität und stär-
kere Vermehrung der Blutformen. Früh schon wandeln
sich in Erythrozyten eingedrungene Merozoiten nicht in
Schizonten, sondern in Gametozyten um, die zur Wei-
terentwicklung und zur Fortsetzung des Zyklus von ei-
nem Anopheles-Weibchen aufgenommen werden müs-
sen. Diese von der Umgebungstemperatur abhängige
Entwicklung in der Stechmücke führt letztlich dazu,
dass das Anopheles-Weibchen beim nächsten Stich eines
Menschen die Sporozoiten der Plasmodien überträgt.
Die Temperatur ist also der entscheidende Faktor für die
Verbreitung der Malaria. Wenn die Temperatur zu nied-
rig ist, erreicht der Malaria-Parasit in der Stechmücke
nicht das Stadium der Sporozoiten, weshalb keine
Übertragung stattfinden kann. Die Verbreitung ist bei
den vier Arten unterschiedlich, die Schwerpunkte lie-
gen in den Tropen und Subtropen, aber früher war vor
allem Plasmodium vivax, zum Teil jedoch auch P. falcipa-
rum viel weiter verbreitet (Abb. 30). Es gilt heute als ge-
sichert, dass Amerika vor der Besiedlung durch den
Menschen frei von Plasmodien war. Es gibt bei Affen
zwei Spezies, die mit großer Wahrscheinlichkeit von vor
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Abb. 30: Gegenwärtige und maximale frühere Verbreitung der Malaria auf
der Erde. Verändert nach ECKERT & DEPLAZES 2005.

Abb. 31: Phylogenie der Plasmodien des Menschen unter Einbeziehung von P.
cynomolgi und P. knowlesi, zwei in Südostasien vorkommenden Erregern von
Affenmalaria, die auch beim Menschen gelegentlich als Erreger einer Malaria
tertiana (P. cynomolgi) oder eine Malaria quotidiana (P. knowlesi) auftreten,
sowie von P. gonderi, einem in Afrika bei Cercopithecinae vorkommenden
Erreger einer Malaria tertiana. Grafik vorwiegend unter Zugrundelegung von
Daten aus CARTER 2003 und ESCALANTE & al. 2005.

18 ESCALANTE et al. (1995) vertraten die Auffassung, dass P. malariae
und P. vivax aus der Neuen Welt stammen. Diese – von ASHFORD &
CREWE (2003) mit Recht als „strange notion“ apostrophierte Meinung
gilt heute allgemein als obsolet. 



langer Zeit durch den Menschen eingeschleppten Plas-
modien stammen: P. brasilianum von P. malariae und P.
simium von P. vivax18. Natürlich kommt auch P. falcipa-
rum in Amerika vor, wahrscheinlich ist es in kolumbia-
nischer Zeit mit den Eroberern eingeschleppt worden.
Mehrere molekularbiologisch-genetische Untersuchun-
gen der jüngsten Vergangenheit haben entscheidende
Kenntnisse über die Phylogenie der Plasmodien ge-
bracht. Die im Zusammenhang mit dieser Übersicht
wichtigen Daten sind in Abbildung 31 dargestellt. Plas-
modium falciparum entstammt einer alten – bis weit ins

Mesozoikum reichenden – Abzweigung von jenen Lini-
en, die zu den anderen Plasmodium-Arten des Menschen
geführt haben. Aber auch P. malariae und P. ovale reprä-
sentieren eine sehr alte Linie, die ebenfalls noch im Me-
sozoikum (in der späten Kreide) sich von jener Linie ge-
trennt hat, aus der unter anderem P. vivax hervorgegan-
gen ist. Die Aufspaltung jener Linien, die zu den rezen-
ten Spezies P. vivax und den bei Affen in Südostasien
vorkommenden Spezies P. knowlesi, P. cynomolgi und an-
deren Arten (P. fragile, P. inui, P. semiovale, P. fieldi) ge-
führt hat, erfolgte später, irgendwann im Miozän, viel-
leicht vor 20 Millionen Jahren. Diese Aufspaltungser-
eignisse liegen also lange zurück, und man kann sich
kaum vorstellen, welche Plasmodien in welchen Wirten
damals parasitierten, besonders gilt dies natürlich für die
Abspaltung des Zweiges, der zu der rezenten Art P. falci-
parum geführt hat und jenes Zweiges, aus dem schließ-
lich P. malariae und P. ovale hervorgegangen sind. 

Die Schwestergruppe des Laverania-Zweiges (P. falci-
parum und P. reichenowi) ist übrigens ein Cluster, dem
u.a. zwei in Vögeln parasitierende Plasmodien (P. galli-
naceum und P. lophurae) und eine in Eidechsen parasi-
tierende Spezies (P. mexicanum) angehören. Diese Er-
kenntnis hat dazu geführt, dass manchmal in Betracht
gezogen wurde, dass P. falciparum erst in jüngerer Zeit
aus Vogelparasiten hervorgegangen sei. Das ist natürlich
nicht richtig, die Trennung der P. falciparum-Linie von
der, die zu den Vogel- und Eidechsen-Parasiten geführt
hat, liegt irgendwann im Mesozoikum. Es kann eigent-
lich kein Zweifel daran bestehen, dass auch die Dino-
saurier von Plasmodien parasitiert wurden.

Die molekularbiologischen Untersuchungen der
letzten Jahre haben aber nicht nur das hohe Alter der
Plasmodien ebenso wie der einzelnen Linien aufge-
deckt, sondern sie haben auch gezeigt und zumindest
durch überzeugende Argumente glaubhaft gemacht,
dass die rezenten Spezies oder besser die Populationen
der rezenten Spezies erstaunlich jung sind. Dies sei nun
für die zwei häufigsten Spezies – P. vivax und P. falcipa-
rum – unter den Aspekten der Koevolution umrissen:

Plasmodium vivax wurde lange Zeit und bis in die
jüngste Vergangenheit für einen sehr alten Parasiten des
Menschen gehalten. Für diese Annahme ins Treffen ge-
führt wurde einmal die vergleichsweise geringe Pathoge-
nität (also hohe wechselseitige Anpassung von Parasit
und Wirt) und im Besonderen das Phänomen der Duffy-
Negativität des überwiegenden Teils der afrikanischen
Bevölkerung (Kasten 18).

Molekularbiologische Untersuchungungen haben
überzeugend ergeben, dass P. vivax das Schwestertaxon zu
einigen Plasmodium-Spezies darstellt, die in südostasiati-
schen Affen parasitieren und dass die Abspaltung von je-
nem Zweig von Affenmalaria-Arten erst vor etwa zwei
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Duffy-Faktor und Plasmodium vivax
Neben den allgemein bekannten Blutgruppen-Systemen AB0 und Rhesus-Faktor gibt es
noch einige weitere Blutgruppen-Systeme, die deshalb weniger bekannt sind, weil Zwi-
schenfälle (nach Bluttransfusionen oder bei der Geburt) äußerst selten auftreten. Eines
dieser Systeme ist das Duffy-System. Es beruht auf dem Duffy-Faktor, das ist ein in die
Erythrozyten-Membran eingelagertes Glykoprotein (FYa oder FYb – die beiden sind ko-
dominant; es gibt noch seltene weitere: FY3, FY4, FY5), das nicht nur ein Antigen reprä-
sentiert, sondern auch als Chemokin-Rezeptor fungiert und die Voraussetzung für das
Eindringen von Plasmodium vivax in die Erythrozyten darstellt.
Durch eine Mutation in der Promotor-Region des Duffy-Faktor-Gens (FY0) geht die Fä-
higkeit zur Expression des Duffy-Proteins verloren. Die Erythrozyten von Menschen, die
in Bezug auf FY0 homozygot sind – die Duffy-Negativen – besitzen keinen Duffy-Faktor
und können daher von Plasmodium vivax nicht befallen werden. Soweit man weiß, ist
der Verlust des Duffy-Faktors mit keinem biologischen Nachteil verbunden.
Während in den meisten Teilen der Welt die Bevölkerung nahezu 100% Duffy-positiv
ist (in vielen Populationen gibt es überhaupt keine Duffy-Negativität), ist die west- und
zentralafrikanische Bevölkerung zu 95%, in manchen Gebieten sogar über 99% Duffy-
negativ. In anderen Gebieten Afrikas beträgt die Häufigkeit der Duffy-Negativität etwa
70%, in Teilen der Arabischen Halbinsel noch immer 50-60%. Der Verlust des Duffy-Fak-
tors und die damit gekoppelte Resistenz gegen die durch P. vivax ausgelöste Malaria
tertiana wird auf den Selektionsdruck zurückgeführt, den P. vivax ausübt. Obwohl P. vi-
vax nicht zu einer tödlichen Krankheit führt, sind die Gesundheit und letztlich auch die
Fitness im Sinne der Reproduktionskapazität reduziert.
Molekularbiologische Untersuchungen haben zu dem Schluss geführt, dass Mutatio-
nen, die zur Duffy-Negativität geführt haben, vor 70.000 bis 20.000 Jahren eingetreten
sind. Der Verlust des Duffy-Faktors stellt ein Paradebeispiel von Koevolution dar.

18

Sichelzellenanämie
ist eine autosomal-dominante Erbkrankheit, bei der durch eine Mutation ein veränder-
tes Hämoglobin (an einer Stelle ist die Aminosäure Glutaminsäure durch Valin ersetzt)
gebildet wird. Dieses veränderte Hämoglobin HbS führt – besonders auch durch äuße-
re Faktoren, z.B. erhöhter Sauerstoffbedarf bei Anstrengung – zur Bildung gestreckter,
„sichelförmig“ verformter Erythrozyten. Dadurch ändert sich die Viskosität des Blutes,
es kommt zu Störungen der Blutzirkulation in den Kapillaren und zu Infarkten, zu chro-
nischer Hämolyse und zu Anämie. Die Sichelzellenanämie stellt eine schwere Belastung
des Betroffenen dar, und die Lebenserwartung ist erheblich gemindert. Allerdings er-
kranken nur homozygote Merkmalsträger. Heterozygote sind in der Regel klinisch un-
auffällig und zeigen nur gelegentlich (z.B. durch vorübergehende Episoden von Hämat-
urie) eine klinische Symptomatik. Hingegen haben diese heterozygoten Merkmalsträ-
ger einen gewaltigen Vorteil, wenn sie mit P. falciparum infiziert werden. Die Infektion
verläuft wesentlich leichter, dauert kürzer und führt jedenfalls nicht zum Tod. Der ge-
naue Mechanismus des Schutzes vor schwerer Malaria bei heterozygoten Trägern des Si-
chelzellenanämie-Gens ist nicht genau bekannt, es gibt mehrere unterschiedliche Erklä-
rungsversuche. Tatsache ist, dass die Erreger in die Erythrozyten eindringen, sich aber
nicht entwickeln und vermehren können.
Aufgrund molekularbiologischer Untersuchungen weiß man, dass die Mutation unab-
hängig voneinander an mehreren Stellen innerhalb des Verbreitungsgebietes der Ma-
laria aufgetreten ist (Abb. 32), und zwar vor nur etwa 2.000 bis 3.000 Jahren. Die Häu-
figkeit der Träger des mutierten Gens beträgt in manchen Populationen innerhalb des
Verbreitungsgebietes von P. falciparum bis 40%. In anderen Teilen der Erde hat sich die
Mutation, wenn sie aufgetreten ist, nicht gehalten und hat sich jedenfalls nicht durch-
gesetzt. Man trifft allerdings durch die vielen Bevölkerungsbewegungen heute überall
Träger des Gens. Sichelzellenanämie ist ein Paradebeispiel von Koevolution 
zwischen dem Menschen und einem seiner Parasiten. 19



Millionen Jahren möglicherweise in Asien erfolgt ist
(CARTER 2003). Das ist jene Zeit, in der sich das Klima
drastisch verschlechterte und zu den pleistozänen Eiszei-
ten führte. Dadurch starben viele Organismen aus – oder
überdauerten in südlichen wärmeren Gebieten. Dies trat
vermutlich auch im Falle von P. vivax ein. Wenn ein
Großteil der P. vivax-Population während des Glazials in
Afrika und insbesondere in subsaharischen Gebieten
Afrikas überdauert hat, dann ist auch die Ausbreitung der
hohen Duffy-Negativität plausibel. Die jüngsten Analy-
sen haben ergeben, dass die Duffy-Negativität in Afrika
vor 70.000 bis 20.000 Jahren – also in der Zeit, in der die
Nordhemisphäre durch die letzte Eiszeit geprägt war – be-
gonnen hat. Das ist eine im Vergleich zum Entstehen der
Sichelzellenanämie, die einen Schutz vor P. falciparum
darstellt (siehe unten), eine weit zurückliegende Zeit,
aber die Situation ist grundverschieden. Bei der Sichel-
zellenanämie erreichen die heterozygoten Merkmals -
träger einen Schutz, die Homozygoten erkranken lebens-
gefährlich an der durch diese Mutation ausgelösten
Krankheit. Bei P. vivax sind nur die Homozygoten ge-
schützt. Mit Recht wurde und wird diskutiert, wie es mög-
lich war, dass eine Mutation dieser Art sich in einer Po-
pulation durchsetzt. Wahrscheinlich erfordert dies das
Zusammentreffen mehrerer Faktoren: kleine Ausgangs-
population mit einem gewissen Maß an Inzucht, gewisse
positive Eigenschaften auch der heterozygoten Duffy-Po-
sitiven und eine genügend lange Zeit, eben mehrere
10.000 Jahre.  ESCALANTE et al. (2005) kommen auf
Grund ihrer Untersuchungen zu dem Schluss, dass die re-
zenten Populationen von P. vivax durchwegs von einem
Vorfahren stammen, der vor ca. 81.000 bis 45.000 Jahren
existiert hat. Das würde bedeuten, dass alle anderen älte-
ren Populationen von P. vivax (Wie viele mögen es gewe-
sen sein? Und welche Teile Asiens, Europas und Afrikas
mag die Verbreitung umfasst haben?) ausgestorben sind,
dass also P. vivax vor etwa 100.000 Jahren ein Flaschen-
halsphänomen19 durchgemacht hat. Das könnte viel-
leicht in Zusammenhang damit stehen, dass der Mensch
in der Zeit vor etwa 100.000 bis 60.000 Jahren in Asien
zu fehlen scheint. (Es gibt eine Theorie, nach der der gi-
gantische Ausbruch des Vulkans Toba auf Sumatra vor
ca. 74.000 Jahren zu einer so starken Kälteperiode führte,
dass ein erheblicher Teil der Populationen des Homo sa-
piens ausstarb.)

Zusammenfassend ist zu Plasmodium vivax zu sagen:
Die frühen Vorfahren sind von Afrika nach Asien ge-
langt und haben dort in Affen parasitiert. Vor etwa zwei
Millionen Jahren hat sich von diesen P. vivax als Parasit
des Menschen abgespaltet. Dieses „alte P. vivax“ hat sich

nach Westen ausgebreitet und ist später (mit dem Men-
schen) in Südostasien ausgestorben. Auch die westli-
chen Populationen wurden stark reduziert, überdauer-
ten in Afrika, haben dort zur Duffy-Negativität geführt,
und von diesen afrikanischen und mediterranen Popula-
tionen stammen alle rezenten Populationen ab.

Im Vergleich zu P. vivax ist P. falciparum einerseits
viel, viel älter, andererseits auch viel jünger. Wie ist das
zu verstehen? Der letzte gemeinsame Vorfahre von P. vi-
vax und P. falciparum hat – man kann es kaum glauben,
aber die Molekularbiologie glaubt, es ans Licht gebracht
zu haben – irgendwann im Mesozoikum, vielleicht in
der mittleren oder gar frühen Kreide existiert, und die
Bifurkation der beiden Spezies des Subgenus Laverania
fällt vermutlich etwa in die Zeit der Bifurkation Homi-
nini-Paninini, liegt also vielleicht sechs Millionen Jah-
re zurück. Auch molekularbiologisch-genetische Unter-
suchungen stützen die Annahme einer vor der Homini-
ni/Paninini-Bifurkation (allenfalls etwa zeitgleich mit
ihr) erfolgten Trennung von P. falciparum und P. reiche-
nowi (ESCALANTE & AYALA 1994). Aber die außeror-
dentliche Pathogenität von P. falciparum lässt es unmög-
lich erscheinen, dass ein Erreger mit diesen Eigenschaf-
ten die Hominini durch sechs oder sieben Millionen
Jahre begleitet hat. Plakativ, aber dennoch ohne Über-
treibung kann man feststellen: Hätte es zu Beginn der
Menschwerdung P. falciparum mit den biologischen Ei-
genschaften, die wir heute kennen – darunter vor allem
erstens die Anthropostenoxie und zweitens die hohe Pa-
thogenität – gegeben, dann hätte diese Menschwerdung
nicht stattgefunden, weil die frühen Hominini durch
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Abb. 32: Unabhängige Entstehung der Sichelzellenanämie (Drepanozytose) in
verschiedenen Teilen der Alten Welt innerhalb des Verbreitungsgebiets von
Plasmodium falciparum. Aufgrund unterschiedlicher Haplotypen lässt sich
schließen, dass die Mutation, die zur Sichelzellenanämie führt, zumindest
fünfmal an verschiedenen Orten aufgetreten ist. Man bezeichnet sie als Sene-
gal-, Benin-, Bantu-, Kamerun- bzw. Arabisch-Indischen Haplotyp. Von Afrika
aus hat die Sichelzellenanämie – vermutlich schon in der dunklen Zeit der
Sklaventransporte – ihren Weg nach Amerika genommen. Aus DRAYNA, Spek-
trum der Wissenschaft 1/2006, mit freundlicher Erlaubnis von Alison Kendall.

19 Unter einem genetischen Flaschenhals versteht man die außeror-
dentliche Reduktion der Populationsgröße einer Art, wodurch eine
Verdünnung der genetischen Vielfalt mit der Gefahr des Aussterbens
eintritt.



den Parasiten ausgerottet worden wären. Also muss ir-
gendetwas passiert sein. Diese Frage ist in jüngerer Ver-
gangenheit mehrmals diskutiert worden. Die von der
Mehrzahl der damit befassten Wissenschafter vertretene
Meinung lässt sich so umreißen:

Plasmodium falciparum ist zwar ein alter Parasit der
Hominini, war aber bis vor wenigen tausend Jahren von
geringer Pathogenität. Dann muss der Erreger aber
plötzlich aus irgendwelchen Gründen aggressiv gewor-
den sein. Es ist bemerkenswert, dass die Malaria tropica
zu Beginn des ersten vorchristlichen Jahrtausend in
Südeuropa (und vermutlich im übrigen Mittelmeer-
raum) (noch) nicht aufgetreten ist, weil z.B. die Grie-
chen noch im 6. Jahrhundert v. Chr. zahlreiche Städte
in Süditalien gründeten, während später große Gebiete
durch Malaria tropica entvölkert wurden. Hippokrates
(ca. 460-370 v. Chr.), der auf der Insel Kos lebte, kann-
te und beschrieb sowohl die Malaria tertiana als auch
die Malaria quartana sehr genau; möglicherweise kann-
te er auch die Malaria tropica. 

Auf Grund des Fehlens von Polymorphismen von
Genen, die nicht in die Auseinandersetzung mit dem
Wirt oder in Resistenz-Phänomene involviert sind, wird
auf ein junges Alter der rezenten P. falciparum-Popula-
tionen (letzter gemeinsamer Vorfahre vor 50.000 bis
5.000 Jahren) geschlossen (RICH & AYALA 2000).
Wann P. falciparum plötzlich eine solche Pathogenität
entwickelt hat, ist nicht eindeutig geklärt. PAGANOTTI
et al. (2004) sehen den Schlüssel in der Entstehung von
Siedlungen, Rodung von Urwaldgebieten und Acker-
bau mancher Volksstämme (Populationen) im tropi-
schen und subtropischen Afrika im ersten vorchristli-
chen Jahrtausend. Die Autoren meinen, dass sich da-
durch besonders potente Vektoren des Anopheles gam-
biae-Komplexes mit dem Menschen verbreitet und auf
Grund neuer, durch den Menschen geschaffener opti-
maler Lebensbedingungen sich so veränderten, dass sich
auch die von ihnen übertragenen Erreger in ihrer Pa-
thogenität verändert hätten. Das kann so gewesen sein,
es ist indes kaum zu erklären und noch weniger zu be-
weisen. Es ist schon möglich (und vielleicht sogar wahr-
scheinlich), dass sich der Mensch durch veränderte Le-
bensweise „seine Stechmücken herangezüchtet hat“,
dass also eine Selektion bestimmter Stämme von Spe-
zies (oder Subspezies) des Anopheles gambiae-Komplexes
zu extremer Anthropophilie mancher Stechmücken ge-
führt hat. Aber abermals muss man fragen, weshalb sich
deshalb Plasmodium falciparum verändert haben sollte.

Wie immer auch, Evolution und Koevolution von
Vektor, Erreger und Mensch haben zu der heute beste-
henden Situation geführt. Der Mensch hat prompt auf
die neue Bedrohung durch eine lebensgefährliche Er-
krankung reagiert. Es gibt mehrere Mutationen, die zwar
in homozygotem Zustand zu schweren Erkrankungen

führen (können), die aber bei Heterozygoten vor Mala-
ria tropica schützen, ohne dass die Lebensqualität und
Lebenserwartung des Merkmalsträgers eingeschränkt
sind: Sichelzellenanämie (Kasten 19), verschiedene
Formen von Thalassämie und Glukose-6-Phosphatde-
hydrogenase-Mangel.

Der Mensch hat allerdings nicht nur durch seine
Mutationen – und daher ohne es zu wissen – auf die Be-
drohung durch Malaria reagiert, er hat auch – und das
wird wohl insgesamt bei Phänomenen der Koevolution
zu wenig bedacht – mit seinem Intellekt eingegriffen
und durch die Entwicklung und den massiven Einsatz
mehrerer gegen Plasmodien hochwirksamer Medika-
mente in vielen Teilen des Verbreitungsgebiets der Plas-
modien massiv in das Genom dieser Parasiten eingegrif-
fen. Gegen fast alle in der Chemoprophylaxe der Mala-
ria eingesetzten Substanzen haben verschiedene Stäm-
me in verschiedenen Gebieten der Erde Resistenzen
entwickelt – das heißt, dass bestimmte Mutationen
durch den Selektionsdruck des Medikaments herausse-
lektioniert wurden (W.H. WERNSDORFER & G. WERNS-
DORFER 2004). Damit wird der Mensch mit genetisch
veränderten Erregern konfrontiert, was letztlich wieder-
um auf sein Genom zurückwirken kann. 

7.3. Bandwürmer der Gattung Taenia

Der Mensch kann für insgesamt ca. 60 Bandwürmer
als Wirt fungieren. In den weitaus meisten Fällen ist er
nur akzidenteller Wirt, der ohne Bedeutung für den Zy-
klus ist. Für einige wenige Spezies (Diphyllobothrium la-
tum, Dipylidium caninum, Hymenolepis diminuta, H. nana)
stellt er – neben anderen Säugetieren – einen mehr oder
weniger wichtigen, jedenfalls voll geeigneten Endwirt
dar, und für drei Spezies fungiert er als einziger natürli-
cher Endwirt, nämlich für Taenia solium, T. saginata und
T. asiatica (Abb. 33)20. Als Zwischenwirte fungieren je
nach Spezies Schwein oder Rind. Der Mensch akquiriert
die Parasiten, indem er ungenügend erhitztes Fleisch der
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20 Für einige anderen Arten der Familie Taeniidae ist der Mensch fal-
scher Zwischenwirt, nämlich für die Arten des Genus Echinococcus (E.
granulosus, E. multilocularis, E. oligarthus, E. vogeli), die zu schweren
und lebensgefährlichen Krankheiten führen können. Ebenso kann er
falscher Zwischenwirt des Quesenbandwurms (Multiceps multiceps) mit
Lokalisation der Finne im Gehirn und Auslöser einer das Leben bedro-
henden Krankheit sein. Eine weitere Taenia-Art, T. crassiceps (die na-
türlichen Endwirt sind Hund, Fuchs, Luchs u.a., die natürlichen Zwi-
schenwirte Mäuse), wurde gelegentlich, besonders bei AIDS-Patien-
ten, gefunden; auch in diesem Fall ist der Mensch falscher Zwischen-
wirt und erkrankt schwer.
21 Dass der Mensch im Falle von Taenia solium durch orale Aufnahme
der Eier als falscher Zwischenwirt quasi die Rolle des Schweines ein-
nehmen und dabei schwer und lebensgefährlich an Zystizerkose erkran-
ken kann, sei nur erwähnt, ist aber in diesem Zusammenhang ohne Be-
deutung.
22 Infestationen mit Taenia-Arten sind erstaunlich häufig. CROMPTON
(1999) gibt für T. saginata weltweit 77 Millionen an, für T. solium 10
Millionen Menschen. Alle diese müssen rohes oder ungenügend erhitz-
tes finniges Fleisch von Rind bzw. Schwein gegessen haben.



Zwischenwirte mit noch lebenden Finnen aufnimmt21.
Von keiner dieser drei Spezies sind andere Endwirte be-
kannt. Die Existenz dieser drei Bandwurm-Arten hängt
also absolut von der Verfügbarkeit dieses Endwirts
Mensch ab, der die entsprechenden Zwischenwirte ver-
zehren muss22. Das ist erstaunlich, bedeutet es doch, dass
die Zyklen erst zustande gekommen sein können, als die
Hominini von der Herbivorie zum Aasfressen und
schließlich zur Karnivorie, eigentlich Omnivorie, über-
gegangen sind (ASPÖCK 2000). Das mag vor etwas mehr
als zwei Millionen Jahren gewesen sein.

Der Ursprung der Taenia-Arten des Menschen liegt
mit Sicherheit in Afrika. Das lässt sich aus den moleku-
larbiologischen Untersuchungen zur Phylogenie der
Spezies des Genus Taenia überzeugend schließen (HO-
BERG et al. 2001). Die Schwesterart von T. solium ist T.
hyenae, eine Art, deren Endwirte Hyaeniden und deren
Zwischenwirte Boviden sind. Taenia hyenae ebenso wie
die anderen drei Spezies (auch sie haben Boviden als
Zwischenwirte), mit denen T. solium insgesamt einen
Kladus bildet, sind auf Afrika beschränkt. Taenia sagina-
ta und T. asiatica sind Schwesterspezies und gehören ei-
nem ganz anderen Kladus als T. solium an, er umfasst nur
noch eine weitere Art, T. simbiae, die das Adelphotaxon
zu den beiden beim Menschen vorkommenden Arten
dieses Kladus bildet. Auch T. simbiae kommt in Afrika
vor, die Endwirte sind Feliden, die Zwischenwirte Bovi-
den. Irgendwann muss also ein Switch – wohl richtiger
ein allmählicher Wirtstransfer – mit einem Wechsel des
Endwirts stattgefunden haben. Vor nicht allzu langer
Zeit wurde die Meinung vertreten, dass die Vergesell-
schaftung der Taenia-Arten mit dem Menschen ein Er-
gebnis der Domestikation von Schwein und Rind gewe-
sen sei. Diese Überlegung scheint heute geradezu unver-
ständlich. Das Schwein wurde vor etwa 10.000 Jahren
domestiziert, das Rind vor etwa 8.000 Jahren. In dieser
Zeit kann gewiss eine Menge passieren, aber nicht ein so
grundsätzlicher Umbau des Zyklus, bei dem die ur-
sprünglichen Endwirte (bei dem Kladus, dem T. solium
angehört, Hyanidae, Canidae oder Felidae; bei dem 
T. saginata-T. asiatica-T. simbiae-Kladus vermutlich Feli-
dae) vollkommen ausgeschieden sind. Der Prozess dieses
Transfers des Parasiten vom Endwirt „Raubtiere“ zum
Endwirt „Mensch“ ist gewiss nicht von heute auf mor-
gen passiert, hat vielmehr wahrscheinlich zigtausend
Jahre in Anspruch genommen.

Am plausibelsten ist das folgende Szenario: Als die
frühen Homo-Populationen Aasfresser wurden, nahmen
sie erstmals und in der folgenden Zeit mit dem Fleisch
der von Raubtieren gerissenen und verlassenen Beute-
tiere (besonders Boviden) zunehmend Finnen von Tae-
nia-Arten auf. Das war natürlich irgendwo im nördli-
chen subsaharischen Afrika vor vielleicht 2,5 Millionen
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Abb. 33: Zyklen von Taenia solium (Schweinebandwurm) (außen) und Taenia
saginata (Rinderbandwurm) (innen). – Als Endwirt (A) fungiert bei beiden
Bandwürmern ausschließlich der Mensch. In seinem Dünndarm leben die
mehrere Meter langen geschlechtsreifen Würmer (1), deren letzte Glieder (1a,
1b) täglich abgestoßen werden (sie enthalten ca. 100.000 Eier) und sich am
Boden oder an der Vegetation fortbewegen könne (I-III). Werden die
Bandwurmglieder oder die freigewordenen Eier, die die Erstlarven
(=Onkosphären) enthalten (2), von einem geeigneten Zwischenwirt (B) –
einem Rind (bei T. saginata) oder einem Schwein (bei T. solium) – gefressen,
dann entwickelt sich in deren Muskulatur (allenfalls anderen Organen) der
Metazestode (= Finne = Zystizerkus; Cysticercus bovis bei T. saginata,
Cysticercus suis bei T. solium) (3). Nimmt der Mensch mit rohem oder
ungenügend erhitztem Fleisch die Finnen (4) auf, so stülpen diese den Scolex
(5) aus, setzen sich im Dünndarm fest und werden zu den geschlechtsreifen
Bandwürmern. Bei Taenia solium kann der Mensch als akzidenteller
Zwischenwirt fungieren (Ba1), die Onkosphären gelangen in Gehirn, Auge,
Haut oder andere Organe, wachsen zu Metazestoden heran und können eine
lebensgefährliche Krankheit hervorrufen. T. solium und T. saginata sind
Beispiele für diheteroxene (Kasten 12), anthropostenoxene (Kasten 14)
Parasiten. Aus PIEKARSKI 1987, mit freundlicher Genehmigung von Springer
Science+Business Media.



23Mit Recht kann man die drei Taenia-Arten mit dem Endwirt Mensch
als Beweis dafür ins Treffen führen, dass Fleisch in das Nahrungsspek-
trum von Homo sapiens gehört. Dieser Schluss wird gelegentlich zu dem
Schluss erweitert, dass Fleischessen daher gesund sein muss. Dem muss
entgegengehalten werden, dass nicht alles, was natürlich ist, unbedingt
(vor allem nicht zu jeder Zeit und uneingeschränkt) gesund sein muss.
Dass die Steigerung der Proteinaufnahme durch den Übergang von der
Herbivorie zur Karnivorie (Omnivorie) vermutlich die Voraussetzung
dafür war, dass zwei Millionen Jahre später dieser Satz gedacht und ge-
schrieben werden kann, ist so gut wie sicher. Es ist heute ebenso gesi-
chert und bedarf keiner weiteren Diskussion, dass die übermäßige Auf-
nahme von Fleisch und daher von tierischem Fett mit der Entwicklung
kardiovaskulärer (und anderer) Erkrankungen verknüpft ist. Es ist
durchaus wahrscheinlich, dass der H. ergaster physiologisch auf solche
pathogenetischen Faktoren ähnlich reagiert hat – besser hätte. Denn
in mindestens zwei Punkten gibt es da einen wesentlichen Unter-
schied. Erstens: Kardiovaskuläre Erkrankungen auf Grund von übermä-
ßiger Aufnahme von tierischem Fett treten erst in einem Lebensalter
jenseits der Fortpflanzungsperiode auf, das heißt, dass sie (im Wesent-
lichen) keinen Einfluss auf die Reproduktionsraten der Spezies haben
und daher von der Evolution toleriert werden können. Die Lebenser-
wartung der frühen Homines war natürlich so gering, dass nur die we-
nigsten in ein Alter kamen, in denen diese Erkrankungen manifest
werden hätten können. Zweitens: Diese Menschen vor zwei Millionen
und bis hinauf in die jüngste Vergangenheit, vielleicht bis der Mensch
begann, Tiere für die Fleischgewinnung zu domestizieren, waren inten-
sivst mit der Nahrungsmittelbeschaffung und der Bewältigung der Un-
billen der Lebensumstände beschäftigt und körperlich so gefordert, dass
sie kaum unnotwendig viel Fleisch und daher tierisches Fett aufneh-
men konnten, weil es ihnen gar nicht zur Verfügung stand und weil sie
das, was sie aufnahmen, zur Gänze in Energie umsetzten. Es fällt – bei
aller Fantasie, die man entwickelt, wenn man über die Evolution des
Menschen nachdenkt – schwer, sich einen 50 oder gar 60-jährigen,
übergewichtigen H. erectus vorzustellen, der stundenlang vor dem
Fernsehapparat sitzt, abwechselnd raucht, Whisky trinkt und Chips
isst. Man sollte – das ist die Botschaft dieser Fußnote – die Bandwür-
mer nicht für unmäßigen Fleischkonsum herhalten lassen, weil das ja
so natürlich sei.

kation T. saginata/T. asiatica auf eine Periode von 0,78-
1,71 Millionen Jahre geschätzt.

Der Mensch hat also die Evolution der Taenia-Arten
massiv beeinflusst. Haben die Taenia-Arten auch die
Evolution der Hominini beeinflusst? Wir kennen
(noch) keine genetische Veränderung, die das beweisen
würde, aber sie ist sehr wahrscheinlich. Und Hand in
Hand mit der Änderung der Biologie der Taenien ging
eine Änderung der Biologie der Hominini einher. Der
sprunghafte Anstieg der intellektuellen Fähigkeiten der
Hominini durch gesteigerte Aufnahme von Proteinen
durch Fleischverzehr steht jedenfalls in Zusammenhang
mit der Evolution der Taenia-Arten. Oder, anders ge-
sagt, Taenien, für die der Mensch als Endwirt fungiert,
waren vermutlich der Preis für einen der entscheidens-
ten Schritte in der Hominisation23.

7.4. Echinococcus-Arten

Auch die Echinokokken gehören zu der Familie der
Taeniidae und haben, wie alle Vertreter der Taeniidae,
einen Zyklus mit 2 Säugetierwirten. Die Gattung Echi-
nococcus umfasst derzeit sieben Arten24 (THOMPSON &
MCMANUS 2002, XIAO et al. 2006). Verschiedene Ver-
treter, im Wesentlichen E. granulosus und E. multilocu-
laris, können beim Menschen schwere, ja lebensbedro-
hende Erkrankungen hervorrufen. Echinococcus granulo-
sus, der Hundebandwurm, ist der Erreger der Zystischen
Echinokokkose und E. multilocularis, der Fuchsband-
wurm, ist der Erreger der Alveolären Echinokokkose. In
beiden Fällen infiziert sich der Mensch, wenn er die Ei-
er des jeweiligen Wurms oral aufnimmt, und in beiden
Fällen siedelt sich der Parasit dann im Menschen primär
(meist) in der Leber an, stört deren Funktionen wesent-
lich und zerstört häufig (vor allem bei E. multilocularis)
das Organ. Der Mensch ist allerdings in jedem Fall akzi-
denteller (falscher) Zwischenwirt, weil das Fortlaufen
des Zyklus voraussetzen würde, dass der Mensch vom
Endwirt (im Wesentlichen: Hund oder Fuchs) gefressen
wird. Der Zyklus ist in Abbildung 34 dargestellt.

Alle Echinococcus-Arten haben sich also in Tieren –
ohne den Menschen – entwickelt. Trotzdem hat der
Mensch ganz massiv auf die Evolution von Echinococcus
spp. und zwar insbesondere von E. granulosus, einge-
wirkt, und zwar zunächst dadurch, dass er vor mehr als
15.000 Jahren (möglicherweise sogar wesentlich früher)
begonnen hat, Tiere zu domestizieren. Der erste und für
sehr lange Zeit auch der einzige Begleiter des Menschen
war der Hund, vor etwa 12.000 Jahren folgte das Ren-
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24 Insgesamt wurden bereits 17 Arten beschrieben (hauptsächlich auf-
grund unterschiedlicher Wirtsspezifität), molekulare Untersuchungen
haben aber gezeigt, dass viele dieser Arten nicht valide sind und dass
fast alle Arten in zahlreichen verschiedenen Zwischen- und zum Teil
sogar in mehreren Endwirten parasitieren können (siehe dazu auch
Tab. 11).

Jahren. Im Laufe der Zeit lernten die Hominini gezielt,
durch organisiertes Vertreiben der Raubtiere an Aas he-
ranzukommen, und die Häufigkeit der Aufnahme von
Finnen mit dem Fleisch z.B. von Büffeln oder Antilopen
stieg weiter. Schließlich wurden diese frühen Hominini
Fleisch- bzw. Allesfresser, indem sie lernten zu jagen.
Niemand weiß, wie lange diese Periode wirklich gedau-
ert hat, sie wird natürlich auch nicht zeitgleich in allen
Populationen stattgefunden haben, aber man kann ge-
wiss 100.000 Jahre oder mehr für diesen Wirts-Transfer
annehmen. Es erscheint weiters plausibel, dass die aus
Afrika erstmals ausgewanderten Homo ergaster/erectus-
Populationen die bereits an ihn adaptierten Taenien –
zumindest eine Spezies aus dem Taenia saginata-T. asiati-
ca-T. simbiae-Kladus mitgenommen und bis nach Ost-
asien gebracht haben. Dort muss irgendwann später die
Aufspaltung in T. saginata und T. asiatica erfolgt sein.
Gäbe es nicht mindestens 1,7 Millionen Jahre alte Fos-
silfunde von Homo aus Ostasien, könnte man geradezu
aufgrund der Existenz der auf Ostasien beschränkten
Taenia asiatica – wenn auch in aller Vorsicht – den
Schluss ziehen, dass es vor sehr langer Zeit in der Grö-
ßenordnung von 1-1,7 Millionen Jahren dort Menschen
gegeben haben muss. HOBERG et al. (2001) haben auf
Grund molekularbiologischer Berechnungen die Bifur-



tier, vor über 10.000 Jahren Schaf und Schwein und
später dann Ziege, Rind, Esel, Dromedar, Kamel und
Katze. 

Nun fällt sofort auf, dass E. granulosus den Hund als
Endwirt hat und dass alle der später vom Menschen do-
mestizierten Tiere zu seinen potenziellen Zwischenwir-
ten zählen: es gibt einen „Zerviden“-Stamm, einen
„Schaf-Stamm“, einen „Schwein-Stamm“ usw. (siehe
Tab. 11). Bereits Hippokrates (ca. 460-370 v.Chr.) hat
festgehalten, dass sowohl beim Menschen als auch bei
all seinen Haustieren dieselben „Wasser“-gefüllten Bla-
sen in Leber und Lunge auftreten können – bei seinen
detaillierten Beschreibung dieser Krankheit handelt es
sich also vermutlich um die erste schriftliche Erwäh-
nung der Zystischen Echinokokkose.

Für die Evolution der Echinokokken werden heute
folgende zwei Szenarien vorgeschlagen (NAKAO et al.
2007): Entweder die Gattung Echinococcus ist tatsäch-
lich in einem Kaniden25 entstanden, und zwar in Nord-
amerika, oder aber der Vorfahre der heutigen Echinococ-
cus-Arten ist in Feliden und damit in Asien entstanden.
Jedenfalls ist dies im Miozän geschehen, und im späten
Miozän kam es dann zu einer Ausbreitung der Kaniden
nach Asien und der Feliden nach N-Amerika. Im Pleis-

tozän erreichten beide über die Panama-Landbrücke nun
auch S-Amerika – und dort sind ja auch beide bekannte
Wirte von Echinokokken: In den Kaniden hat sich die
Art E. vogeli herausgebildet und in den Feliden die Art
E. oligarthus. Alle anderen Echinococcus-Arten haben
heute Vertreter der Kaniden als Endwirte. Über die Ka-
niden ist auch der Mensch mit den Echinokokken in
Kontakt gekommen, und zwar erstmals vermutlich eben-
falls im Pleistozän. Mensch und Wolf „bewohnten“ im
späten Pleistozän in weiten Teilen der Nordhemisphäre
denselben Lebensraum – und als der Mensch dann be-
gann, sich gezähmte Wölfe (also Hunde) als Haustiere zu
halten, holte er mit dem Hund den Echinococcus in sei-
ne unmittelbare Nähe. Und als der Mensch dann auch
noch eine ganze Reihe anderer Tiere, zunächst wohl im
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Tab. 11: Echinococcus-Spezies und -Stämme und deren Vorkommen und Wirtsspezifitäten.

Designierte ursprüngliche Vorkommen Bekannte Endwirte Bekannte Mensch Genotyp
Spezies Bezeichnung Zwischenwirte
E. granulosus Schaf-Stamm Europa, Asien, N- und  Hund, Fuchs, Dingo, Schaf, Rind, Schwein, + G1

S-Amerika, Australien, Schakal, Hyäne Kamel, Ziege, Büffel,
Neuseeland Känguru, Wallaby

E. granulosus Tasman. Schaf-Stamm Tasmanien, Argentinien Hund, Fuchs Tasmanisches Schaf, + G2
Schaf, Rind, Büffel

E. granulosus Büffel-Stamm Asien Hund, Fuchs? Büffel, Rind? ? G3

E. equinus Pferd-Stamm Europa, Mittlerer Osten, Süd- Hund Pferd, andere - G4
Afrika, Neuseeland?, USA? Equinae

E. ortleppi Rind-Stamm Europa, Asien, S-Afrika, Hund Rind, Büffel, Zebra + G5
S-Amerika?

E. canadensis* Kamel-Stamm Mittlerer Osten, China, Hund Kamel, Ziege, Rind? + G6
Afrika, Argentinien

E. canadensis* Schwein-Stamm Europa, N-Asien, S-Amerika Hund Schwein + G7

E. canadensis* Zerviden-Stamm Europa, Asien, N-Amerika Wolf, Hund Hirschartige + G8

E. canadensis* Löwen-Stamm Afrika Löwe Zebra, Gnu, Schwein, + G9
Warzenschwein, Büffel,
Buschschwein, Antilope, 
Giraffe?, Nilpferd

E. canadensis* Fennoskand. Finnland, Skandinavien Wolf Hirschartige ? G10
Zerviden-Stamm

E. oligarthrus Mittel- und Südamerika Katzenartige Nagetiere +

E. vogeli Mittel- und Südamerika Waldhund Nagetiere +

E. shiquicus China (Tibetisches Fuchs Ochotona curzoniae -
Hochplateau) (Schwarzlippiger 

Pfeifhase)

E. multilocularis N-Hemisphere Fuchs, Hund, Wolf, Nagetiere, Schwein, +
Kojote, Waschbär, Hund, Affe, 
Katze Pferd

* von LAVIKAINEN et al. (2005) und NAKAO et al. (2007) vorgeschlagener Artname.

25 Die Familie der Canidae hat sich vor ungefähr 50 Millionen Jahren
von den anderen Karnivoren getrennt und stammt ursprünglich aus N-
Amerika; alle heutigen Canidae sind sehr nah miteinander verwandt
und leiten sich von einem gemeinsamen Vorfahren, der vor etwa zehn
Millionen Jahren gelebt hat, ab. Der „Hund“ hat mehrere, voneinan-
der unabhängige Ursprünge – und zwar entweder, weil er mehrmals (zu
unterschiedlichen Zeiten und/oder an unterschiedlichen Orten) aus
dem Wolf gezüchtet wurde, oder weil sich später Hunde mit Wölfen ge-
kreuzt haben – dazu muss man wissen, dass alle Vertreter der Gattung
Canis, also alle Hunde, Wölfe, Schakale, etc., miteinander fruchtbar
kreuzbar sind, und es sich deshalb im strengen Sinne nur um eine ein-
zige Art handelt (VILA et al. 1997).



nördlichen Teil von Asien das Rentier und im südlichen
Teil von Asien das Schaf, aber bald auch mehrere Tiere
gleichzeitig um sich und damit auch um den Hund
„scharte“, so standen diesem auf einmal ganz neue Beu-
tetiere (eigentlich nur Fleischlieferanten) – und dem
Echinococcus dadurch neue Zwischenwirte zur Verfü-
gung. Der Mensch hat also das Wirtsspektrum von Echi-
nococcus ganz dramatisch erweitert.

Er hat aber noch auf andere Weise in die Evolution
von Echinococcus-Arten eingegriffen, er ist nämlich auf
Reisen gegangen und hat auf diese Reisen entweder sei-
nen Hund oder sein Vieh oder auch beide mitgenom-
men. Auf diese Weise hat er zumindest E. granulosus
über die ganze Welt verbreitet – und auf den verschie-
denen Kontinenten bzw. zwischen den unterschiedli-
chen Wirtstieren haben sich dann über die Jahrhunder-
te (viel länger kann es nicht gedauert haben!) neue
Stämme herausgebildet (siehe Tab. 11). Der am weites-
ten verbreitete Stamm ist der Schaf-Stamm (G1), und
dies ist auch jener Stamm, der für die meisten klini-
schen Echinokokkose-Fälle beim Menschen verant-
wortlich ist. Die wichtigsten Endemiegebiete der Zysti-
schen Echinokokkose sind heute China26, Turkana (Ke-
nia), Peru und Tunensien, aber auch beispielsweise in
Israel und in Kuweit gibt es auffallend viele Fälle beim

Menschen. In Österreich werden pro Jahr etwa 10-15
Fälle diagnostiziert, allerdings handelt es sich hier groß-
teils um importierte Fälle. 

Nach Australien wurde der Echinococcus, und zwar
der so genannte Schaf-Stamm, eingeschleppt, als die Eu-
ropäer das Land kolonialisierten und Schafe zur Vieh-
zucht mitbrachten (vor der Kolonialisierung hat es in
Australien keine Schafe gegeben). Durch die in den ers-
ten Jahrzehnten schlechten Haltungsbedingungen der
Schafe konnte sich die Echinokokkose sehr rasch über
weite Teile des Kontinents ausbreiten. Bald wurden auch
wilde Tiere in den Zyklus integriert, sodass heute auch
Känguru und Wallaby wichtige Zwischenwirte von E.
granulosus in Australien darstellen. 

Dadurch, dass für den Schaf-Stamm auch der Fuchs
als Endwirt fungieren kann, hat sich inzwischen sogar ein
urbaner Zyklus etabliert. Die Einwanderung von Füch-
sen in den städtischen Bereich, die auch in Europa in
den letzten Jahren zu beobachten ist, ist auch wiederum
auf den Menschen zurückzuführen. Durch die groß an-
gelegten Tollwut-Bekämpfungsprogramme der letzten
Jahrzehnte ist die Fuchspopulation so massiv angewach-
sen, dass der natürliche Lebensraum der Füchse für sie zu
klein wird und sie auf der Suche nach Nahrung in die
Städte vordringen. Auf diese Weise hat der Mensch üb-
rigens inzwischen auch in die Evolution von E. multilo-
cularis, der ja den Fuchs als Endwirt hat, eingegriffen.
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26 In 87% von China kommt zumindest entweder E. granulosus oder E.
multilocularis, in vielen Gegenden kommen beide syntop vor.

Abb. 34: Entwicklungszyklus von Echinococcus
granulosus (Hundebandwurm). – Als Endwirte (A)
fungieren Hunde und andere Kaniden, in deren
Dünndarm die geschlechtsreifen Bandwürmer
(natürliche Größe: ca. 4-7 mm) (1a) leben. Sie
produzieren Eier, die mit dem jeweils letzten
abgestoßenen Glied (ca. 200 pro Proglottide) des
Bandwurms nach außen gelangen. Die Eier (1b)
enthalten die Erstlarve, die Onkosphäre (1b), die, wenn
sie in einen potenziellen Zwischenwirt (B) (z.B. Schaf)
gelangt, sich vorwiegend in der Leber, jedoch auch in
anderen Organen, zu einem Metazestoden (= Finne =
Hydatide = Zyste = Echinococcus-Blase) (2a) entwickelt,
in dem sich auf ungeschlechtlichem Wege durch
Sprossung, also vegetative Vermehrung, zahlreiche
Tochterzysten entwickeln, in denen Protoscoleces
(eingestülpt: 3, ausgestülpt: 4), das sind die Kopfanlagen
der Bandwürmer, entstehen (2b). Wenn ein Hund oder
ein anderer präsumptiver Endwirt einen infizierten
Zwischenwirt frisst, nimmt er die Protoscoleces auf, aus
denen die geschlechtsreifen Bandwürmer werden.
Bedauerlicherweise kann auch der Mensch als
akkzidenteller Zwischenwirt fungieren (B2c), die
Infektion führt zu einer schweren und
lebensgefährlichen Krankheit. E. granulosus ist ein
Beispiel für einen diheteroxenen (Kasten 12) Parasiten
mit einem Generationswechsel, und zwar einer
Metagenese (Kasten 13). Aus PIEKARSKI 1987, mit
freundlicher Genehmigung von Springer
Science+Business Media.



Ein besonders dramatisches Beispiel der „Verschlep-
pung“ des Echinococcus ist seine Einführung nach Turka-
na (Kenia). Dies geschah vermutlich zunächst durch die
Araber und später durch die Europäer, welche Hund
und Schaf dorthin mitbrachten. Durch die in dieser Re-
gion übliche Form der Bestattung (die Toten werden
nicht begraben, sondern quasi in den Sand gelegt – und
sind somit den ausgehungerten Hunden als Nahrung zu-
gänglich) und den durch Armut bedingten niedrigen
Hygienestandard (Hunde werden mit menschlichen Fä-
kalien und Menstrualblut „gefüttert“ – leben also in
dauerndem Körperkontakt mit den Menschen, v.a. den
Frauen) konnte sich sogar ein Hund-Mensch-Hund-Zy-
klus etablieren. Inzwischen ist die Echinokokkose in
Turkana so weit verbreitet (und verschuldet eine so ho-
he Morbidität und auch Mortalität), dass theoretisch
sogar die Möglichkeit besteht, dass nun auch der Wurm
in die Evolution des Menschen eingreift: Eine Mutati-
on, die bewirkt, dass ihr Träger unempfänglich für E.
granulosus ist, würde sich vermutlich sehr rasch in der
Bevölkerung durchsetzen, da sie das Leben dieser Men-
schen deutlich verlängern und damit die Anzahl der
Nachkommen erhöhen würde. Zwar konnten die Infek-
tionsraten beim Menschen durch ein seit etwa 20 Jah-
ren bestehendes intensives E. granulosus-Bekämpfungs-
programm bereits deutlich gesenkt werden, sie sind aber
immer noch die höchsten weltweit. Durch Therapie der
infizierten Patienten, Kontrolle der Hundepopulation
(Tötung der streunenden Hunde und Sterilisation und
Entwurmung der Hunde in menschlichem Besitz) und
Aufklärungsarbeit konnten die Befallsraten in Turkana
bei Hunden von etwa 70% auf 30% und die Prävalenz
der Echinokokkose beim Menschen von etwa 7% auf
2,5% gesenkt werden (BUISHI et al. 2006, MAGAMBO et
al. 2006). 

Echinococcus granulosus kommt also heute – durch
die massive Einwirkung des Menschen – weltweit vor27,
in vielen Regionen kommen mehrere E. granulosus-
Stämme parallel vor, z.T. auch mit überlappenden Zy-
klen. Hunde können sogar nachweislich zwei Stämme
gleichzeitig beherbergen (E. granulosus ist ja nur wenige
Millimeter groß, es können also mehrere Tausend Indi-
viduen im Darm eines Hundes leben). Die Wirtsspezifi-
tät und die Humanpathogenität der verschiedenen
Stämme sind allerdings sehr unterschiedlich. Beispiels-
weise kommen in Turkana der Schaf- und der Kamel-
Stamm parallel vor, für die zahlreichen und schwer ver-
laufenden Infektionen beim Menschen ist allerdings fast
ausschließlich der Schaf-Stamm verantwortlich, denn
der Kamel-Stamm hat für den Menschen eine wesent-
lich geringere Pathogenität. Der Schaf-Stamm (G1) ist
insgesamt der beim Menschen am häufigsten vorkom-
mende Stamm – und er ist vermutlich auch der phylo-
genetisch älteste Stamm. Der Tasmanische Schaf-

Stamm (G2) und der Büffel-Stamm (G3) sind nah mit
dem Schaf-Stamm verwandt und werden heute als E.
granulosus im strengen Sinne angesehen. Der Kamel-
Stamm (G6), der Schwein-Stamm (G7), der Zerviden-
Stamm (G8), der Löwen-Stamm (G9) und der Fennos-
kandinavische Zerviden-Stamm (G10) sind ganz eng
miteinander verwandt und sind vermutlich erst in jün-
gerer Zeit entstanden (NAKAO et al. 2007, OBWALLER et
al. 2004).

7.5. Läuse

Drei Spezies28 der Unterordnung Anoplura (Echte
Läuse) der Ordnung Phthiraptera (Tierläuse) parasitie-
ren als stationäre Ektoparasiten (Kasten 10, 15) am
Menschen: Pediculus capitis (Kopflaus, Abb. 35), Pedi-
culus humanus (Kleiderlaus) und Phthirus pubis (Scham-
laus, Filzlaus). Alle drei Läuse sind streng anthropo -
stenoxen.

Die Tatsache, dass die Läuse des Menschen keinen
anderen Wirt haben, führt zu dem Schluss, dass sie ural-
te Begleiter der Evolution der Hominini sein müssen. Es
ist naheliegend, Nachschau zu halten, von welchen
Läusen unsere nächsten Verwandten – Schimpansen
und Gorilla – parasitiert sind. Schimpansen beherber-
gen eine andere Spezies des Genus Pediculus, P. schaeffi,
sie ist die Schwesterart von Kopflaus und Kleiderlaus.
Der Gorilla hingegen beherbergt eine andere Spezies
des Genus Phthirus, P. gorillae (weitere Phthirus-Arten
sind nicht bekannt). Molekularbiologische Untersu-
chungen der jüngeren Zeit haben bestätigt und präzi-
siert, was man schon früher vermutet hatte: Die Bifurka-
tion Phthirus/Pediculus ist vor 11,5 (zumindest vor mehr
als 10) Millionen Jahren erfolgt (die Bifurkation Homi-
nini+Panini/Gorilla liegt 9-10 Millionen Jahre zurück)
(Abb. 36), die Bifurkation Kopflaus/Pediculus schaeffi
vor etwa 5,6 Millionen Jahren – etwa die Zeit der Bifur-
kation Hominini/Panini. Aber wie sieht der Stamm-
baum für Kopflaus und Kleiderlaus aus? Schon früher
wurde die Kleiderlaus als die viel jüngere der beiden be-
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27 Im Gegensatz dazu ist E. multilocularis auf die N-Hemisphäre be-
schränkt geblieben – nicht zuletzt deshalb, weil weder Fuchs noch Na-
getiere besonders beliebte Haustiere des Menschen sind und somit
auch nicht von diesem gezüchtet und weltweit verbreitet wurden.
28 Kopflaus und Kleiderlaus werden von manchen Autoren als Subspe-
zies einer Art (Pediculus humanus) betrachtet: P. h. humanus und P. h.
capitis. Es ist bemerkenswert, dass die Frage des taxonomischen Status
von Kopf- und Kleiderlaus bis heute nicht geklärt ist und durchaus un-
terschiedlich beantwortet wird (MAIER & HABEDANK 2002). Auch
mehrere molekularbiologischen Untersuchungen der jüngsten Zeit
(LEO et al. 2002, 2005, KITTLER et al. 2003, REED et al. 2004, LEO &
BARKER 2005) konnten die Frage nicht endgültig klären. LEO et al.
(2002) veröffentlichten eine Arbeit mit dem Titel „Evidence from mi-
tochondrial DNA that head lice and body lice of humans (Phthi-
raptera: Pediculidae) are conspecific”. Aber drei Jahre später schrieben
LEO et al. (2005) “our results indicate that head and body lice are se -
parate species”. Aus Gründen der Einfachheit werden Kopflaus und
Kleiderlaus in dieser Arbeit als (oder wie) Spezies behandelt, obwohl
tatsächlich vieles für eine Konspezifität spricht.



trachtet; dies hat sich nun auch molekularbiologisch be-
stätigen lassen29.

Einige der Arbeiten der jüngsten Zeit (z.B. KITTLER et
al. 2003, REED et al. 2004) haben gezeigt, dass die Pedicu-
lus-Populationen des Menschen insgesamt, also Kopflaus
und Kleiderlaus, in zwei Cluster zerfallen, die sich vor
mehreren 100.000 Jahren (KITTLER et al. 2003: 525.000

Jahre; REED et al. 2004: 1,8 Millionen Jahre) getrennt ha-
ben und von denen einer nur Kopfläuse, der andere Kopf-
und Kleiderlaus enthält. Der letztere Zweig hat viele na-
he beisammen liegende Cluster, und in mehreren finden
sich Kopf- und Kleiderläuse. Wenn das richtig ist, beweist
es, dass Kopf- und Kleiderlaus nicht auf dem Niveau von
Spezies differenziert werden können.

Läuse sind als stationäre Parasiten an die behaarten
Stellen des Körpers gebunden. Ihre Körperform und die
Beine mit den die Haare umklammernden Klauen sind
hervorragende Anpassungen an dieses Habitat. Aber
der Mensch ist inzwischen ein „nackter Affe“ geworden
und bietet daher nur wenige Stellen, eben die behaar-
ten, an denen die Läuse leben können. Es gibt durchaus
Gründe für die Überlegung, dass die Hominini die Haa-
re verloren haben, um ihre Ektoparasiten zu reduzieren,
um Zeit für intellektuell anspruchsvollere Tätigkeiten
zu gewinnen, als es das Lausen darstellt (siehe Kapitel
6.5). Mindestens ein zweites Mal hat es in der Evoluti-
on des Menschen im Zusammenhang mit der Körperbe-
deckung eine Einflussnahme auf die Evolution der Läu-
se gegeben, nämlich als der Mensch begann, seinen
nackten Körper in Felle und Textilien zu hüllen und so
ein neues Habitat für Läuse zu schaffen (Kap. 6.6). Das
war der Zeitpunkt, in dem die Evolution die Kleiderläu-
se hervorbringen konnte. KITTLER et al. (2003) haben
bei ihren molekularbiologischen Untersuchungen er-
rechnet, dass dieses Ereignis vor 72.000±42.000 Jahren
stattgefunden hat. Andere Autoren (REED et al. 2004)
setzen diesen Zeitpunkt früher (bei etwa 500.000 Jah-
ren) an. Wie oft, wo und innerhalb welcher Zeit dieser
Übergang einzelner Populationen der (damaligen)
Kopfläuse in die Kleidung erfolgt ist, lässt sich noch
nicht beantworten. Die Entstehung der Kleiderläuse
hatte ihrerseits wieder weitreichende Konsequenzen für
den Menschen. Kleiderläuse (und nur diese!) übertra-
gen Rickettsia prowazekii, den Erreger des Fleckfiebers,
durch das im Verlauf der Menschheitsgeschichte Millio-
nen Menschen getötet worden sind. Schon dadurch,
dass der Genpool vieler humaner Populationen durch so
gewichtige Aderlässe verdünnt wurde, hat sich zwangs-
läufig eine Koevolution ergeben.

7.6. Parasiten und Allergien 
und Autoimmunerkrankungen

Diese Thematik hat in der jüngeren Vergangenheit
viel Beachtung nicht allein von Allergologen, Immuno-
logen, Infektiologen und Parasitologen, sondern auch
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Abb. 36: Stammbaum der Läuse des Menschen. Wenn die derzeitigen
Vorstellungen richtig sind, dass es (wie hier gezeigt) einen alten, von den
übrigen Populationen von Kopflaus und Kleiderlaus getrennten Kopflaus-
Zweig gibt, stellt die Kopflaus im gegenwärtigen Sinn ein Paraphylum dar, der
taxonomische Status müsste neu überdacht werden.

29 Natürlich ist dies eine sehr saloppe und eigentlich unzulässige For-
mulierung. Die Pediculus-Spezies, die am Menschen vor der Bifurkati-
on Kopflaus/Kleiderlaus existierte, muss definitionsgemäß eine andere
Spezies gewesen sein. Im Übrigen ergibt sich aus den neueren moleku-
larbiologischen Untersuchungen, dass die Kopflaus ein Paraphylum re-
präsentiert. 

Abb. 35: Pediculus capitis (Kopflaus), nach der Blutmahlzeit. Foto: Dr. Heiko
Bellmann.



vielen – vor allem betroffenen – Menschen aus allen
Schichten der Bevölkerung gefunden. Der Grund dafür
sind die Zunahme von Typ1-Allergien (Kasten 20) in
den reichen Industrienationen mit hohem Lebensstan-
dard und die (behauptete, manchmal belegte, aber letzt-
lich nicht durchwegs überzeugend bewiesene) niedrige
Prävalenz von Allergien in den Ländern der Dritten
Welt. Mutatis mutandis ist die Situation bei Auto -
immunerkrankungen (Kasten 21) ähnlich. Auch sie
sind in den Entwicklungsländern und namentlich in
den Tropen und Subtropen zu erheblichem Teil weitaus
seltener als etwa in Europa und den USA. (Literatur zu
dem Thema: GORE & CUSTOVIC 2004, DUNNE & COO-
KE 2005, WILSON et al. 2005, CARVALHO et al. 2006,
LEONARDI-BEE et al. 2006, MCKAY 2006, MONCAYO &
COOPER 2006, ZACCONE et al. 2006, TRUJILLO-VARGAS
et al. 2007.)

In vielen Gebieten der Tropen und Subtropen ist
der Helminthen-Index der Bevölkerung mehr als 100, d.
h. dass im Durchschnitt jeder Mensch mehr als eine
Wurmspezies (und diese oft zu hunderten) beherbergt.
Besonders häufige Helminthen sind Ascaris lumbricoides,
der Spulwurm, und Trichuris trichiura, der Peitschen-
wurm (Abb. 37). Man schätzt, dass etwa 1.5 Milliarden
Menschen an Spulwurm-Befall und über eine Milliarde
an Peitschenwurm-Befall leiden (ASPÖCK 2006).

Bei der Typ1-Allergie (Soforttyp-Reaktion, weil sie
innerhalb von wenigen Minuten eintritt) schütten
Mastzellen nach Verbindung der in ihnen lokalisierten
IgE-Antikörper mit dem Allergen (z.B. Pollen, Haus-
staubmilben, Insektengift...) biogene Amine (Histamin
u.a.) aus, wodurch Mediatoren freigesetzt werden, die zu
Vasodilatation, Ödemen, Bronchialobstruktion und an-
deren Erscheinungen führen können. Es handelt sich
dabei um eine überschießende TH2-Immunantwort
(siehe Kapitel 4.2.3). Die TH2-Antwort ist gekenn-
zeichnet durch die Ausschüttung bestimmter Zytokine
(IL-4, IL-5, IL-9, IL-11, IL-13); IL-4 und IL-13 stimulie-
ren die IgE-Synthese und die Produktion von Mastzel-
len; IL-5 ist für die Eosinophilie von Bedeutung.

Auf dem Boden der Zunahme der Allergien in den
Ländern mit hohem Lebensstandard und der geringen
Prävalenz von Allergien in den Entwicklungsländern der
Tropen wurde die sogenannte Hygiene-Hypothese ent-
wickelt, die besagt, dass die überschießende TH2-Im-
munantwort bei Typ1-Allergien durch das Fehlen frühe-
rer und/oder permanenter Kontakte mit Antigenen
(nicht nur von Parasiten s.str., sondern auch von ande-
ren Erregern) bedingt wird. Wer also in einer parasiten-
armen Umgebung aufwächst, wer z.B. vor Helminthosen
bewahrt wird, entwickelt – bei entsprechender geneti-
scher Prädisposition – eine weitaus höhere Bereitschaft
zur Entwicklung von Allergien als jemand, der perma-

nent mit Helminthen infestiert ist. Das erscheint zu-
nächst paradox, denn auch die Helminthosen sind durch
eine überschießende TH2-Immunantwort gekennzeich-
net. Die Erklärung dafür ist die, dass eine in früherem Le-
bensalter einsetzende Dauerinfektion mit Helminthen
früh und wirksam die T-Regulatorzellen auf den Plan
ruft, die die TH2-Immunantwort herunterregulieren und
bei chronischer Infektion auf niedrigem Niveau und in
Balance mit einer TH1-Immunantwort halten. Dies be-
dingt, dass auch bei Kontakt mit Allergenen die dadurch
ausgelöste TH2-Immunantwort gedrosselt wird und ge-
drosselt bleibt. Ob das wirklich so ist, können wir heute
nicht sicher beantworten. Die Meinungen gehen auch
unter Allergologen auseinander, so wird auch darauf auf-
merksam gemacht, dass in den Entwicklungsländern
vielleicht und deshalb (scheinbar und nicht nur anschei-
nend) so wenige Allergien auftreten, weil man sich dort
mit so vielen noch gewichtigeren Problemen zu befassen
hat, dass man nicht entsprechend sorgfältig die Aller-
gien unter die Lupe genommen hat, und dass dort, wo
gründliche Studien durchgeführt wurde, die Prävalenz
von Allergien erstaunlich hoch sein kann und jedenfalls
höher als gemeinhin angenommen ist. Endgültig ent-
schieden wird die Frage noch lange nicht sein, aber ir-
gendein Zusammenhang existiert vermutlich. Entschei-
dend dabei sind mit Sicherheit die von frühester Kind-
heit an permanent bestehenden Helminthosen. Das
kann man gerne in Kauf nehmen, wenn es wenige Wür-
mer sind (wahrscheinlich genügen auch tatsächlich we-
nige) und wenn es nicht zu Komplikationen kommt. Aus
heutiger Sicht erscheint es hingegen sinnlos und gerade-
zu absurd, bei einem von Allergien geplagten erwachse-
nen Menschen die absichtlich herbeigeführte Infestati-
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Typ 1-Allergien (Soforttyp-Reaktion)
Allergische Rhinitis
Rhinokonjunktivitis
Asthma bronchiale
Insektengiftallergien

Hausstaub (Milben)-Allergie
Nahrungsmittel-Allergie
Urticaria, Angioödeme
Anaphylaktischer Schock

Autoimmunerkrankungen
Typ-I-Diabetes
Thyreotoxikose

Myasthenia gravis
Colitis ulcerosa
Morbus Crohn

Lupus erythematodes
Multiple Sklerose

Rheumatoide Arthritis
Psoriasis
u.v.a.

20

21



on mit einem Helminthen (oder gar Infektion: z.B.
Strongyloides) als Therapie gegen Allergien einzusetzen.
Das ist so gut wie sicher nutzlos und bringt im Gegenteil
Gefahren, die jene, die durch die Allergie bedingt sind,
übersteigen können. Als Parasitologen können wir je-
denfalls nur vor dem Verschlucken irgendwelcher Hel-
minthen-Eier warnen, um Allergien oder Autoimmuner-
krankungen zu verhindern. Das kann – in des Wortes
verwegenster Bedeutung – ins Auge gehen. Auch kön-
nen wir keinesfalls empfehlen, Kleinkinder bewusst
möglichem Helminthen-Befall auszusetzen; auch dies
kann zu schweren Krankheiten (z.B. Toxokarose des Au-
ge oder des Gehirns) führen. Dass wir uns von jeder
übertriebenen Glassturz-Mentalität distanzieren, durch
die alle Beteiligten nur neurotisiert werden, sei auf der
anderen Seite aber auch klar ausgesprochen.

Dass man auch einen Kausalkonnex zwischen gerin-
ger Prävalenz von Autoimmunerkrankungen und hoher
Prävalenz von Helminthosen herstellt, zumindest in Er-
wägung zieht, erscheint abermals paradox, da Auto -
immunerkrankungen mit TH1-Immunreaktionen ein-
hergehen. Diese TH1-Immunantwort ist u.a. durch Pro-
duktion von Interferon (IFN)-γ, von Interleukin 12,
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durch die Aktivierung von Makrophagen und von B-
Zellen (und damit durch Induktion der Antikörper-Bil-
dung) gekennzeichnet. Die Erklärung ist, dass die über-
schießende TH1-Immunreaktion eine Folge zu geringer
Antigen-Exposition darstellt und dass durch früh erfolg-
ten und anhaltenden Wurmbefall der TH1-Antwort
entgegengewirkt wird, so dass es auch hier zu einer Ba-
lance zwischen TH1- und TH2-Immunantwort kommt,
wobei den T-Regulatorzellen eine Schlüsselrolle zu-
kommt. Auch diese Frage kann heute nicht wirklich be-
antwortet werden, aber auch in diesem Fall scheint „et-
was Wahres dran“ zu sein. Wahrscheinlich liegt bei die-
sem ganzen Komplex der möglichen Unterdrückung
von Allergien oder von Autoimmunerkrankungen
durch Parasiten, insbesondere durch Helminthen, eine
besonders komplexe Form von Koevolution – und zwar
von Netzwerk-Koevolution – vor, bei der im idealen Fall
der Parasit die Fortpflanzungsfähigkeit des Wirts nicht
beeinträchtigt, die Immunantwort des Wirts begrenzt
und ihn womöglich vor anderen Krankheiten schützt.
Dann kann der Wirt den Parasiten nicht nur tolerieren,
sondern womöglich mit Gewinn halten und ihm seiner-
seits das gewähren, was der Parasit durch die immanen-
ten Mechanismen der Evolution anstreben muss: opti-
male Entwicklung und dadurch optimale Fortpflanzung
mit uneingeschränkter Möglichkeit der Ausbreitung.
Die Mechanismen im Einzelnen aufzuklären, ist eine
enorme Herausforderung, die noch viele Wissenschaft-
ler vieler Disziplinen beschäftigen wird.

8. Zusammenfassung

Parasiten im weiten Sinn sind alle Erreger von In-
fektionen und Infektionskrankheiten: Viren, Bakterien,
Pilze, Protozoen und Tiere. In der Medizin versteht man
allerdings (aus Gründen der Tradition) unter Parasiten
alle jene Erreger und Überträger, die nicht zu den Viren,
Bakterien oder Pilzen zählen, also alle im oder am Men-
schen parasitierenden Protozoen, Helminthen und Ar-
thropoden. Das ist ein außerordentliches systematisches
Sammelsurium biologisch völlig unterschiedlicher Or-
ganismen mit den entsprechend vollkommen verschie-
denen Formen der Wirt-Parasit-Beziehung.

Koevolution im strengen Sinn ist die wechselseitige
Anpassung zweier miteinander (meist stark) interagie-
render Spezies zur Optimierung oder gar Sicherung ihrer
Existenzgrundlagen. Als Paradebeispiele für Koevoluti-
on gelten Blütenpflanzen und deren Bestäuber und Pa-
rasiten und deren Wirte. Die Situationen und Strate-
gien der Evolution sind dabei aber außerordentlich ver-
schieden. Im ersten Fall wird eine für beide Seiten a
priori oder zumindest sehr früh vorteilhafte Interaktion
immer weiter verbessert, bis solche Phänomene wie die
30 cm langen Sphingiden-Rüssel und die entsprechend

Abb. 37: Entwicklungszyklen von Ascaris lumbricoides (Spulwurm) (außen)
und Trichurus trichiura (Peitschenwurm) (innen). – Der Mensch beherbergt
diese Nematoden (1a, 2a) in seinem Dünndarm (Ascaris) bzw. Dickdarm
(Trichuris). Die mit den Fäzes ausgeschiedenen Eier (1b, 2b) müssen im Freien
reifen (1c); es entwickelt sich, je nach Temperatur, nach einer bis mehreren
Wochen die infektionstüchtige Larve im Ei (1d, 2c), die der Mensch z.B. mit
kontaminiertem Salat aufnehmen kann. Möglicherweise schützen gerade
diese beiden außerordentlich häufigen Würmer unter bestimmten Umständen
zum Teil vor Allergien und Autoimmunerkrankungen. Aus ECKERT & DEPLAZES

2005, mit freundlicher Genehmigung des Georg Thieme Verlags.



langen Nektarsporne der besuchten Blüten entstehen.
Bei den Parasiten und ihren Wirten geht es hingegen
um eine Auseinandersetzung unter primär negativen
Vorzeichen, die gelegentlich als „evolutionäres Wettrüs-
ten“ bezeichnet wird. Dieses Schlagwort wird indes der
sehr komplexen und sich im Verlauf der Evolution eines
Wirt-Parasit-Verhältnisses ändernden Situation nur
zum Teil gerecht, weil in der Auseinandersetzung zwi-
schen Parasit und Wirt nicht nur die Strategien des An-
griffs, sondern noch mehr die des Schutzes, letztlich –
bemerkenswerter Weise – vor allem (aber nicht nur) des
Parasiten vor dem Wirt (Evasionsmechanismen), mit
denen er den Abwehrmechanismen unspezifischer und
spezifischer Art (Immunsystem) zu entkommen sucht,
von essentieller Bedeutung sind. Letztlich „zielt alles da-
rauf ab“ (richtiger natürlich: führt im optimalen Fall da-
zu), dass einerseits der Parasit im Wirt möglichst wenig
beeinträchtigt seine Entwicklung fortsetzen, sich (in
diesem Wirt oder anderswo) vermehren kann und durch
den Wirt in seiner Verbreitung nicht behindert wird,
sondern im Gegenteil möglichst eine Verstärkung der
Ausbreitung erfährt, und dass auf der anderen Seite der
Wirt (in diesem Fall also der Mensch) keine Minderung
seiner Reproduktionskapazität erfährt. (Wenn er eine
Beeinträchtigung seiner Lebensqualität durch eine para-
sitäre Erkrankung erleidet und/oder früher stirbt, als es
seiner Lebenserwartung entspricht, ist dies aus der Sicht
der Evolution von durchaus untergeordneter Bedeutung
– wenn nur solche Ereignisse erst nach der Fortpflan-
zungsperiode eintreten.) Ein Mechanismus hat sich
möglicherweise aus der Koevolution der Parasiten und
des Menschen ergeben, der zu Vorteilen für den Wirt ge-
führt hat: die Reduktion von Allergien und bestimmten
Autoimmunerkrankungen durch Immunmodulation.

Es gibt ungefähr 70 Protozoen, mehr als 350 Hel-
minthen und viele 100 Arthropoden, die als Parasiten
des Menschen fungieren können. Der Mensch ist der
Organismus mit den meisten Parasiten, was darauf zu-
rückzuführen ist, dass diese euryöke, außerordentlich er-
folgreiche Spezies Homo sapiens in geradezu alle Ökosys-
teme der Erde direkt oder indirekt eingedrungen und
daher mit Parasiten zahlreicher anderer Metazoen in
Kontakt gekommen ist. Daher sind auch die weitaus
meisten beim Menschen nachgewiesenen Parasiten-
Spezies das Resultat mehr oder weniger zufälliger Begeg-
nungen, die selbstverständlich von jeglichen Überle-
gungen von Koevolution ausgeklammert werden kön-
nen.

Immerhin verbleibt eine erstaunlich hohe Zahl von
anthropostenoxenen Parasiten, ca. 35 – 12 Protozoen-,
17 Helminthen- und 6 Arthropoden-Spezies –, die in
ihrer Existenz auf den Menschen angewiesen sind, mit
dem sie durch eine lange gemeinsame Evolution, also

Koevolution, verbunden sind. Faktoren, die für das Ver-
ständnis der Interaktionen bedeutsam sind, sind die Bif-
urkation Hominini-Panini vor 6-7 Millionen Jahren in
Afrika, die Entstehung des aufrechten Ganges (wahr-
scheinlich in engem Zusammenhang mit dem Leben der
frühen Hominini am Wasser), die Herbivorie und Piszi-
vorie der frühen Hominini und die Entwicklung der
Karnivorie vor vielleicht 2,5 Millionen Jahren, der Ver-
lust des Haarkleids und (viel später) die Erfindung der
Bekleidung, die zahlreichen Migrationen und schließ-
lich unter bestimmten Gesichtspunkten auch relativ
junge Ereignisse wie Domestikation von Tieren, Sess-
haftwerdung und Entwicklung des Ackerbaus.
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1. Einleitung

Die Arten der mediterranen Orchideengattung
Ophrys sind schon lange als besonders fremdartig ausse-
hend bekannt. Ihre Blüten zeigen eine gewisse Insek-
tenähnlichkeit, die ihnen Bezeichnungen wie Bienen-,
Hummel- oder Fliegenragwurz eingebracht haben, um
nur die in Mitteleuropa bekanntesten Arten zu nennen.
Welche biologische Bedeutung hinter diesen Blütenfor-
men steckt, war lange Zeit gänzlich unbekannt. Selbst
der versierte Kenner der Bestäubungsbiologie der Or-
chideen, der Evolutionsbiologe Charles DARWIN
(1877), widmet in seinem Buch: „On the various con-
trivances by which British and foreign orchids are ferti-
lised by insects and ...“ kaum mehr als wenige Zeilen
der Gattung Ophrys. Er zitiert einige eher merkwürdig
klingende Beobachtungen eines Mr. Price, nach denen
Bienen die Blüten „angegriffen“ hätten und sie wie ei-
nen „Teufel“ behandelt hätten, den man „bekämpfen“
müsse. Darwin schrieb zurück, dass er sich außerstande
sehe, in diesem Verhalten irgendeinen Sinn zu sehen.

Dass in den vermeintlichen Angriffen ein Stückchen
Wahrheit steckt, konnte Darwin noch nicht ahnen. So
ist sein damaliger Kommentar, dass „er sich darauf kei-
nen Reim machen könne“. Tatsächlich hat erst der
Franzose Pouyanne in Algerien als erster erkannt, wel-
ches Geheimnis hinter den Blüten der Gattung Ophrys
steckt. Im Jahre 1916 erschien in der Zeitschrift der
französischen Gesellschaft für Gartenkunde ein Artikel
in französischer Sprache mit dem Titel: „Un curieux cas
de mimétisme chez les Ophrydées (Ophrys)“. Er beob-
achtete, dass als einzige Besucher der Blüten der Spie-
gelragwurz Ophrys speculum1 (= vernixia) die sehr bie-
nenähnlichen Dolchwespen Dasyscolia ciliata (= Camp-
soscolia) (Hymenoptera, Scoliidae) auftraten. Da es sich
bei den Besuchern ausschließlich um Männchen han-
delte, die auf der Blüte ganz offensichtlich Paarungsver-
suche ausführten und nicht etwa nach Nahrung such-
ten, schloss er daraus folgerichtig, dass diese Männchen
die Ophrys-Blüte für ihr Weibchen halten. Auch wenn

Wie Insekten-Männchen von Orchideenblüten
getäuscht werden – Bestäubungstricks und Evolution

in der mediterranen Ragwurzgattung Ophrys

H . F. PA U L U S

Abstract: The flowers of the Mediterranean orchid genus Ophrys imitate important specific sexual releasing factors of aculeate
hymenopteran females. They attract female-seeking males in a species-specific way. The males attempt to copulate with the la-
bellum. During the pseudocopulation the males remove the pollinia. If sexual mimikry is again successful, the next flower of the
same Ophrys species can be pollinated.
• As the relationship is species-specific, the pollinators serve as pre-pollinating isolation factors. The flowers use the premating
isolation factors of their pollinator species for their own genetic isolation from similar Ophrys species. Each Ophrys species has
its own pollinator species.

• This is illustrated by numerous examples in many experimental choice tests in the field under natural conditions.
• Evolution of new species is always a consequence of a change in pollinator. The new pollinator-species selects those individual
flowers for pollination which come nearest to its own female‘s releasing stimuli and consequently selects for the stimuli.

• If the systematic status of an Ophrys type is unclear, discovering its own pollinator is proof for its biospecies status.
• Identical pollinator species in different Ophrys species are possible only in those cases where the questionable plants are distrib-
uted allopatrically, or if syntopically distributed, if they are visited by bees with head- or abdominal pollinia. Examples for both
types are given.

• When different Ophrys species have identical pollinator species, then the appearance of the flowers can become very similar.
This convergence or parallelism occurs as a result of identical selection.

Key words: Pollination biology,Ophrys, pseudocopulation, female mimicry, signal evolution, olfactory communication, biospecies
concept, self pollination avoidance strategies, pollinia hypothesis.
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ihm dies natürlich zunächst niemand geglaubt hatte, so
hatte Pouyanne ein neues Bestäubungsprinzip entdeckt,
das ihm zu Ehren gelegentlich „Pouyanne‘sche Mimi-
kry“ genannt wird (PASTEUR 1982), häufiger aber als
„Pseudokopulation“ bezeichnet wird (CORREVON &
POUYANNE 1916, 1923, POUYANNE 1917; GODFERY 1925,
1929). KULLENBERG (1949, 1956, 1961) hat schließlich
in umfangreichen Studien das Phänomen im Prinzip ge-
klärt und bekannt gemacht. Alle Ophrys-Arten erlan-
gen Bestäubungen über diesen Mechanismus der Sexu-
altäuschung, das Verhalten der Männchen ist als Pseu-
dokopulation bekannt. Nur zwei Arten haben sich sozu-
sagen etwas anderes einfallen lassen: O. apifera macht
obligatorische Selbstbestäubung und O. helenae betreibt
eine besonders ausgefallene Art der Bestäuberanlo-
ckung, nämlich Schlafplatzmimikry für Männchen der
Langhornbienen-Gattung Tetralonia und Eucera (PAU-
LUS & GACK 1993), bei der wahrscheinlich ähnlich wie
bei der japanischen Orchidee Cymbidium pumilum für
Dronen der asiatischen Honigbiene Apis cerana japonica
(SASAKI et al. 1991) Aggregationspheromone den olfak-
torischen Stimulus darstellen. Es ist interessant zu er-
wähnen, dass Sexualtäuschung auch bei 11 Orchideen-
Gattungen in Australien (COLEMAN 1927, STOUTAMIRE
1975, BEARDSELL & BERNHARDT 1982, SCHIESTL et al.
2003), in Südamerika bei einigen Arten der Gattungen
Trigonidia und Mormolyca (Maxillariinae), die von sta-
chellosen Bienenmännchen (Meliponinae) bestäubt
werden (van der PIJL & DODSON 1966, SINGER 2002,
SINGER et al. 2004). Arten der Gattung Lepanthes (Pleu-
rothallidinae) werden dagegen von Pilzmücken (Sciari-
dae) besucht (BLANCO & BARBOZA 2005). Auch in Süd-
afrika wurden Orchideen mit Pseudokopualtion als Be-
stäubungsmethode gefunden (STEINER et al. 1994).

Pseudokopulation wurde nach der Entdeckung
durch Poyanne und einigen weiteren Beobachtungen
durch GODFERY (1922-1930) vor allem von KULLENBERG
(1961) bearbeitet, der klar aufzeigen konnte, dass Oph-
rys-Blüten Bestäuberweibchen imitieren. Ein wichtiger
Stimulus ist hierbei das Einsetzen eines Duftbouquets,
das die Bestäubermännchen für das Sexualpheromon ih-
rer Weibchen halten.

Demnach stellte sich eine Reihe von weiteren Fra-
gen:

Auf welchem Weg erreichen die Blüten diese Sexu-
altäuschung? Die plausible Annahme bestand darin,
dass eine Blüte die wichtigen paarungsauslösenden Sig-
nale imitieren muss, damit die Bestäubermännchen die
Blüte für ihr Weibchen halten und demnach mit Paa-
rungsverhalten antwortet. Die hierfür notwendigen Sig-
nale sollten, wie bei einer Reihe Insekten bekannt, op-
tische, olfaktorische und taktile sein. Für alle diese Sig-
nale muss eine entsprechende sensorische Ausstattung

beim Empfänger (hier den zu täuschenden Männchen)
ausgebildet sein. Worin die artspezifische Auslösung auf
der Rezeptor- und der neuronalen Ebene besteht, ist in
nur sehr wenigen Fällen bekannt. Darüber hinaus muss-
te in Freilandtests aufgezeigt werden, dass die vermutete
Artspezifität der Anlockung bei den vielen Arten der
Gattung Ophrys tatsächlich besteht.

In langjährigen und aufwendigen Freilandstudien
konnten PAULUS und Mitarbeiter in zahlreichen Wahl-
tests zeigen, dass jede Ophrys-Art nur einen einzigen ef-
fektiven Bestäuber hat. Gelegentlich fanden sich auch
weitere Blütenbesucher, die aber entweder nächst ver-
wandte Arten waren (und offenbar ähnliche Duftbou-
quets haben) oder aus nicht bekannten Gründen von
den Blütensignalen ebenfalls angelockt wurden. Die
kleine Liste der zunächst bekannten Bestäuber bei KUL-
LENBERG (1961) konnte beträchtlich vergrößert werden
(PAULUS & GACK 1990a, 1994). Dabei konnten auch
zahlreiche noch unbekannte neue Arten entdeckt und
ihr eigenständiger Artstatus über den Biotest eines eige-
nen Bestäubers gezeigt werden (z.B. PAULUS 1998,
2001b). Daraus konnte ein Biospezieskonzept entwi-
ckelt werden, dass bei diesen Pflanzen bedeutet, dass je-
de Artbildung stets über das Erschließen eines neuen
Bestäuber abgelaufen sein muss (PAULUS & GACK 1983,
1990a). Durch konsequente Anwendung dieses Konzep-
tes konnte erkannt werden, dass die Gattung statt der
ursprünglich 30-40 inzwischen weit über 260 Arten ent-
hält (DELFORGE 2005). Dasselbe Konzept konnte inzwi-
schen auch bei australischen Sexualtäuschblumen ange-
wendet werden (BOWER & BROWN 1997).

Ich werde im Folgenden unsere bisher vorliegenden
Daten präsentieren,

• wie Ophrys-Blüten diese Sexualtäuschung erreichen,
• wie sich die einzelnen Arten darin unterscheiden und
• welchen Einfluss dies alles auf die Evolution und Ar-
tenbildung der Gattung gehabt hat.

Ein weiter interessanter Punkt ist, dass wir inzwi-
schen auch einiges über die Methoden der Bestäubungs-
maximierung im Zusammenhang mit sexueller Selekti-
on wissen.

2. Das Prinzip der Bestäubung über
Sexualtäuschung

Als reguläre Bestäuber der Gattung Ophrys sind bis-
lang Männchen der aculeaten Hymenopteren (Ste-
chimmen) und zwei Arten der Käfer-Gattung Blitopertha
der Scarabaeidae (Blitopertha lineolata auf Ophrys blit-
opertha im Bereich der südöstlichen Ägäis und B. majus-
cula auf O. urteae in der Südtürkei, PAULUS & GACK
1990c und unpubl. ) beobachtet worden. Als Ausnahme
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treten aber auch sogenannte Nebenbestäuber auf, die
offenbar von Teilen des Duftbouquets der Ophrys-Blüte
mitangelockt werden (BORG-KARLSON 1989). Bei uns
sind dies vor allem der Gartenlaubkäfer Phyllopertha hor-
ticola (Scarabaeidae) (viele eigene Beobachtungen) und
die Schwebfliege Microdon (ENGEL 1985, eigene Beob.)
bei der Hummelragwurz Ophrys holoserica (Mitteleuro-
pa). Ihr normaler Bestäuber ist bei uns vor allem die
Langhornbiene Eucera longicornis (siehe Abb. 15). An-
sonsten sind aber in erster Linie Arten verschiedener
Bienenfamilien (Apoidea) Pollinarienüberträger. Ledig-
lich Ophrys speculum wird von der Dolchwespe Dasysco-
lia (= Campsoscolia auct.) ciliata (Scoliidae) (POUYANNE
1917, KULLENBERG 1949, 1961; GÖLZ & REINHARD
1977, PAULUS 1978) undO. insectifera von der Grabwes-
pe Argogorytes mystaceus (siehe Abb. 11), seltener auch
A. fargei (Sphecidae) (WOLF 1950, KULLENBERG 1956)
besucht. Wahrscheinlich wird auch O. cilicica in SO-
Anatolien ebenfalls von Argogorytes bestäubt (PAULUS
& GACK 1990a). Unter den Bienen sind es vor allem die
Andrenidae mit vielen Arten der Gattung Andrena (O.
fusci-lutea aggr., O. sphegodes aggr.), drei Arten der Sei-
denbienen (Colletes, Colletidae) (Ophrys arachnitiformis-
exaltata-Gruppe, O. algarvensis aus Südspanien, Ophrys
gortynia in Kreta und Ophrys murbeckii (= aspea) aus
Nord-Tunesien2), Pelzbienen der Gattung Anthophora,
Kuckucksbienen der Gattungen Melecta und Eupavlovs-
kia, Langhornbienen der Gattungen Eucera (s.lat.) und
Tetraloniella3 (O. holoserica s.lat. aggr.), die Holzbienen
Xylocopa iris (O. sipontensis, O. spruneri) und X. violacea
(O. grigoriana) (PAULUS 2006) sowie die Schmarotzer-
hummel Psithyrus vestalis (O. chestermanii und O. nor-
manii, Sardinien, PAULUS & GACK 1995). Aktuelle Zu-
sammenfassungen der Bestäuberbefunde findet sich bei
PAULUS & GACK (1986, 1990a, b, c, d, 1995) oder PAU-
LUS (2005, 2006).

Der Blütenbesuch selbst läuft fast immer nach einem
bestimmten Schema ab. Gerät ein auf Weibchensuche
befindliches Bestäubermännchen in die Duftfahne einer
auf ihn passenden Ophrys-Blüte (nach meinen Freiland-
beobachtungen ab ca 5-10 m), so beginnt ein Suchflug
in Richtung Duftquelle. Dieser ist meist mehr oder weni-
ger zickzackförmig, um dann ab etwa 1-2 m vor der Blü-
te immer enger zu werden. Schließlich sieht das Männ-
chen das vermeintliche Weibchen und stürzt sich blitz-
schnell auf die Blüte, landet, sucht nach der richtigen
Sitzposition und beginnt mit heftigen Kopulationsbewe-
gungen. Dazu wurde der Begattungsapparat meist schon
vor der Landung weit ausgestülpt. Das getäuschte Männ-

chen versucht immer und immer wieder mit stechenden
Hinterleibsbewegungen verbunden mit lautem Thorax-
Summen, die Geschlechtsöffnung des Pseudoweibchens
zu finden. Dann sitzt das Tier oft ganz ruhig, um mit hef-
tigem Flügelschwirren eine erneute Stimulation zu ver-
suchen. Bei diesen heftigen Bewegungen kommt das
Männchen sehr schnell mit den Klebscheiben der Polli-
narien in Berührung, die dann aus den Fächern heraus-
gezogen werden. Meist fliegt das Tier nach 10-30 sec ab,
um dann aber sehr oft auf einer weiteren Blüte zu landen.
Dann wiederholt sich das Spiel wieder, wird aber in der
Regel schneller abgebrochen.

Welche Bedeutung die einzelnen Verhaltenskompo-
nenten haben, ist auch im normalen Paarungsverhalten
der Bestäuberbienen wenig untersucht. Das zickzack-
förmige Anfliegen mit enger werdenden Amplituden
entspricht der Auffassung, dass nicht einem Konzentra-
tionsgefälle, sondern dass die Männchen versuchen, in
einer Art Dufttunnel zu bleiben, um so die Duftquelle zu
finden. BALKOVSKY & SHRAIMAN (2002) haben kürzlich
von einer chemo-physikalischen Seite gezeigt, dass sol-
che Duftfahnen aus Molekülwolken bestehen, die in un-
terschiedlicher Dichte und Packung mehr zufällig ver-
teilt in eine Hauptrichtung driften. Dadurch kann auch
kein Insekt einem Duftkonzentrationsgradienten fol-
gen, wie oft angegeben, sondern kann lediglich versu-
chen, in dieser Duftfahne zu verbleiben. Das machen
die Männchen so, dass sie mehr oder weniger im Zick-
zackflug dem Duftkanal folgen. Immer wenn sie ihn ver-
lassen, fliegen sie wieder solange suchend umher bis sie
diese erneut gefunden haben. Das heftige Flügelschwir-
ren und periodische Thoraxbrummen kommt bei allen
bestäubenden Bienenarten vor. Soweit bekannt, treten
dieselben Verhaltenskomponenten weit verbreitet auch
bei den richtigen Paarungen auf (ALCOCK et al. 1978,
EICKWORT & GINSBERG 1980). Bei Osmia rufa, die in
Sardinien als Bestäuber von Ophrys panattensis auftritt
(PAULUS & GACK 1995), ist dies sehr auffällig (RAW
1976, MADDOCKS & PAULUS 1987). Hier wird vermutet,
dass Weibchen aus den Vibrationssignalen auf die Kör-
pergröße des Männchens schließen können und diese
im Zusammenhang der sexuellen Selektion als Fitness-
Indikator ansehen (LARSEN et al. 1986, SEIDELMANN
1999). Beweiskräftige Untersuchungen liegen dazu al-
lerdings nicht vor. Sehr oft kann man sehen, dass die
Männchen während der Pseudokopulationen immer
und immer wieder mit heftigem Flügelschwirren ver-
bunden mit Kopulationsbewegungen das vermeintliche
Weibchen zu Reaktionen veranlassen wollen oder eben
einfach nur zeigen wollen, wie kräftig sie sind.

Da nach einer Landung auf der Ophrys-Lippe oft die
Pollinarien sofort entnommen worden sind, haben die
Blüten einen einfachen Trick erfunden, um während
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2 Colletes formosanus konnte ich erstmals Ende März 1998, ausgiebiger
dann Ende Februar 1999 bei der Pseudokopuation mit O. murbeckii
(sensu O. aspea) studieren.
3 Im südwestlichen Mitteleuropa wird die spät blühende (August) Oph-
rys elatior von Tetraloniella salicariae bestäubt.



weiterer Kopulationsversuche auf derselben Blüte
Selbstbestäubungen zu vermeiden. Die entnommenen
Pollinien stehen zunächst noch ca. 1-2 Minute senk-
recht in die Höhe, bevor sie sich nach einem Trock-
nungsprozess der Stielchen nach vorne senken. Erst
dann sind sie für eine Pollination einsatzbereit. In die-
ser Zeit kann sich also ein Männchen ohne Gefahr der
Selbstbestäubung auf derselben Blüte oder Pflanze zu
schaffen machen oder zu ihr zurückkehren. Schon DAR-
WIN (1862) hat die Pollinienabsenkung bei verschiede-
nen Orchideen genau untersucht und erkannt, dass die
Zeit, die bis zur völligen Absenkung benötigt wird, ge-
nau der durchschnittlichen Zeit entspricht, die z.B. ei-
ne Hummel bis zum Besuch eines nächsten Blütenstan-
des von Orchis mascula braucht.

Diese Pollinien kleben im Übrigen so fest am Kopf
oder Hinterleib, dass sie diese trotz heftiger Putzbewe-
gungen nicht mehr entfernen können. Solche Männ-
chen sind dann viele Tage oder auch einige Wochen re-
gelrecht markiert. Vor dem letzten Abflug streifen viele
Männchen mit ihrem Vorderbein-Putzkamm über die
Fühler. Danach können besonders die Lanhghornbie-
nen noch sekundenlang im Schwirrflug vor der Blüte
stehen. Regelrecht „ungläubig“ scheinen sie sich die
Blüte noch einmal genau anzuschauen und zu riechen,
um sich diese einzuprägen. Sie kehren dann fast nie wie-
der zu derselben Blüte zurück, da sie diese offenbar indi-
viduell wiedererkennen können, sondern besuchen an-
schließend neue Blüten. Tatsächlich konnten wir zei-
gen, dass die getäuschten Bestäubermännchen nach
kurzer Zeit sogar den Blütenschwindel durchschauen
und auf die Attrappe nicht mehr hereinfallen (PAULUS
et al. 1983, PAULUS & GACK 1984, PAULUS 1988a). Zu-
nächst vermeiden sie individuell diejenigen Pflanzen,
die sie schon einmal besucht haben, um später über-
haupt keine Ophrys-Blüten mehr zu besuchen. Neue
Anflüge erhalten Ophrys-Blüten daher meist nur von
noch Blüten unerfahrenen anderen Männchen. Dies er-
klärt auch, warum man das Phänomen der Pseudokopu-
lation bisher so selten beobachtet hat. Die Wahrschein-
lichkeit, bei der Pseudokopulation gerade dabei zu sein,
ist sehr gering, da sie in der Blühzeit einer Pflanze mit
viel Glück gerade ein einziges Mal passiert. Ein be-
stimmtes Pflanzenindividuum blüht ca 3-4 Wochen
lang. Die Bestäubungsrate in einer Ophrys-Population
ist kaum je höher als 5-10%! Dennoch reicht diese Ra-
te bei weitem aus, um den Fortbestand der Population zu
sichern. Wenn Bestäubungen auch selten sind, so sind
sie doch sehr effektiv. Jede bestäubte Blüte kann über
30000 Samen liefern (NAZAROV & GERLACH 1997)!
Die zentraleuropäischen Arten Ophrys holoserica und O.
sphegodes haben ca. 12000-14000 Samen/Blüte (Paulus,
unpubl.).

Doch mit welchen Tricks ist eine Ophrys-Blüte in
der Lage, die Bestäubermännchen zu täuschen und sogar
nur solcher ganz bestimmter Arten?

2.1. Methoden der Signalfälschung

Die Arten der Orchideengattung Ophrys müssen,
um angeflogen und bestäubt zu werden, mit ihren Blü-
ten die wichtigen paarungsauslösenden Signale imitie-
ren (KULLENBERG 1961, KULLENBERG 1973 a, b, PAULUS
& GACK 1980, 1990b, PAULUS 1988, 2006). Diese Sig-
nale sind primär von den Bestäuberinsekten in ihrer ei-
genen sexuellen Evolution entwickelt worden. Sie die-
nen ihnen als gut funktionierende Mechanismen zur
spezifischen Arterkennung und damit zur Verhinderung
von Hybridisierungen. Darüber hinaus dürften sie eine
wichtige Rolle im Rahmen der sexuellen Selektion spie-
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Tab. 1: Bestäubergruppen in der Gattung Ophrys.

Bestäuber Ophrys-Arten- Zahl Verbreitung
Gruppe Ophrys-Arten

Scoliidae speculum 1 Mittelmeerraum

Sphecidae insectifera 1 Zentral-Europa

Argidae subinsectifera 1 NO-Spanien

Apoidea, Colletidae
Colletes exaltata-arachniti 2-7 Zentr. Mittelmeergebiet:

formis-cephalonica NO-Spanien bis N-Dalma-
tien und NW-Griechen-
land, Ionische Inseln

Colletes *murbeckii (=aspea) 1 Tunesien, O-Algerien

Colletes *algarvensis 1 S-Spanien, S-Portugal

Colletes gortynia 1 Kreta

Apoidea, Andrenidae
Andrena sphegodes- ca. 65 Europa, Mittelmeer-

Gruppe gebiet bis Turkmenistan

Andrena *fusca-lutea-aggr. ca. 65 Mittelmeergebiet

Andrena aymoninii 1 S-Frankreich

Apoidea, Anthophoridae
Anthophora *omegaifera- 4-6 Disjunkt westl./öst.

dyris-Gruppe Mittelmeergebiet

Anthophora argolica-crabro- 9 zentrales/östl.
nifera- Gruppe Mittelmeergebiet

Melectini cretica-reinholdii 6 Griechenland, Türkei, N-
Iran

Xylocopa spruneri, grigoriana 2 Griechenland, Kreta
sipontensis 1 S-Italien

Eucera/ holoserica-scolopax- ca. 70 Mittelmeergebiet,
Tetraloniella oestrifera- Gruppe Zentral-Europa

Apoidea, Megachilidae
Osmia lunulata-promontori- 3 Italien, Sardinien,

tarentina-Gruppe Sizilien

Chalicodoma bertolonii- bertolonii- 7-11 S-Frankreich, N-Spanien,
formis- melitensis- Italien, Balearen,
Gruppe Kroatien, Malta

Chalicodoma ferrum-equinum 1-2 Griechenland, Türkei

Chalicodoma gottfriediana 1 Kephallonia

Chalicodoma *atlantica 1 S-Spanien, N-Afrika

Coleoptera, Scarabaeidae
Blitopertha *blitopertha-urteae 2 SO-Griechenland, Türkei

*Abdomenpollination
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Abb. 1: Beispiele von artspezifischen Bestäubern in der Gattung Ophrys.



len. Drei Grundtypen von Signalen oder Reizen spielen
hierbei eine wichtige Rolle:

• Duft- oder olfaktorische,
• optische und
• taktile Reize,

die jeweils als mehr oder wenige komplexe Muster
den Charakter von Schlüsselreizen haben und daher in
angeborener Weise von einem sogenannten AAM (an-
geborener Auslösemechanismus) im Gehirn der Männ-
chen erkannt werden.

Aus der Fortpflanzungsbiologie vieler Insekten weiß
man, dass zur Anlockung des Geschlechtspartners che-
mische Lockstoffe (Sexualpheromone) eingesetzt wer-
den, die von den Männchen in artspezifischer Weise mit
Hilfe ihrer Geruchsrezeptoren auf den Fühlern erkannt
und mit Suchflügen nach ihren Weibchen beantwortet
werden. Die Männchen besitzen einen in ihrer Evoluti-
on erworbenen artspezifischen AAM, der ihnen ermög-
licht, unter tausenden von Duftstoffreizen genau dieje-
nige Duftstoffmischung zu erkennen, die von ihren
Weibchen als Arterkennungsabzeichen eingesetzt wird.

In der Nähe der Weibchen angekommen, können
dann vom Männchen optische Signale ihrer Weibchen
wahrgenommen und wiederum in artspezifischer Weise
erkannt werden. Auf dem Weibchen niedergelassen,
treten eine dritte Sorte von Reizen in Aktion, nämlich
taktile, mit deren Hilfe die Männchen Information da-
rüber erhalten, wo bei demWeibchenkörper hinten und
vorne ist. Dazu wird sehr schnell der „Strich“ der Kör-
perbehaarung registriert (KULLENBERG 1961, PIRSTINGER
1996). Sie müssen auch hierbei sehr schnell sein, weil
auch andere Männchen identische Absichten verfolgen
und es dann letztlich darauf ankommt, wer der Schnells-
te ist (scramble competition, sexuelle Selektion). Der
Schnellste ist der, der ein Weibchen schneller findet, er-
kennt und schließlich dank der richtigen Orientierung
auf dem Weibchen selbst die Kopulation erlangt. Nicht
untersucht ist, wieweit auch die taktilen Reize eine ge-
wisse Spezifität enthalten. Bislange vorliegende verglei-
chende SEM-Untersuchungen der Lippenbehaarungen
und vor allem Experimente haben noch keine ausrei-
chenden Hinweise bringen können (PIRSTINGER 1996).
Es ist zu vermuten, dass sie nur im Zusammenhang mit
kontakt-chemischen Reizen erfolgen wird.

Wir werden sehen, dass Ophrys-Blüten alle diese
Signale imitieren, um erfolgreich spezifische Bestäuber-
männchen anzulocken, sie zu täuschen und für ihre Pol-
linienübertragung zu benutzen.

2.1.1. Duftsignale

EineOphrys-Blüte produziert über das Labellum ver-
teilt in vielen Drüsenzellen hunderte verschiedener

Duftkomponenten, deren jeweilige Mischungsverhält-
nisse und Konzentrationen ein für die Ophrys-Arten
spezifisches Duftbouquet („Parfüm“) ergibt. Die Stoffe
selbst sind vor allem Terpenoide, langkettige aliphati-
sche Kohlenwasserstoffe, Aldehyde, Ketone und 1-, 2-
Alkohole sowie cyclische (aromatische) Verbindungen,
also Stoffe, die auch sonst im Tier- und Pflanzenreich
häufig als Duftstoffe eingesetzt werden. Erst ab 1978
hatten Bergström, Hefetz, Borg-Karlson u. a. mit Duft-
stoffanalysen bei Blüten und Bienen, um die olfaktori-
sche chemische Anlockung zu dokumentieren. Zusam-
menfassungen für Insekten im Allgemeinen finden sich
bei FRANCKE & SCHULZ (1999), für Bienen bei DUFFIELD
et al. (1984), FREE (1987), ENGEL et al. (1997), eine
neue in AYASSE et al. (2001). Doch mit den erstaunlich
langen Listen von vorkommenden Duftmolekülen aus
den Ophrys-Blüten konnte man lange Zeit nichts anfan-
gen, zumal sie zumindest im qualitativen Bereich ein-
zeln getestet, nicht mit den Duftstoffen der parallel ana-
lysierten Bestäuber übereinstimmten (BORG-KARLSON
1987, 1990). Verhaltenstests mit verschiedenen künst-
lich dargebotenen Duftkomponenten erbrachten ledig-
lich, dass bestimmte Komponenten zwar in der Lage
sind, Reaktionen bei den Männchen auszulösen, darin
aber keinerlei Artspezifität gefunden werden konnte
(KULLENBERG & BERGSTRÖM 1976, PRIESNER 1973).
BORG-KARLSON (1990) schloss sogar daraus, dass Oph-
rys-Blüten lediglich Gruppen von nur beiläufig wirksa-
men Duftkomponenten produzieren, auf die nur ein
kleiner Teil der Bestäubermännchen hereinfallen. Dies
tun sie auch nur deshalb, weil sie, solange ihre richtigen
Weibchen noch nicht geschlüpft sind, eine sehr niedri-
ge Schwelle haben, auf alles zu reagieren, was irgendwie
Weibchen ähnlich ist. Daraus resultierte lange die An-
nahme einer Duftstoffmimikry, in der aber die Blüten
chemisch anders operieren als die Bienen.

Die langen Listen der gefundenen Duftstoffe aus
Ophrys-Blüten (BERGSTRÖM 1978, BORG-KARLSON
1987, 1990; BORG-KARLSON et al. 1985, 1987) haben
immerhin gezeigt, dass bei Beachtung der korrekten
Systematik alle Arten tatsächlich ein jeweils hochspezi-
fisches Duftstoffgemisch besitzen. Bemerkenswert daran
ist, dass diese Mischungen höchstens in einzelnen Kom-
ponenten mit den entsprechenden Duftstoffmischungen
der Bestäuberweibchen übereinstimmen. Dazu muss al-
lerdings angemerkt werden, dass in diesen Untersu-
chungen merkwürdiger Weise nie adäquate Objekte,
nämlich noch unbegattete (virginelle) Bestäuberweib-
chen in vergleichbarer Weise untersucht worden sind,
wir also über die für die Männchen reizwirksamen Kom-
ponenten bis vor kurzem nicht unterrichtet waren
(BERGSTRÖM & TENGÖ 1978, BERGSTRÖM et al.1982,
FRANCKE et al.1981, 1984, TENGÖ & BERGSTRÖM 1976,
1977, BORG-KARLSON 1990 u.v.a.). Aus den langen Lis-
ten von gefundenen Duftmolekülen konnte nicht auf
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die für die Männchen artspezifisch anlockenden Kom-
ponenten geschlossen werden.

Eine erste Untersuchung der Reaktionen über Elek-
troantennogramm-Techniken wurde von PRIESNER
(1973) vorgenommen. Er konnte zeigen, dass Andrena-
Männchen tatsächlich auf diese Duftgemische antwor-
ten. Doch war bei seinen Objekten keine einzige als Be-
stäuber auftretende Art dabei, so dass aus diesen Resul-
taten keine weiteren Schlüsse gezogen werden konnten.
Bislang ging man daher davon aus, dass die Ophrys-Ar-
ten daher Duftmimikry betreiben, indem sie mit che-
misch anderen Stoffgemischen dieselbe physiologischen
und verhaltensbiologischen Reaktionen bei den Männ-
chen auslösen, wie dies ihre arteigenen Weibchen tun
(KULLENBERG 1973a) und dabei nur bedingt spezifisch
reagieren. Wie aus den zahlreichen Freilandbeobach-
tungen später ersichtlich war, sprechen die Männchen
auf diese gefälschten bzw. signalkopierten Düfte mit ih-
ren angeborenen Auslösermechanismen (AAM‘s) so
spezifisch an, als wären es die echten Auslösersignale ih-
rer Weibchen. Im Übrigen konnten wir in zahlreichen
Freilandtests auch zeigen, dass die alte These nicht zu-
trifft, nach der die Ophrys-Blüten nur reizwirksam wä-
ren, wenn die Bestäuberweibchen noch nicht aktiv
sind. Nach meinen Erfahrungen sind die Ophrys-Blüten
für Männchen immer reizwirksam, auch lange nachdem
die Weibchen schon geschlüpft sind (PAULUS 1988,
PAULUS & GACK 1990 a-d).

Das Duftbouquet ist eine perfekte Signalkopie

Da nach bisherigen Duftstoffuntersuchungen gänz-
lich unklar war, welche der Substanzen die reizwirksa-
men sind, mussten wir ein neues Verfahren einsetzen,
um aus dem Gesamtbouquet von weit über 100 Molekü-
len diejenigen herauszufinden, die für die Männchen
das Signalbouquet für ihr noch unbegattetes Weibchen
darstellt. Dazu musste allerdings vorher das Sexuallock-
stoffbouquet des Bestäuberweibchen geklärt werden, da
sonst nicht klar ist, wonach gesucht werden soll
(SCHIESTL et al. 1999a). Erschwerend kam hinzu, dass
bis vor kurzem von keiner einzigen Wildbiene ein Sexu-
alpheromon bekannt war. Die Extraktion der Weibchen
erbrachte nämlich ebenfalls nur eine ungewöhnliche
große Ansammlung von vor allem langkettigen Kohlen-
wasserstoffen, von denen ihrerseits nicht bekannt war,
welche Moleküle davon in welcher Mischung als Sexu-
allockstoff fungieren.

Die Methode, dies herauszufinden bestand darin, die
gaschromatografische Analysetechnik (im Verband ei-
ner Massenspektrometrie, um die Moleküle zu identifi-
zieren) für die vielen Duftmoleküle mit einer Elektroan-
tennogramm-Technik (gas chromatography-electroan-
tennography = GC-EAD) zu koppeln. Das funktioniert
im Prinzip so, indem die Duftbouquets der Ophrys-Blü-

ten zur Analyse in die Gaschromatographie-Säule ein-
gespritzt werden. Dort werden sie in der Reihenfolge ih-
rer Molekülgrößen verdampft und als chromatographi-
sches Pik-Muster sichtbar gemacht. Jeder Pik entspricht
einem einzelnen Molekül in diesem Gemisch. Als erstes
verdampfen natürlich die leicht flüchtigen, später die
schwerer flüchtigen Moleküle. Die Kopplung mit einer
Elektroantennogramm-Analyse besteht darin, dass man
nun im Verband der chemischen Analyse gleichzeitig
jedes dieser Moleküle einzeln über die Nase der Bienen-
männchen bläst und diese „befragt“, ob sie den Stoff rie-
chen oder nicht. Diese Befragung erfolgt so, dass man
zwei Elektroden an die Basis und an die Spitze der An-
tenne einsticht, die einen Strom dann messen, wenn ei-
ne oder viele der zahlreichen Geruchsrezeptoren auf
dieser Antenne antworten. Sie antworten dann, wenn
sie mit ihren Sinneszellen das Molekül wahrnehmen.
Diese Antworten können als Elektrodenstrom sichtbar
gemacht werden. Genau mit diesen Methoden identifi-
zierten wir die spezifischen Duftstoffgemische der Spin-
nenragwurz (Ophrys sphegodes) und den Weibchen sei-
ner Bestäuberbiene Andrena nigroaenea (SCHIESTL et al.
1999a, b, 2000). Das gleiche taten wir auch mit Ophrys
speculum (= vernixia) und ihrer Bestäuberdolchwespe
Dasyscolia (= Campsoscolia) ciliata (AYASSE et al. 2003).
Natürlich wurden hier zum ersten Mal virginelle Weib-
chen untersucht. Zunächst wurden alle von der Lippe
emittierten Duftmoleküle charakterisiert und diese mit
Cuticula-Abwaschen noch unbegatteter Andrena ni-
groaenea- und Dasyscolia ciliata-Weibchen verglichen.
Jeweils beide Duftstoffgemische wurden über die Gas-
chromatographie in ihre Komponenten zerlegt und je-
der Molekültyp einzeln über die Antenne von Männ-
chen geblasen. An ihnen wurden auf elektrophysiologi-
schemWeg über Summenpotentiale Reaktionen gemes-
sen. Dabei stellte sich heraus, dass Rezeptoren auf den
Antennen der Andrena nigroaenea-Männchen in beiden
Duftbouquets genau auf dieselben Gruppen von etwa
16-18 Molekülen reagierten. In anschließenden Verhal-
tenstest (Biotests) wurden wiederum genau diese 16
Moleküle als Bouquet frei fliegenden Männchen gebo-
ten. Auch sie reagierten nur auf diese Mischung mit spe-
zifischen Kopulationsreaktionen (SCHIESTL et al. 1999b,
2000). Damit war zum ersten Mal gezeigt worden, mit
welchen Komponenten gelockt wird und dass diese bei
der Blüte und dem unbegatteten Bestäuberweibchen
völlig identisch sind. Die bisher angenommene Mimi-
kry in Form von Duft-Äquivalenz bzw. die These, dass
Ophrys-Blüten lediglich sekundär wirksame Stoffe emit-
tieren (BORG-KARLSON 1990), stimmt also nicht. Das
artspezifisch reizwirksame Duftbouquet wird sogar ziem-
lich genau imitiert. Offenbar operieren viele der nah
verwandten Ophrys-Arten in der Weise, dass sie mit ei-
nem Komponenten reichen Set an langkettigen Koh-
lenwasserstoffmolekülen einen jeweils artspezifisches
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Bouquet erzeugen (Abb. 2). Dasselbe Prinzip, jedoch
mit lediglich 2-4 Komponenten, ist bei einer Reihe von
Nachtfaltern bekannt (ROELOFFS 1995). Wie bei diesen
Nachtfaltern werden bei nah verwandten Ophrys-Ar-
ten, insbesondere solchen, die zusammen wachsen, ver-
schiedene Mischungen lediglich dadurch erzeugt, dass
mit den relativen Anteilen derselben Komponenten
„gespielt“ wird (SCHIESTL & AYASSE 2002). Im Unter-
schied zu den Nachtfaltern sind dieOphrys-Bienenweib-
chen-Duftmischungen wesentlich komplexer.

Weitere vergleichbare Untersuchungen laufen zur
Zeit in solchen Orchideen-Arten-Gruppen (Ophrys fus-
ca s.lat. und O. sphegodes s.lat.), bei denen allopatrisch
verbreitete, aufgrund deutlich divergierender Blüten-
morphologie als Arten interpretierte Formen vorkom-
men, die alle von derselben Bienenart bestäubt werden.
Die Hypothese ist, dass alle diese Morphospezies-Typen
in der Evolution unabhängig denselben Bestäuber er-
schlossen haben (PAULUS 1998, 2001b) und dann natür-
lich alle mit denselben Duftbouquets operieren müss-
ten. Es handelt sich um Arten, die von Andrena flavipes
einerseits und A. nigroaenea andererseits bestäubt wer-
den. Letztere Bienenart bestäubt Ophrys fusca s.str.

(Mallorca), O. sitiaca (Kreta) per Abdomenpollination
sowie Ophrys sphegodes (SW-Deutschland, Ost-Öster-
reich, Süditalien) und O. grammica (= cf. herae auct.)
(aus Kreta) per Kopfpollination. Andrena flavipes pseu-
dokopuliert dagegen mit den jeweils allopatrisch ver-
breiteten Ophrys bilunulata (Südwesteuropa), O. funerea
(= zonata) (Sardinien), O. obaesa (Sizilien), O. caesiella
(Malta, S-Sizilien), O. leucadica (S-Griechenland, Ioni-
sche Inseln, Inseln der Ägäis außer Kreta), O. africana
(N-Tunesien) und O. israelitica (Israel) (PAULUS &
GACK 1990a, b, c; PAULUS 2001a). Bislang vorliegende
Resultate zeigen, dass alle diese Arten tatsächlich mit
denselben Duftbouquets anlocken (STÖKL et al. 2005).

Sie bestätigen, dass auch bei anderen Ophrys-Arten
und ihren Bienen offenbar nicht nur mit einzelnen we-
nigen Duftmolekülen gearbeitet wird, sondern ein art-
spezifisches Duftmuster durch die Mischung bestimmter
Stoffklassen wie etwa Alkene und Alkane erzeugt wird.
Spezifisch scheint hier neben den Molekültypen selbst,
das Mischungs- und Mengenverhältnis von Alkanen zu
Alkenen zu sein.

Ein gänzlich anderer Fall findet sich bei dem Arten-
paar Dasyscolia ciliata (Scoliidae) und Ophrys speculum
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Abb. 2: Gas-Chromatogramme (GC: weiße Linien) der Duftbouquets und simultane Elektroantennogramme (EAG = EAD: rote Linien) von
bei Andrena nigroaenea und Ophrys sphegodes. Jeder Pik im Chromatogramm stellt ein Duftmolekül dar. Jeder Ausschlag im EAD stellt
eine Reaktion auf der männlichen Antenne dar. Das bedeutet, dass dieses Molekül von dem Männchen wahrgenommen wurde. Die
Männchen reagierten auf diesselben 14 blau markierten Moleküle, nämlich die aus den Weibchenextrakten als auch auf die der Ophrys-
Blüten (verändert und ergänzt nach SCHIESTL et al. 1999b, 2000).



(= vernixia). Nach den bisher vorliegenden Daten wird
hier nur mit wenigen Molekültypen, nämlich (α-1)-Hy-
droxy und (β-1)-oxo Säuren, insbesondere 9-Hydroxy-
decanoid Säure operiert. Es handelt sich um eine Mole-
külgruppe, mit der auch die Honigbienenkönigin ihre
Männchen anlockt (AYASSE et al. 2003).

Daraus ergibt sich die interessante Frage, welche ka-
nalisierenden Zwänge Ophrys-Arten veranlassen, ein-
mal mit sehr komplexen Mischungen und in anderen
Fällen nur mit einem oder wenigen komplexen Molekü-
len Bestäubermännchen anzulocken. Eine Antwort
könnte in dem Zusammenhang liegen, dass artenreiche
Ophrys-Artengruppen stets von Bienengattungen be-
stäubt werden, die ihrerseits sehr artenreich sind. Sol-
che Ophrys-Arten sollten dann mit komplexen Mi-
schungen locken, da auch die Bienenarten sich offenbar
über komplexe Duftmuster voneinander genetisch iso-
lieren. Dies würde auf von Andrena-, Anthophora- und
Eucera-Arten bestäubte Ophrys-Gruppen zutreffen. Wie
die Tabelle zeigt, besteht hier eine deutliche Korrelati-
on. Dagegen gibt es in Europa keine weitere Art der
Gattung Dasyscolia. Ähnliches gilt für Argogorytes (Spe-
cidae), die Bestäuber vonOphrys insectifera ist. Hier sind
zwar viele Blütenduftkomponenten bekannt (BORG-
KARLSON et al. 1987), nicht jedoch das spezifische
Lockstoffbouquet. Die Erwartung ist, dass auch hier der
Lockstoff aus nur wenigen komplexen Molekülen be-
steht. Tatsächlich fanden in dieser Artengruppe nur we-
nige weitere Artabspaltungen statt, die jweils von kom-
plett verschiedenen Bestäubergruppen verursacht wor-
den sind. Ophrys insectifera wird von einer Grabwespe
(Sphecidae), O. aymoninii von einer Biene (Andrena
combinata) und O. subinsectifera von einer Bürstenhorn-
Blattwespe (Argidae) bestäubt, die also im System der
Hautflügler ziemlich weit auseinander stehen.

Eine weitere interessante Frage ist, ob für Männ-
chen virginelle Weibchen dieselbe Reizwirksamkeit ha-
ben wie die entsprechenden Ophrys-Blüten. Dazu liegt
bislang für O. speculum nur ein Experiment (von mir
Ende Februar 1999 in Tunesien durchgeführt) vor, das
zeigt, dass tatsächlich kein wesentlicher Unterschied in
der Attraktion besteht. Hierzu war es notwendig, ein si-
cher noch unbegattetes Weibchen von Dasyscolia ciliata
im Wahltest mit einer Blüte von Ophrys speculum flie-
genden Männchen anzubieten. Da die Optik der Blüte
gegenüber der des Weibchens offenbar reizwirksamer ist
(siehe unten), war es nötig, beide Duftsituationen mit
identischer Optik zu versehen. Dazu habe ich in ein
oben offenes Glasröhrchen ein virginelles Weibchen, in
das andere eine Ophrys speculum-Blüte gegeben. Beide
wurden dann oben mit je einer Ophrys-Blüte derselben
Pflanze versehen, so dass fliegende Männchen nun die
rechte Blüte zusätzlich mit Weibchenduft versehen, die

linke mit nur Blütenduft versehen war. Anschließend
wurden über einen Zeitraum von 100 Minuten die An-
flugraten durch Männchen gezählt. Alle 30 Minuten
wurden dazu die beiden Blüten um ca. 10 m versetzt, um
in neue Männchen-Schwarmareale zu gelangen. Das Er-
gebnis war relativ eindeutig: beide Blütentypen wurden
etwa gleich häufig gewählt, so dass man daraus den
Schluss ziehen kann, dass in dieser experimentellen Si-
tuation der Weibchenduft nicht reizwirksamer ist als der
Blütenduft.

2.1.2. Optische Signale

Nachdem Insekten- oder hier Bienenmännchen der
Duftfahne folgend ihren Weibchen so nahe gekommen
sind, dass sie diese auch sehen können, folgen in der
Kette der Paarungsauslöser optische Signale, die dem
Männchen nicht nur genauer zeigen, wo das Weibchen
sich befindet, sondern auch durch besondere optische
Merkmale weiter signalisiert, ob es sich tatsächlich um
ein arteigenes Weibchen handelt. Bislang gibt es keine
spezifischen Untersuchungen, an welchen Formen oder
Farben Männchen ihre Weibchen erkennen. Wir kön-
nen daher vorläufig nur aus den zahlreichen Arbeiten
zum Formen- und Farbensehen bei der Honigbiene und
wenigen anderen Insekten auf einige basale Mechanis-
men schließen, die sicher auch für andere Insekten gel-
ten (CHITTKA et al. 2001, BRISCOE & CHITTKA 2001).
Etwas vereinfacht gesagt, nehmen wir (und wohl die
meisten Wirbeltiere) unsere Welt als komplexe Bilder
wahr, während Insekten offenbar ihre optische Welt
„abstrakter“ sehen. Verhaltensbiologisch setzen sich
Objekte außerdem aus einer Summe von Signalen zu-
sammen, die nach einer Perzeption neuronal danach be-
wertet werden, ob sie „interessant“ oder „uninteressant“
sind, ob sie Auslösecharakter haben und/oder gelernt
werden können. Dies ist für die Interpretation des Aus-
sehens und der Färbungen der Ophrys-Blüten mit ihren
Zeichnungsmustern von Bedeutung.

Auch wenn es bis heute kaum systematische Unter-
suchungen der Rolle der optischen Signale bei Ophrys
gibt (KULLENBERG 1961, PAULUS 1988a), so können den-
noch einige allgemeine Aussagen gemacht werden, die
aber mehr Analogie- und Plausibilitätsschlüsse darstellen
und erst experimentell genauer geprüft werden müssen.

Bei einer vergleichenden Betrachtung von Ophrys-
Labellummustern und der nahe liegenden Annahme,
dass sie die Flügel der Bestäuberweibchen mit ihrem
Glanz imitieren, kann man drei Blütenfarb- und Zeich-
nungsmustertypen unterscheiden. Sie sind vermutlich
ein Ausdruck dafür, welche Rolle optische Signale für
die Weibchenerkennung im normalen Leben der Be-
stäubermännchen spielen. Grundlage dieser Hypothese
ist die Annahme, dass Bestäubermännchen zumindest
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diejenigen optischen Signale bei ihren Blüten selektie-
ren, die sie aufgrund ihrer Weibchenerwartung (also der
optischen AAM‘s für ihre Weibchen) als Minimum für
die Weibchenerkennung benötigen. Wenn die optische
Weibchenerkennung detailliert ist, nehmen wir an, dass
auch die Ophrys-Blüten davon mehr imitieren müssen,
um angeflogen und im Vergleich zwischen den Artge-
nossen eventuell häufiger bestäubt zu werden. Dies ent-
spricht im Rahmen der sexuellen Selektion einem „ma-
le choice“ Verhalten. Dieser Hypothese liegt auch zu-
grunde, dass Evolution opportunistisch arbeitet, so dass
durch Selektion nur soviel hervorgebracht werden soll-
te, wie unbedingt notwendig ist. Die hier wirksame Se-
lektion ist eine Form intersexueller Selektion, da Be-
stäubermännchen zwischen den Blüten einer Art so
wählen, dass die jeweils weibchenähnlichste den höchs-
ten Bestäubungserfolg haben sollte (PAULUS 1988a).

Beim Typ 1 scheinen optische Signale im Sexualle-
ben der Bestäubermännchen eine große Rolle zu spie-
len, so dass die Ophrys-Blüten darauf hin selektiert wor-
den sind, auch für unser Auge nachvollziehbar bedeu-
tend weibchen-ähnlicher zu sein. Hierher gehört als Pa-
radebeispiel Ophrys speculum (= vernixia) als diejenige
Art, an der POUYANNE (1917) sicherlich bezeichnender
Weise das Phänomen als erster entdeckt und richtig er-
kannt hatte (PAULUS 1978, PAULUS & GACK 1980).
Wenn man das Artenpaar O. speculum und das Bestäu-
berweibchen Dasyscolia ciliata vergleichend betrachtet,
kann man leicht erkennen, dass der blaue Spiegel der
Blütenlippe eine Imitation des blauen Flügelglanzes, die
fuchsrote Labellumbehaarung eine solche der Körperbe-
haarung des Weibchens darstellt. Die Seitenlappen sind
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Abb. 3: Vergleich der
Blüte der

Spiegelragwurz
Ophrys speculum mit
dem Weibchen des

Bestäubers Dasyscolia
ciliata (Scoliidae). Die
Ähnlichkeit ist auch

für unser
menschliches Auge

verblüffend.

Abb. 4: Vergleich der Blüten von Ophrys speculum ssp. speculum (Westrasse)
mit dem Bestäuberweibchen (Dasyscolia ciliata ssp. ciliata) (unten) und O. spe-
culum ssp. orientalis (Ostrasse) mit dem Weibchen der Ostrasse von Dasyscolia
ciliata ssp. araratensis. Die Blüten der Ostrasse sind entsprechend dunkler, da
die Männchen als Bestäuber diese so selektiert haben (nach PAULUS 2001b).



vermutlich die Mittel- und Hinterbeine des Weibchens.
Welche weiteren Details hier ebenfalls wichtig sind, ist
nicht untersucht. Auffällig sind bei vielen Ophrys-Ar-
ten die rundlichen, meist glänzenden Basalschwielen
(Staminodialpunkte). Sie wurden von DARWIN (1862)
fälschlich als die Sprengel‘schen Scheinnektarien oder
später von vielen Autoren häufig als Augenimitationen
interpretiert. Tatsächlich handelt es sich eher um die
Imitation der Schüppchen über der Flügeleinlenkung
des Bestäuberweibchens, um die sogenannten Tegulae
(Abb. 3). Dass diese fuchsrote Lippenbehaarung tat-
sächlich die entsprechende Körperbehaarung des Weib-
chens imitiert, geht auf verblüffend plausible Weise da-
raus hervor, dass dieser Fäbungstyp nur für die westme-
diterranen Dasycolia ciliata ssp. ciliata zutrifft. Die ostme-
diterrane Rasse dieser Art, D. ciliata ssp. araratensis, ist
dagegen dunkel-braunrot gefärbt. Dementsprechend ist
auch die Lippenfärbung der ostmediterranen Spiegelrag-
wurz deutlich dunkler (O. speculum ssp. orientalis, PAU-
LUS 2001b) (Abb. 4).

Der zweite Typ repräsentiert solche Ophrys-Arten,
die für unser Auge bereits deutlich weniger Insektenähn-
lichkeit aufweisen. Sie zeigen aber Farb- und Zeich-
nungsmuster, die mit den Bestäuberweibchen verglichen
doch noch klare Hinweise erkennen lassen. Beispiele
sind Ophrys cretica, O. ariadnae oder O. kotschyi, die mit
ihren schwarz-weiß gemusterten Lippen die entspre-
chende Färbung und Musterung der Bestäuberweibchen
der Gattung der Kuckucksbienen Melecta (Anthophori-
dae) imitieren (PAULUS & GACK 1983b, 1990a, b, PAU-
LUS 1988b) (Abb. 5a, b). Ähnliches gilt auch fürO. rein-
holdii mit der mit Melecta sehr nah verwandten Gattung
Eupavlovskia (PAULUS & GACK 1990a, b). Die Weibchen
der Mörtelbienen-Gattung Chalicodoma (Megachilidae)
sind meist blauschwarz gefärbt und haben dunkelblau
schillernde Flügel. Entsprechend dunkel sind die Lippen
von O. atlantica, O. bertolonii, O. aurelia, O. benacensis
oderO. ferrum-equinum gefärbt. Sie haben alle außerdem
ein leuchtend dunkelblaues Mal, das im Spitzendrittel
der Lippe liegt. Sie werden nämlich von Chalicodoma pa-
rietina bestäubt, deren Männchen allerdings rotbraun ge-
färbt sind (BÜEL 1978, PAULUS & GACK 1981, VÖTH
1984). In diese Kategorie gehören auch die von blau-
schwarz glänzenden Xylocopa-Arten bestäubte Ophrys-
Arten (O. spruneri, grigoriana, sipontensis, PAULUS &
GACK 1990b, c). Zumindest von Xylocopa violacea wissen
wir, dass der blauschwarze Schiller der Flügel eine hohe
optische Attraktion auf Männchen hat. Dieser Blau-
schiller ist außerdem durch UV- und sicher auch durch
Polarisations-Reflexion verstärkt. Dazu passt, dass die
Malzeichnungen auf den Ophrys-Lippen stets im UV re-
flektieren (KULLENBERG 1961 und eigene Untersuchun-
gen). Dies spricht dafür, dass das Lippenmal stets eine
optische Imitation der Flügel mit ihren Reflexionen ist.

UV hat bekanntermaßen für Bienen einen hohen Reiz-
wert und wird auch bei anderen Blüten vor allem im Be-
reich der Blütenmale zur Kontrastverstärkung eingesetzt
(LUNAU et al. 1996, LUNAU 2000). Bei den hier erwähn-
ten Färbungstypen können wir auch schöne Fälle von
Konvergenzen in den Labellum-Grundfarbtypen finden.
Es handelt sich um solche nicht näher verwandte Oph-
rys-Arten, die in Anpassung an dieselbe Bestäuberbiene
ähnliche oder identische Labellumtypen evolviert ha-
ben. Hierher gehören Ophrys bertolonii – O. ferrum-equi-
num und O. atlantica oder O. cretica – O. kotschyi – O.
reinholdii (PAULUS & GACK 1984, 1990a, 1994).
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Abb. 5: Die meisten Ophrys-Arten zeigen in der optischen Weibchen-Imitation
lediglich eine Übereinstimmung in der Gesamtfärbung. So sind die Blüten von
Ophrys ariadnae (Aquarell von Hans R. Reinhard aus Zürich) schwarz-weiß
gemustert, da auch die Bestäuberweibchen von Melecta albifrons so gefärbt
sind (oben). Ophrys mammosa ist sehr dunkel, da ihr Bestäuber die schwarze
Andrena fuscosa ist (Mitte), während Ophrys sphegodes mittelbraun gefärbt
ist, da der Bestäuber Andrena nigroaenea ebenso gefärbt ist (unten).



Der dritte Ophrys-Färbungstyp imitiert nur noch die
allgemeine Grundfärbung der Bestäuberweibchen. Hier-
her gehören die meisten Vertreter der von Andrena-Ar-
ten bestäubten Ophrys-Arten (O. fusca-aggr., O. sphego-
des-aggr.). So entsprechen die Lippen von O. sphegodes
(s.str.) dem rotbraunen oder graubraunen Kolorit des
Bestäuberweibchens Andrena nigroaenea (PAULUS &
GACK 1986, PAULUS 1988b), während das sehr dunkle
schwarzbraune Kolorit vonO. mammosa oderO. incuba-
cea der schwarzen Körperfärbung von Andrena fuscosa
bzw. A. morio entspricht (PAULUS & GACK 1983b, 1986)

(Abb. 5c-f). Ähnliches gilt auch für O. spruneri, O. gri-
goriana oderO. sipontensis, die von blauschwarzen Arten
der Gattung Xylocopa bestäubt werden (PAULUS &
GACK 1990b, c).

Dieses Prinzip der Passung der Allgemeinfärbung
der Biene und ihrer Ophrys-Art ist meist im Vergleich
nah verwandter Artenpaare, in einem Fall sogar inner-
halb einer einzigen Art beobachtbar. Ein Beispiel für
den interspezifischen findet sich in Kreta bei dem Ar-
tenpaar O. omegaifera (Lippengrundfarbe kastanien-
braun) und O. fleischmannii (Grundfarbe dunkeloliv-
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Abb. 6: Gestaltung des Males auf dem Labellum verschiedener Ophrys-Arten. Die Grundhypothese ist, dass alle Male Imitationen der
Flügel oder des Flügelglanzes der Bestäuberweibchen darstellen (siehe Abb. 3). Ursprünglich waren entweder großflächige Male (O.
speculum oder O. fusca-Gruppe) oder so genannte Hosenträger-Male (O. sphegodes-mammosa-Gruppe, hier O. spruneri und O.
mammosa). Davon abgeleitet sind entweder Verkürzungen auf kleine zentrale Flächen (Chalicodoma bestäubte Arten: O. bertolonii, O.
ferrum-equinum oder O. gottfriediana bzw. Anthophora bestäubte Arten: O. lucis oder O. biscutella). Gelegentlich treten ursprüngliche
Male noch innerhalb der Arten als Variation auf (hier bei O. gottfriediana). In der fusca-lutea-Gruppe findet oft eine Reduzierung auf
einen hellen Rand des Males statt, z.B. Omega-Male. Bei hoch lernfähigen Bestäubern, bei denen die Optik der Flügel eine Rolle spielen,
lösen das Mal in individualisierbare komplexe Muster auf. Dies ist sehr verbreitet in der O. holoserica-oestrifera-Gruppe (hier am Beispiel
Ophrys heldreichii), die nahezu alle von Langhornbienen (Eucera, Tetraloniella) bestäubt werden oder bei Ophrys ariadnae-cretica mit
ihren Bestäubern aus der Gattung Melecta. In allen Fällen wissen wir wenig oder nichts über die visuellen Fähigkeiten oder Präferenzen
der Bestäubermännchen.



braun). Die Bestäuberweibchen der jeweiligen Arten
der Pelzbienengattung Anthophora sind entsprechend
gefärbt: Anthophora dalmatica (= atroalba ssp. agamoides)
als Bestäuber von O. omegaifera ist rotbraun, A. sicheli
als der von O. fleischmannii ist grauolivbraun (PAULUS &
GACK 1983a, 1986). Der intraspezifische Vergleich zwi-
schen allopatrisch vorkommenden, abweichend gefärb-
ten Subspezies von Ophrys speculum und ihrem Bestäu-
ber Dasyscolia ciliata wurde schon geschildert.

Andere Zeichnungsbesonderheiten scheinen die so-
genannten „Brillenmale“ (O. argolica-aggr.: O. argolica,
delphinensis, biscutella oder morisii) bzw. „Omega-Male“
von O. omegaifera, basilissa, dyris und O. fleischmannii,
die alle von Arten der Gattung Anthophora bestäubt
werden. Experimente zur Bedeutung des Omega-Mals
hierzu liegen allerdings nicht vor (Abb. 6).

Die hohe Reizwirksamkeit der UV-Reflexion der Lip-
penmale wurde in einigen Experimenten getestet. Hierzu
wurden 2 Einzelblüten in je ein Glaskästchen gegeben
und von außen über ein Y-Rohr zu beiden Blüten identi-
scher Ophrys-Blütenduft gegeben. Dadurch waren die
Blüten selbst nicht duftend. Diese wurden frei fliegenden
Männchen zur Wahl geboten. Wenn Wahlen stattfan-
den, dann mussten diese allein aufgrund der Optik erfolgt
sein. Die Frontscheiben der Glaskästchen bestanden aus
normalem Plexiglas oder aus UV durchlässigen Kunst-
stoff. So konnten anfliegenden Männchen immer zwei
Blüten zur Wahl geboten werden und dabei die Bedeu-
tung der UV-Reflexion der Lippen getestet werden.

Resultate dieser Wahlexperimente zeigten, dass Lip-
pen mit UV im Vergleich zu solchen ohne UV reflektie-

renden Mal für die Männchen attraktiver sind. Interes-
sant ist hierbei, dass dies nur im unmittelbaren Ver-
gleich gilt. Wenn man im Experiment Männchen von
Eucera (Synhalonia) berlandi (Anthophoridae) zwischen
zwei simultan gebotenen duftfreien Blüten wählen lässt,
wird nur dann eine bevorzugt, wenn eine der beiden im
UV reflektiert. Im anderen Fall wird die Blüte gewählt,
die die Männchen vorher noch nicht gesehen hatten
(Abb. 7). Auf diese Lernexperimente gehe ich weiter
unten ein. Ähnliche Experimente führten wir mit Oph-
rys speculum-Blüten und ihren Bestäubermännchen, Da-
syscolia ciliata, in Mallorca durch. Auch zeigte sich, dass
Blüten mit UV gegenüber solchen, bei denen die UV-
Reflexion abgeschirmt war, bei weitem häufiger angeflo-
gen wurden (Paulus & Ettenauer, in Vorbereitung).

KULLENBERG (1949, 1961) hatte bereits versucht in
einfachen Freilandexperimenten zu zeigen, dass die Blü-
ten als übernormale optische Auslöser fungieren. In
Wahlexperimenten bot erOphrys lutea- oderO. speculum
(= vernixia)-Blüten neben den Bestäuberweibchen an-
fliegenden Männchen an. Sie wählten ganz überwiegend
die Blüten als Kopulationspartner. So bestechend das Er-
gebnis klingt, das Experiment war nicht aussagekräftig.
Die zur Wahl gebotenen Weibchen waren nämlich nicht
zweifelsfrei noch unbegattet. Da Weibchen nach einer
Begattung ihre Attraktivität verlieren, ist es verständ-
lich, dass Männchen in den genannten Experimenten
stets die Blüten wählten. Nur sie rochen nach unbegat-
teten und daher attraktiven Weibchen.

Wir haben daher solche Experimente mit der Duft-
Abschirmapparatur wiederholt. Hier wurden Blüten
von Ophrys und tote Weibchen von Bestäuberweibchen
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Abb. 7:
Wahlhäufigkeiten von
Eucera berlandi-
Männchen zwischen
Ophrys heldreichii-
Blüten hinter Glas (zur
Abschirmung des
eigenen Duftes).
Ihnen wurden zwei
Blüten verschiedener
Pflanzenindividuen
simultan
(nebeneinander)
geboten entweder
beide Blüten hinter
Glas, das kein UV
durchließ oder beide
Blüten hinter UV
durchlässigem Glas. In
früheren
Experimenten konnte
gezeigt werden, dass
in solchen Fällen stets

eine der beiden Blüten deutlich bevorzugt wird (siehe Abb. 26) In beiden Testsituationen wurde tatsächlich eine der beiden Blüten
häufiger gewählt und zwar unabhängig, ob sie mit UV oder ohne UV präsentiert wurde. Wenn man anschließend die unattraktivere
Blüte zur Wahl mit den vorher attraktiven stellt, jetzt aber die unattraktive mit UV, die andere ohne UV anbietet, wird jetzt die mit UV
bevorzugt (dritten Säulen rechts)(Summe n=202 Anflüge). Dies zeigt, dass die UV-Reflexion des Males die Attraktivität erhöht.



duftabgeschirmt den frei fliegenden Männchen zur
Wahl geboten. Beide Objekten wurde von außen über
ein Y-Rohr mit Blütenduft versehen. Entsprechende
Wahlexperimente wurden in Kreta mit dem Artenpaar
Ophrys heldreichii und ihrem Bestäuber Eucera (Synhalo-
nia) berlandi (= Tetralonia) (Anthophoridae) (PAULUS
1988a) bzw. in Mallorca mitOphrys speculum und Dasys-
colia ciliata durchgeführt. Die Resultate entsprachen in
beiden Fällen denen von Kullenberg. Die Blüten wur-
den bei weitem häufiger angeflogen. Nur jetzt können
wir sicher sein, dass die Männchen allein nach der Op-
tik gewählt hatten (Abb. 8).

Nach zahlreichen Freilandbeobachtungen kann ich
sagen, dass unbegattete Dasyscolia ciliata-Weibchen ihre
Paarungsbereitschaft nicht nur über ihr Sexualphero-
mon signalisieren, sondern auch durch eine Zur-Schau-
Stellung ihrer blau schillernden Flügel. Sie werden
nämlich dicht auf den Körper gelegt, so dass sie mit der
ganzen Fläche leuchten können. Umgekehrt werden die
Flügel hochgestellt. Gleichzeitig werden sie rhythmisch
auf und ab bewegt, so dass Männchen aus diesem opti-
schen Bewegungssignal bereits schließen können, dass
dieses Weibchen bereits begattet ist. Tatsächlich wer-
den solche Weibchen kaum noch beachtet.

Aus diesen Beobachtungen und den vergleichenden
Betrachtungen der Blütenmale muss man folgern, dass

sie die Flügel der Bestäuberweibchen mit ihrem Glanz
oder Reflexionserscheinungen imitieren. Aus der Viel-
falt der Malformen bei den verschiedenen Ophrys-Arten
darf man auf eine entsprechende Vielfalt der optical cu-
es in der Männchen-Anlockung schließen. Besonders
interessant scheinen mir hier die hochkomplexen Mal-
muster in der Ophrys holoserica-scolopax-Gruppe zu sein.
Hier gibt es komplizierte mäandrierende, asymmetrische
Zeichnungsmuster auf dem Labellum, die von Blüte zu
Blüte so verschieden sind, dass in einer Population der
Hummelragwurz keine zwei Pflanzen mit identischen
Mustern vorkommen (Abb. 6). Da diese Muster nach al-
lem was wir jetzt sagen können, Flügelimitationen sind,
könnten diese komplexen Zeichnungen Licht-Reflexi-
onsmuster sein. Da auch sie stets stark im UV reflektie-
ren, werden sie von den Männchen auch sehr gut gese-
hen. Wie in späteren Experimenten noch zu zeigen sein
wird, werden diese Muster von den Männchen individu-
ell gelernt und wieder erkannt, um einmal bereits erfolg-
los besuchte Weibchen/Blüten in Zukunft zu vermeiden,
da sie diese verständlicher Weise als unattraktiv inter-
pretieren. Da die Chance überhaupt zu einer Paarung zu
gelangen prinzipiell gering ist, sollten Männchen unat-
traktive Weibchen meiden, da sie in derselben Zeit viel-
leicht ein attraktives Weibchen finden könnten.
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Abb. 8: Experimentelle
Tests zur Ermittlung der
auf die optischen Signale
beschränkten Wahlspezi-
fität von Eucera berlandi-

Männchen: (1) Ophrys
heldreichii-Blüte gegen-
über dem arteigenen

Weibchen, (2) dem artei-
genen Weibchen gegen-

über einer „falschen“
Ophrys-Blüte (hier O.
ariadnae), (3) O. held-

reichii-Blüten gegenüber
einer anderen von einer
anderen Eucera bestäub-
ten O. bombyliflora und

(4) O. heldreichii
gegenüber O. ariadnae
(Melecta bestäubt!). Die

Unterschiede in den
Wahlhäufigkeiten sind in
den Säulendiagrammen

dargestellt. In Experiment
1 wurde die Blüte
gegenüber dem

arteigenen Weibchen
deutlich bevorzugt. In 2

dagegen wurde das
Weibchen doch gegenüber der „falschen“ Ophrys häufiger gewählt. Dies zeigt, dass die Weibchen sehr wohl erkannt worden sind. In 3
wurde O. heldreichii bevorzugt gegenüber O. bombyliflora. Interessant ist das Ergebnis in 4: Die von einer anderen Eucera bestäubte

Ophrys bombyliflora ist in ihrer Optik attraktiver für Eucera berlandi als die von einer Melecta bestäubte O. ariadnae.



2.1.3. Taktile Reize

Wenn Bienen- oder Wespenmännchen ein Weib-
chen gefunden haben und nach einer Landung Kopula-
tionsversuche machen, treten weitere wichtige Auslö-
sersignale in Aktion: Durch Berührung mit den Tarsen
und dem Körper wird das Weibchen-Haarkleid, sein
Haarstrich, sicherlich auch weitere kontaktchemosen-
sorische Signale wahrgenommen. Über den Haarstrich
kann das Männchen sofort entscheiden, wo bei dem
Weibchen hinten und vorne ist. Das kann sehr wichtig
sein, wenn viele Männchen sich auf ein Weibchen ge-
stürzt haben. Auch hier kommt es darauf an, wer der
schnellste ist und seinen Kopulationsapparat einführen
konnte. Der Apparat selbst scheint ebenfalls eine Reihe
wichtiger taktiler Sinnesorgane zu besitzen, mit denen
weitere spezifische Eindrücke registriert werden kön-
nen. Leider gibt es auch hierüber keine genaueren Un-
tersuchungen. Die Ophrys-Blüten scheinen auch hier
wesentliche Signale zu imitieren (AGREN et al. 1984).
Eindrucksvoll und auch leicht festzustellen ist der Ein-
fluss des Haarstriches auf der Blütenlippe. Wie bereits
KULLENBERG (1961) festgestellt hatte, zeigen alle Oph-
rys-Arten der O. fusci-lutea Sektion einen umgekehrten
Haarstrich auf dem Labellum. Hier verlaufen die kurzen
Drüsenhärchen vor allem im Randbereich von der La-
bellum-Spitze in Richtung Narbe. Bei allen anderen
Ophrys-Arten sind diese Härchen von der Narbe zur La-
bellumspitze gerichtet. Dabei ist das Mal meist glatt.
Der Effekt dieser Form der Behaarung ist sehr eindrück-
lich. Die Bestäubermännchen registrieren diesen Haar-
strich nach der Landung sofort und drehen sich bei den
Ophrys-Arten der fusci-lutea Sektion sofort um und ko-
pulieren sozusagen verkehrt herum. Dies führt zu einer
Pollinienentnahme mit der Hinterleibsspitze (Abdo-
menpollination) (Abb. 9a). Alle anderen Ophrys-Arten
haben den „normalen“ Haarstrich, so dass die Männ-

chen einfach so sitzen bleiben und die Pollinien mit
dem Kopf entnehmen (Kopfpollination) (Abb. 9b). Ei-
ne erste experimentelle Analyse der Haarstrich-Ver-
hältnisse und ihrer taktilen Bedeutung liegt von PIRS-
TINGER (1996) anOphrys fusca undOphrys sphegodes vor,
die beide dieselbe Bestäuberbiene Andrena nigroaenea als
Pollinienüberträger haben, erstere durch Abdomen-,
letztere durch Kopfpollination. Solche Bienenmänn-
chen können vorne und hinten gleichzeitig Pollinien
tragen (Abb. 9c).

Sehr wesentlich in diesem Zusammenhang ist au-
ßerdem die Größe des Labellums. Dieses muss ebenfalls
gut mit der Körpergröße des Bestäubers zusammenpas-
sen. Männchen, die zu groß oder zu klein sind, sind
kaum in der Lage, Pollinien zu entnehmen und damit
als erfolgreiche Bestäuber zu fungieren. So kann man im
Freiland gelegentlich Anflüge durch fremde Bienen
oder sogar andere Insekten beobachten, die aber nicht
in der Lage sind, eine geeignete Position auf der Lippe
einzunehmen. Sie tänzeln dann meist auf der Blüte he-
rum, um dann wieder abzufliegen, ohne mit den Kleb-
scheiben der Pollinien in Berührung gekommen zu sein.
Daraus resultiert eine Selektion auf gute Größenpassung
zwischen Labellumlänge und Bestäuberkörpergröße. In
Abb. 10 ist diese gute Korrelation der Passungen für ei-
ne Reihe von Artenpaaren dargestellt.

3. Die Spezifität der Bestäuber

Da normalerweise jede Ophrys-Art die spezifischen
artisolierenden Signale einer Bestäuberart (selten auch
weniger verwandter Arten) kopiert, ist auch die Bezie-
hung Ophrys-Art/Bestäuber-Art ja beinahe notgedrun-
gen hochspezifisch. Eine Mimikry funktioniert dann am
besten, wenn der Nachahmer sich auf ein einzige Art als
bestimmtes Vorbild beschränkt. Die Imitation von meh-
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Abb. 9: Beispiel für Abdomenpollination: Andrena flavipes sitzt verkehrt auf Ophrys israelitica (Zypern) und erhält daher die Pollinarien
auf den Hinterleib (links). Kopfpollination am Beispiel von Andrena nigroaenea auf Ophrys grammica (= herae auct.) (Kreta). Hier
werden die Pollinarien auf dem Kopf angeklebt (Mitte). In einigen Fällen haben zwei verschiedene Ophrys-Arten denselben Bestäuber.
Dies funktioniert bei syntoper Verbreitung ohne Hybridisierung nur, wenn die eine Ophrys-Art Kopf-, die andere Abdomen-Pollination
betreibt. Gezeigt ist das Beispiel aus Südfrankreich mit Andrena nigroaenea auf Ophrys lupercalis (Abdomenpollination) (rechts). Das
Männchen trägt aber bereits andere Pollinarien am Kopf, die von Ophrys sphegodes stammen.



reren Bestäuberweibchen-Arten kann notgedrungen als
Kompromiss nur schlechter sein als diejenige von nur
einer einzigen Art. Die hohe Spezifität ist natürlich ei-
ne Konsequenz einer ebenso spezifischen Bestäuberse-
lektion. In einer zunächst Duft variablen Ophrys-Popu-
lation sorgen eben nur die Männchen einer einzigen be-
stimmten Art für den Pollentransfer und damit für den
Fortpflanzungserfolg. Durch diesen Besitz von nur einer
Bestäuberart nutzt die betreffende Ophrys-Sippe den gut
funktionierenden Artisolationsmechanismus des Be-
stäubers für sich (sie parasitiert sozusagen an den
AAM‘s der Bestäuber). Bestäuber stellen daher für die
Ophrys-Arten einen praegamen Isolationsmechanismus
dar, der normalerweise durch seine hohe Spezifität eine
Hybridisierung verhindert (PAULUS & GACK 1983b,
1990c). Genauer gesagt handelt es sich um einen Me-
chanismus, der sogar bereits vor der Bestäubung wirkt.
Solche Mechanismen werden als „prepollinating me-
chanisms“ bezeichnet (LEVIN 1978, STEBBINS 1966) und
sind eine spezielle Form der prägamen genetischen Iso-
lation.

Der Nachweis für die hohe Spezifität der Ophrys-Be-
stäuber-Beziehungen ist bereits für eine ganze Reihe von
Ophrys-Arten erbracht worden (KULLENBERG et al.
1984; PAULUS 1988b, 1997; PAULUS & GACK 1981,
1983a, b, 1986, 1990a, Zusammenfassungen 1990b, c, d,
1994; VÖTH 1984, 1985, 1986, 1987; WARNCKE & KUL-
LENBERG 1984). Sie haben gezeigt, dass die These: eine
Ophrys-Art – eine Bestäuberart in der Regel erfüllt ist.
Besonders unsere Freilandtests der vergangenen 10-15
Jahre im gesamten Mittelmeergebiet haben uns klar ge-
zeigt, dass diese Bedingung praktisch immer gegeben ist.
Dazu haben wir nicht nur die jeweiligen Bestäuber er-

mittelt, sondern stets auch, wo immer es möglich war,
unter natürlichen Bedingungen im Freiland Wahltests
gemacht („Biotest“). Eine bestimmte Bestäuberart
konnte zwischen verschiedenen Ophrys-Arten frei wäh-
len. Die Entscheidungen waren praktisch immer zu
100% für eine einzige Ophrys-Sippe! Beispiele sind in
den Abb. 11-15 dargestellt.

3.1. Irreguläre Besucher und Bestäuber

Neben diesen Bestäubern, die sozusagen legitim,
weil durch Selektionsprozesse angepasst, gibt es aller-
dings auch immer wieder Besucher, die eigentlich nicht
regulär, in unserer Terminologie illegitim sind. Ausführ-
liche Beobachtungen gibt es praktisch nur bei mitteleu-
ropäischen Ophrys-Arten. Durch eine intensive Studie
durch KULLENBERG (1961: 36 f.) wird das Problem der
Unterscheidung von nur Besuchern und echten Bestäu-
bern von Ophrys-Blüten besonders deutlich. Er nennt in
einer langen Liste über 70 verschiedene Insekten. Die
überwiegende Mehrzahl dieser Arten war rein zufällige
Besucher. Einige von ihnen zeigten sogar durch sichtba-
re Kopulationsversuche auf der Lippe ihre sexuelle Erre-
gung (unter den Hymenopteren: Crabro cribrarius L.,
Hoplomerus melanocephalus GMEL., Andrena ovatula KIR-
BY (!), unter den Diptera: Zelmira nemoralis MEIG., He-
mipenthes morio L., Herina frondescentiae L., Sarcophaga
carnaria L.) und schließlich den mehr im Bergland ver-
breiteten Blatthornkäfer Hoplia farinosa. Diesen Käfer
konnte auch ich einmal bei einer guten Pseudokopula-
tion in O-Österreich sehen. Die Fleischfliege Sarcopha-
ga carnaria hatte ja schon MÜLLER (1879) beobachtet
und ihn zu der Annahme verleitet, die Fliegen-Ragwurz
sei eine „Fliegenblume“. Doch fanden dabei fast nie Pol-
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Abb. 10: Korrelation der
Körpergröße von Bestäuber-
männchen mit ihren Ophrys-
Blüten getrennt aufgetragen
nach Kopf- und Abdomen-

pollinatoren. Jeder Punkt re-
präsentiert den Mittelwert

aus jeweils10 Messungen pro
Artenpaar. Man sieht, dass

die Kopfpollinatoren mit den
Lippenlängen ihrer Ophrys-
Arten sehr gut korrelieren.

Dies ist verständlich, da eine
sichere Pollenübertragung
nur gewährleistet ist, wenn

das Bestäubermännchen sehr
gut zur Länge der Blüte

passt. Die beiden Beispielfo-
tos Mitte und unten zeigen
dies sehr schön. Bei den Ab-
domenpollinatoren ist die

Streuung etwas größer, da es
hier nicht so wichtig ist, wie-
viel Platz die Bestäubermänn-
chen nach vorne noch haben

(Foto oben).
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Abb. 11: Der Bestäuber der auch bei uns heimischen Fliegenragwurz Ophrys insectifera ist die Grabwespe Argogorytes mystaceus. Fotos:
Schönberg bei Freiburg (a, c), Dabas südl. Budapest (b).

Abb. 12: Der Bestäuber der
Spinnenragwurz Ophrys sphegodes
ist die Sandbiene Andrena
nigroaenea. Fotos: Bisamberg bei
Wien.
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Abb. 13: Die typische
Ophrys

tenthredinifera hat
die Langhornbiene

Eucera nigrilabris als
Bestäuber. Fotos:
Algarve Portugal,

Februar 2006.

Abb. 14: Die erst
kürzlich neu

beschrieben Ophrys
ulyssea DELFORGE aus
Kephallonia ist eine
nahe Verwandte von

O. tenthredinifera. Sie
ist aber deutlich

kleinblütiger und hat
die kleine Eucera

bidentata als
Bestäuber. Fotos:
Kephallonia, Ende

März 2005.



linienentnahmen statt. Unter den Käfern war der klei-
ne Staphylinidae Anthobium minutum F. als häufiger
Pollenfresser sogar gelegentlich fähig, Pollinien zu über-
tragen.

Gut dokumentiert sind die fast als regelmäßig zu be-
zeichneten Besuche des Gartenlaubkäfers Phyllopertha
horticola (Abb. 15c) und der Schwebfliege Microdon
(ENGEL 1985). Beide entnehmen bei ihren etwas unori-
entierten Kopulationsversuchen oft eher zufällig die
Pollinarien. Dennoch dürften sie gelegentlich zu Be-
stäubungen beitragen. Dies gilt sicher nicht für Insek-
tenarten, die deutlich zu klein sind. So konnte ich
mehrfach eine Art der Gattung Aprosthema (Argidae)
bei der Pseudokopulation auf O. holoserica bei Freiburg
beobachten. Das ist in so fern interessant, als zwei Ar-
ten der nächst verwandten Gattung Sterictophora Be-
stäuber auf der nordspanischen Ophrys subinsectifera
sind, einer nahen verwandten unserer Fliegenragwurz
(O. insectifera) (HERMOSILLA et al. 1999).

3.2. Andere Methoden der Bestäuberanlockung
in der Gattung Ophrys

3.2.1. Territorialität und Pseudoaggression
bei Ophrys regis-ferdinandii

Möglicherweise ist in der östlichen Ägäis die
Schwebfliege Merodon velox Bestäuber von O. regis-fer-
dinandii. Diese aus der Verwandtschaft von Ophrys spe-
culum stammende schlankblütige Art findet sich nicht
selten in Rhodos, sie blüht etwas nach der Spiegelrag-
wurz. Trotz vieler Versuche einen Bestäuber bei einem
Blütenbesuch zu beobachten, ist dies mir bislang nicht
gelungen. Es ist uns aber schon früh aufgefallen, dass es
zur Blühzeit eine bunte Schwebfliege gibt, deren Männ-
chen (und nur diese) blau schillernde Flügel und eine
rot-beige Abdomenspitze aufweisen. Diese Farbkombi-
nation ist der von O. regis-ferdinandii so verblüffend
ähnlich, dass ich hier einen Zusammenhang vermute
(Abb. 16). Dann allerdings besteht die Mimikry in einer
Männchen-Imitation, um aggressives Verhalten im Zu-
ge der Territorialität dieser Männchen auszulösen (PAU-
LUS & GACK 1990c). Die Blüte sieht nämlich nur den
auffällig gefärbten Männchen dieser Syrphidae ähnlich

273

Abb. 15: Die Hummelragwurz Ophrys holoserica (a, b) hat die Langhornbiene Eucera longicornis (c) als wichtigsten Bestäuber (Fotos:
Perchtolsdorf bei Wien Mai 2001). Nicht selten werden allerdings auch Männchen des Gartenlaubkäfers Phyllopertha horticola angelockt
(d). Die kleinen Blatthornkäfer zeigen dann heftiges Pseudokopulationsverhalten und entnehmen dabei eher zufällig und ungezielt
auch Pollinarien (Foto Taubergießen nördlich Freiburg, Juni 1978).



und nicht deren schlicht gefärbten Weibchen. Nur ein-
mal habe ich ein Männchen gesehen, dass tatsächlich
eine Art Attacke auf die Ophrys-Blüte gemacht hat. In
Chios postierte ich eine Pflanze in die Flugbahn eines
Männchens. Leider tauchte dieses lange Zeit nicht mehr
auf, so dass ich mich anderen Dingen widmete. Als ich
jedoch zurückkehrte, fehlten der Blüte ihre Pollinarien.
Tatsächlich klebten diese bei dem dann doch wieder
auftauchenden Männchen am Kopf. Leider ist das alles,
was ich bislang an Beobachtungen vorlegen kann.

3.2.2. Schlafplatzmimikry durch Ophrys helenae

Die völlig zeichnungslose griechische Ophrys helenae
betreibt Imitation eines Schlafloches, in das einige nah
verwandte Langhornbienenarten (vor allem Eucera
(Synhalonia) lucasi und berlandi) abends versuchen hi-
neinzukriechen, um darin zu übernachten (mimikry of
sleeping holes). Welche Signale hier reizwirksam sind,
ist bislang nicht näher untersucht. Die Hypothese ist,
dass neben den optischen Signalen „schwarzes Loch“

Männchen-Aggregationspheromone eine Rolle spielen
(PAULUS & GACK 1993). Wir haben damals in Mittel-
griechenland nahe der Westflanke des Olymp eine gan-
ze Reihe Blütenbesuche gesehen. Während am Tage
sich keines der Langhornbienenmännchen für die zahl-
reich dort wachsenden Ophrys helenae-Blüten interes-
sierte, begann in der frühen Dämmerung die gewohnte
Suche nach Schlafplätzen. Einige Männchen setzen
sich in Anemonen- oder Ranunculus-Blüten und ließen
sich von den Kronblättern einschließen. Andere kro-
chen in alle möglichen kleinen Löcher am Boden. Viel-
fach kamen sie nach kurzer Zeit wieder heraus, um nach
anderen Schlafgelegenheiten zu suchen. Vielfach finden
sich hierbei Männchen zu Schlafgesellschaften zusam-
men, so dass eine olfaktorische Orientierung vorhanden
sein sollte. Ich habe oft solche Schlafgesellschaften ge-
funden, die aus bis zu 40 Männchen bestehen können.
Offenbar hat sich hier Ophrys helenae mit ihrem Blüten-
aussehen und vermutlich einem Duftbouquet „einge-
klingt“. Tatsächlich konnten wir einige Tetralonia luca-
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Abb. 16: Ophrys regis-ferdinandii ist eine Verwandte der Spiegelragwurz Ophrys speculum. Über die Bestäubung sind wir nur
unvollständig unterrichtet. Doch im Verbreitungsgebiet gibt es die den Blüten sehr ähnliche Schwebfliege Merodon velox LOEW.
Allerdings sehen den Ophrys-Blüten nur die Männchen ähnlich, während die Weibchen die blau schillernden Flügel nicht haben. Wenn
an der Ähnlichkeit etwas dran ist, dann werden die Männchen und nicht die Weibchen imitiert. Demnach könnte die Anlockung der
Ophrys-Blüte darin bestehen, den Schwebfliegen-Männchen andere Männchen vorzutäuschen, um damit territoriale Aggression
auszulösen.



si-Männchen dabei beobachten, wie sie immer wieder
auf dem Labellum landeten, Bewegungen in Richtung
Narbe machten und dabei die Pollinarien entnahmen.
Sie zeigten auf keinen Fall Pseudokopulationsverhalten,
sondern waren ganz offenkundig dabei, in die Blüte hi-
neinzukriechen zu versuchen. Da dies nicht ging, flogen
sie rasch ab, um gleich bei einer benachbarten Blüte ihr
Glück zu versuchen. Dabei haben etliche Männchen
viele Pollinarien „gesammelt“ (Abb. 17). Meist wurde
es schnell zu dunkel, um weiter zu fliegen. Dann blieben
die Männchen einfach auf der Blüte oben sitzen und
verbrachten die Nacht dort schlafend. Andere krochen
dazu auf die Unterseite des Labellums. Bei Zählungen in
den Morgenstunden stellte sich in der Summe heraus,

dass oft mehrere Männchen zusammen schliefen. Die
häufigsten Arten waren hier Tetralonia lucasi und T. ber-
landi, seltener auch die kleinen Eucera. Die übrigen
Langhornbienenarten des Gebietes (ca. 5 weitere Ar-
ten) betätigten sich niemals als Schläfer. Auf den im
Gebiet ebenfalls häufig wachsenden Ophrys mammosa-
Blüten fanden sich niemals Schläfer.

Die Beobachtungen und Befunde sprechen ganz klar
für die Imitation eines Schlafloches. Die am Tage dun-
kel-weinrot erscheinenden Blüten sind in der Dämme-
rung schwarz (Abb. 17); am Tage werden sie von den
genannten Langhornbienen nicht beachtet. Die Beob-
achtung von MOLNÁR (1998), der ein Männchen von
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Abb. 17: Ophrys helenae ist
eine Art der O. sphegodes-
Gruppe, die vor allem in
Mittelgriechenland
verbreitet ist. Sie fällt
dadurch auf, dass sie die
einzige Ophrys-Art ohne
Malzeichnung ist. Aufgrund
unserer Untersuchungen
handelt es sich um eine
völlig andere Methode der
Bestäuberanlockung. Die
Blüten bieten in der
Dammerung schwarze
Pseudo-Schlaflöcher (a, b)
(PAULUS & GACK 1993), in die
Langhornbienenmännchen
von Tetralonia lucasi (c) und
T. berlandi tatsächlich
versuchen hineinzukriechen.
Da dies natürlich nicht
gelingt, stoßen sie bei jedem
Besuch einer neuen Blüte
immer wieder an die
Klebscheiben der Pollinarien
und entnehmen sie (c).
Dabei kommt es nur in
dieser kurzen
Dämmerungsphase zu
Bestäubungen. Wenn es
schließlich zu dunkel
geworden ist, bleiben die
Männchen einfach auf der
Blüte sitzen, um nun
tatsächlich zu übernachten
(d). Fotos:
Mittelgriechenland nahe
Elasson, Ende April 1986.
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Tab. 2: Verzeichnis der Arten der Ophrys fusca-Gruppe und ihrer bislang bekannten Bestäuber. In der Bestäuber-Liste sind die Arten der
Gattung Andrena unter dem Untergattungsnamen aufgeführt. Andere Bestäuber-Taxa sind kursiv.

Ophrys-Art Bestäuber Verbreitung

1. weit verbreitete Arten

lupercalis DEVILLIERS & DEVILLIERS-TERSCHUREN Melandrena nigroaenea westl. und zentrales Mittelmeergebiet bis Griechenland

2. ostmediterrane Arten

astypalaeica DELFORGE ? Insel Astypalea

attaviria RÜCKBRODT & WENKER Holandrena labialis östl. Ägäis, Rhodos etc.

blitopertha PAULUS& GACK
Blitopertha lineolata
(Coleoptera, Scarabaeidae) Lesbos, Samos, Chios, Rhodos, Kos, Naxos, SW-Türkei

calocaerina DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERSHolandrena labialis W- + S-Griechenland

cesmeensis (KREUTZ) DELFORGE ? W-Türkei

cinereophila PAULUS & GACK Chlorandrena cinereophila Ägäis, Zypern, SW- Kleinasien, SO-Griechenland

creberrima PAULUS Zonandrena creberrima Kreta

cressa PAULUS Chrysandrena merula O-Kreta

creticola PAULUS ? (Andrena bimaculata) Kreta

eptapigiensis PAULUS ? Rhodos

iricolor DESFONTAINES Melandrena morio O-Mittelmeerraum

israelitica BAUMANN & KÜNKELE Zonandrena flavipes Naxos, Andros, Naher Osten (Zypern, Israel)

kedra PAULUS Holandrena variabilis W-Kreta

leucadica RENZ Zonandrena flavipes östl. Mittelmeergebiet

lindia PAULUS Truncandrena truncatilabris W-Türkei, Rhodos, Karpathos (?)

mesaritica PAULUS & ALIBERTIS Melandrena nigroaenea S-Kreta, Kythera, Levkas, Kephallonia, Korfu

pallidula PAULUS Simandrena combinata O-Kreta

parosica DELFORGE ? Paros, Chios

parvula PAULUS Fumandrena tomora S-Rhodos

perpusilla DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS ? Ionische Inseln, W-Griechenland

persephonae PAULUS ? Rhodos

phaidra PAULUS ? Kreta

phaseliana RÜCKBRODT ? S-Türkei

sitiaca PAULUS& ALIBERTIS Melandrena nigroaenea südl., östl. Ägäis, W-Anatolien, Zypern

triphtiensis PAULUS Euandrena bicolor O-Kreta

urteae PAULUS Blitopertha majuscula (Coleoptera, Scarabaeidae) S-Türkei

3. Zentral- und westmediterrane Arten

archimedea DELFORGE & WALRAVENS ? Sizilien

arnoldii DELFORGE Melandrena nigroaenea (2. Generation) N-Spanien, Balearen, S-Frankreich

atlantica MUNBY Chalicodoma parietina (Megachilidae) S-Spanien, Marocco, W-Algerien

bilunulata RISSO (sensu DELFORGE) Zonandrena flavipes Westl.-Mittelmeergebiet

caesiella DELFORGE (= africana, gazella) Zonandrena flavipes S-Sizilien, Malta

Colletes-fusca (andalusiaca n.sp.) Colletes cunicularius (Colletidae) S-Spanien, NW-Afrika

flammeola DELFORGE (=florentina-fusca?) ?Hyperandrena florentina, Sizilien
Melandrena thoracica

forestieri (REICHENB.) LOJACONO ? SW-Frankreich

funerea VIVIANI (= zonata, marmorata?) Zonandrena flavipes Sardinien, Korsika

fusca LINK Colletes? Bislang sicher nur aus dem Großraum Lissabon und Serra Ar-
rabida bekannt

gackiae DELFORGE Hoplandrena sabulosa Sizilien

hespera DEVILLIERS & DEVILLIERS-TERSCHUREN ?Taeniandrena ovatula Z-Italien

iricolor ssp. iricolor Melandrena morio O-Mittelmeerraum
iricolor ssp. maxima (= eleonorae) Melandrena morio Sardinien, Malta, Tunesien

Melandrena nigroaenea

laurensis GENIEZ & MELKI Ulandrena schulzi O-Sizilien

lojaconoi DELFORGE Taeniandrena similis (= ocreata) Mte. Gargano (Apulien)

lucana DELFORGE & DEVILLIERS-TERSCHUREN &
DEVILLIERS Holandrena labialis (?) M- + S-Italien

lucentina DELFORGE Euandrena vulpecula O-Spanien



Tetralonia berlandi auf einer O. helenae-Blüte gesehen
hat und meinte, dieses würde pseudokopulieren, halte
ich daher eindeutig für falsch interpretiert.

Während Serapias-Arten echte Schlaflöcher anbie-
ten und damit letztlich belohnen, imitiert Ophrys hele-
nae ein solches und legt ihre Bestäuber herein.

3.2.3. Bestäuberspezifität und Systematik der
Gattung Ophrys

Da die Bestäuberanlockung im Wesentlichen art-
spezifisch ist, führt dies zur Pollenübertragung nur in-
nerhalb dieser spezifischen Typen. Demnach sind diese
per Definition als Arten zu betrachten, da die Bestäuber
als Präpollinations-Isolationsmechanismus fungieren.
Dies wurde in zahlreichen Auswahltests in vielen Re-
gionen des Mittelmeergebietes getestet und stets bestä-
tigt (PAULUS & GACK 1990a-d, 1995). Die Konsequenz
daraus, war dass mit dieser Methode Populationen und
blütenmorphologische Typen geprüft werden konnten,
ob sie Arten sind oder nicht. Das Ergebnis war, dass die
Gattung Ophrys mit ihren früher 25-30 Arten (NELSON
1962, SUNDERMANN 1980, BAUMANN & KÜNKELE 1988,
BUTTLER 1986) jetzt bei über 260 Arten (DELFORGE
2005) liegt, da dabei eine Vielzahl außerordentlich ähn-
licher Arten besser erkannt und besser abgetrennt wer-
den konnten. Ein Ende ist noch nicht abzusehen, da

viele Gebiete (vor allem im östlichen Mittelmeerraum)
noch immer zu wenig genau untersucht worden sind.

Ein besonders dramatisches Beispiel sind die vielen
neu erkannten Arten der Ophrys fusca-Gruppe. Ophrys
fusca wurde zwar oft als vielgestaltige Art registriert,
aber dennoch stets als nur eine einzige Art betrachtet.
Die von Paulus eingeleiteten Bestäuberuntersuchungen
im Zusammenhang mit der Systematik der Gruppe hat
ergeben, dass O. fusca in Wirklichkeit in ca. 60 Arten
zerfällt. Ein Ende ist noch nicht abzusehen, da viele Ge-
biete (vor allem im östlichen Mittelmeerraum) noch
immer zu wenig genau untersucht worden sind. Eine Lis-
te der bislang bekannten Arten dieser Gruppe ist in Tab.
2 zusammengestellt.

Diese Arten sind zum Teil sehr nahe verwandt und
daher sehr ähnlich. Auf Grund vieler biologischer De-
tails, wie eigene Bestäuber, eigene Verbreitungsareale, ab-
gesetzte Blühzeiten und natürlich eigenständiger Blüten-
morphologie handelt es sich aber stets um gut begründe-
te biologische Arten. In vielen Fällen wurde im gesamten
Areal der betreffenden Arten die Bestäuberspezifität
überprüft. Die Erwartung ist natürlich, dass eine be-
stimmte Ophrys-Art in ihrem gesamten Areal immer die-
selbe Bienenart anlockt. Gelegentlich finden sich aber
auch Abweichungen in der Blütenmorphologie in ge-
trennten Arealen (also in der Allopatrie) und dennoch
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Ophrys-Art Bestäuber Verbreitung

lucifera DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS ? S-Italien, Sizilien

mirabilis GENIEZ & MELKI

(joannae ssp. mirabilis?) ? S-Sizilien

obaesa LOJACONO Zonandrena flavipes Sizilien

ortuabis GRASSO & MANCA Thysandrena hypopolia SO-Sardinien

pallida RAFINESQUE (=pectus MUTEL) Rufandrena orbitalis N-Sizilien, NO-Algerien

peraiolae FOELSCHE Taeniandrena wilkella (?) S-Korsika

sabulosa PAULUS & GACK ex DELFORGE ? (nicht A. sabulosa!) Sizilien

sulcata DEVILLIERS-TerschUren & DEVILLIERS Taeniandrena wilkella S-Frankreich, N-Italien, Istrien

vasconica (DANESCH) DELFORGE ? SW-Frankreich

4. Arten aus N-Afrika

akhdarensis (BAUMANN) DELFORGE ? Cyrenaica

atlantica MUNBY Chalicodoma parietina (Megachilidae) S-Spanien, Marokko, W-Algerien

battandieri CAMUS Ptilandrena vetula Tunesien, O-Algerien

gazella DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS
(= africana, = caesiella) Zonandrena flavipes N-Tunesien

iricolor ssp. iricolor Melandrena morio O-Mittelmeerraum
iricolor ssp. maxima (= eleonorae) Melandrena morio,

Melandrena nigroaenea

Sardinien, Malta, Tunesien

joannae ssp. hayeckii FLEISCHMANN & SOO ? N-Tunesien

joannae ssp. joannae ? O-Algerien

migoutiana GAY Poliandrena melaleuca N-Tunesien, O-Algerien

murbeckii FLEISCHMANN (= aspea) Colletes formosanus, C. oratuabis Tunesien
(Colletidae)

numida DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS Euandrena vulpecula (?) N-Tunesien, Sizilien, S-Italien (?)

vallesiana DEVILLIERS-TERSCHUREN & DEVILLIERS ? N-Tunesien



haben diese Formen denselben Bestäuber. Hier liegen
entweder Konvergenzen vor oder die Teilpopulationen
sind wie im Fall von Ophrys speculum geographische Ras-
sen. Ein Beispiel stellt die Ophrys bilunulata-leucadica-Ar-
tengruppe dar, die alle von Andrena flavipes bestäubt wer-
den. Hier ist die Grenze zwischen Arten und Rassen
kaum noch zu fassen (Abb. 18). Wir haben begonnen,
diese Arten mit Hilfe molekular-genetischer Marker zu
untersuchen, um neue Zugänge zu diesen interessanten
Fragen zu erhalten (SCHLÜTER et al. 2007a-f). Für die
Ophrys omegaifera-Gruppe habe ich eine Grafik solcher
Analysen dargestellt. Hier wurden die molekularen Da-
ten über eine multivariate Statistik daraufhin geprüft, ob
die die jeweils artidentischen Individuen aus verschiede-
nen Regionen zusammen klustern. Wie die Abb. 19 zeigt,
ist dies hier sehr gut der Fall. Hier wurde sogar bestätigt,
dass es in Rhodos bis Samos und Chios eine noch unbe-
schriebene früh blühende Ophrys omegaifera-basilissa-Ver-
wandte gibt, die Anthophora nigriceps als Bestäuber hat.

Aus diesen Resultaten folgt auch, dass Artbildungs-
prozesse in der Gattung Ophrys stets mit dem Erschlie-
ßen eines neuen Bestäubers einhergegangen ist, der in
der weiteren Folge sich „seine“ Blüten in Richtung sei-
ner Weibchen-Erwartung gezüchtet hat. Dies wiederum
führte zu blütenmorphologischen Differenzen, an denen
im Gelände auch ohne Kenntnis des Bestäubers auf-
grund von Morphospezies-Kriterien auf Artstatus ge-
schlossen werden kann. Um in der Beurteilung sicher zu
gehen, kann mit Hilfe eines Bestäubertest als quasi Bio-
test die Hypothese eines Artstatus sehr gut überprüft
werden. Hintergrund dieser Testmöglichkeit ist, dass
unterschiedliche Bestäuber ihre Blüten nicht nur mor-
phologisch, sondern vor allem in ihrer Duftausstattung
selektiert haben.

Die hier nachvollziehbaren Artbildungsprozesse
können in zwei Richtungen interpretiert werden. Zum
einen erfolgte adaptive Radiation in Artengruppen so,
dass man stets verwandte Bestäubergruppen erschlossen
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Tab. 3: Liste der bekannten Bestäuber der Gattung Anthophora bei zwei Ophrys-Artengruppen.

4 Früher als A. atroalba ssp. agamoides bezeichnet. 5 Vielleicht auch nur eine ssp. von A. atroalba. 6 Nahe mit O. dyris aus Andalusien verwandt und in der
Regel als artgleich betrachtet.

Bestäuber Ophrys-Art mit Bestäubung per Bestäubernachweis
Kopf Abdomen

argolica-Gruppe

Anthophora erschowi elegans Zypern

Anthophora orientalis aegaea Karpathos

Anthophora cf. mucida lucis Rhodos

Anthophora plagiata argolica S-Griechenland

Anthophora plagiata delphinensis S-Griechenland

Anthophora retusa biscutella S-Italien

Anthophora sicheli morisii Sardo-Korsika

Anthophora plumipes crabronifera W-Italien

Anthophora atriceps provincialis SO-France

omegaifera-Gruppe

Anthophora dalmatica4 omegaifera Kreta, Rhodos, Karpathos, Naxos

Anthophora nigriceps omegaifera früh Samos, Chios, Rhodos

Anthophora nigrocincta basilissa Kreta, Kos, Rhodos

Anthophora sicheli fleischmannii Kreta

Anthophora atroalba dyris S-Spanien

Anthophora balearica5 dyris (f. „balearica“)6 Mallorca

Tab. 4: Seidenbienen (Colletes) als Bestäuber in der Gattung Ophrys.

Bestäuber Ophrys-Art mit Bestäubung per Bestäubernachweis
Kopf Abdomen

Colletes cunicularius arachnitiformis S-Frankreich

Colletes cunicularius tyrrhena NW-Italien

Colletes cunicularius archipelagi S-Italien

Colletes cunicularius exaltata Sizilien

Colletes cunicularius cephalonica Korfu

Colletes albomaculatus gortynia Kreta

Colletes albomaculatus algarvensis S-Spanien

Colletes cunicularius Colletes-fusca S-Spanien

Colletes formosanus murbeckii (aspea) N-Tunesien



hat. Dies dürfte eine Folge davon sein, dass verwandte
Bienengruppen auch ähnlichere Duftausstattungen be-
sitzen, so dass ein Bestäuberwechsel leichter denkbar ist.
Auf diesem Weg entstanden Ophrys-Artengruppen, die
alle von nah verwandten Arten der Großgattungen wie
Andrena oder Eucera bestäubt werden. Beim Erschließen
einer neuen Bestäuber-Gattung erfolgte wiederum eine
Ophrys-Artenaufteilung in Adaptation auf nur Arten
dieser Gattung. So werden alle Arten der O. argolica-
Gruppe per Kopfpollination und die der O. omegaifera-
Gruppe per Abdomenpollination nur von Anthophora-
Arten bestäubt (Tab. 3). Weitere Gruppen-Spezifitäten
sind in Tabelle 4 genannt.

Es gibt allerdings auch einige Belege für bemerkens-
werte Bestäuberwechsel im Zuge von Artbildungen. Die
artenreiche Ophrys fusca-Gruppe wird fast ausschließ-
lich von verschiedenen Andrena-Arten bestäubt. Eine
noch unbeschriebene Art in Südspanien wird jedoch
von Colletes cunicularius (PAULUS & GACK 1981), Oph-
rys atlantica in Südspanien von Chalicodoma parietina
(Apoidea, Magachilidae) (PAULUS & GACK 1983) be-
stäubt; in der östlichen Ägäis und S.Türkei sind sogar
zwei Arten zu Käfern der Familie Scarabaeidae gewech-
selt: Ophrys blitopertha mit Blitopertha lineolata (PAULUS
& GACK 1990a, PAULUS 1998) und Ophrys urteae mit
Blitopertha majuscula (PAULUS, unveröffentl.) als Bestäu-
ber. Noch interessanter ist der Bestäuberwechsel in der
Ophrys insectifera Gruppe. Die zentraleuropäische Flie-
genragwurz wird von Argogorytes mystaceus (Specidae)
bestäubt (WOLF 1950, KULLENBERG 1961). Die nächst-
verwandte südfranzösische Ophrys aymoninii hat Andre-
na combinata (PAULUS & GACK 1990a) als Bestäuber.
Die erst kürzlich bekannt gewordeneOphrys subinsectife-
ra aus Nordspanien aus dieser Verwandtschaft besitzt so-
gar Sterictophila gastrica und S. furcata aus der Pflanzen-
wespenfamilie Argidae als Bestäuber (HERMOSILLA et al.
1999). In keinem Fall sind wir über die relevanten Duft-

bouquets unterrichtet, um einschätzen zu können, wie
von einer Grabwespe auf eine Biene oder Pflanzenwes-
pe oder gar von einer Andrena auf Käfer umgestiegen
werden konnte.

4. Üben Bestäuber Selektion auf
Ophrys-Blüten aus?

4.1. Indirekte Schlüsse aus vergleichenden
Betrachtungen

Wie die exakten Passungen zwischen Duftbouquets
der Blüten mit denen ihrer Bestäuberweibchen nahele-
gen, ist die beste Erklärung die, dass sie das Resultat ei-
ner Selektion durch die Männchen sind. Sie verhelfen
solchen Blüten zu höherem Fortpflanzungserfolg, die ih-
rer Weibchenerwartung am nächsten kommen. Nicht
oder weniger passende Blüten-Duftbouquets werden
nicht oder weniger bestäubt. Wie aus vergleichenden
Untersuchungen von Blüten-Duftbouquets sich ergeben
hat, operieren allopatrisch verbreitete Ophrys-Arten
mit identischem Bestäuber mit identischen Duftbou-
quets. Bislang wurden Arten aus der O. fusca- und der
O. sphegodes-Gruppe untersucht (STÖKL et al. 2005).
Dies sollte sich natürlich auch auf die optischen Signa-
le beziehen. Hier haben wir einen besseren Zugang, da
wir direkte Vergleiche anstellen können. Die Erwartung
ist, dass wiederum Ophrys-Arten mit identischem Be-
stäuber ähnliche oder identische optische Signale ha-
ben sollten. Das ist tatsächlich der Fall. Gute Beispiele
hierfür sind O. bertolonii (Italien), O. ferrum-equinum
(Griechenland) und O. atlantica (Südspanien/Nordafri-
ka). Sie alle werden von der Mörtelbiene Chalicodoma
parietina (Megachilidae) bestäubt. Da alle drei Arten in-
nerhalb der Gattung Ophrys nicht näher verwandt sind,
muss es sich um Konvergenz der optischen Signale han-
deln (Abb. 20). Wenn solche Fälle von Konvergenz in-
nerhalb einer nahen Verwandtschaft auftreten und wir
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Abb. 18: Andrena fla-
vipes ist eine im Früh-
jahr überall häufige
Biene. Sie hat daher im
gesamten Mittelmeer-
gebiet offenbar mehr-
fach unabhängig sich
Ophrys-Arten aus der
O. fusca-Gruppe als Be-
stäuber erschlossen. Je
nach morphologischer
Divergenz der Blüten
werden diese als ver-
schiedene Arten be-
zeichnet. Dargestellt
sind die Areale der Ar-
ten und die Orte
(schwarze Punkte) mit
von uns beobachteten
Pseudokopulationen.



Evidenzen für ein konvergentes Entstehen der opti-
schen Signale haben, dann sprechen wir von Paralellis-
mus. Solche Fälle scheinen die Artenpaare Ophrys apu-
lica (Süditalien), O. heldreichii (Südgriechenland) und
O. episcopalis (Südägäis) oder O. kotschyi (Zypern), O.
cretica (Kreta, Rhodos) zu sein (PAULUS & GACK 1986,
PAULUS 1988b). Wir kommen aber hier in Bereiche der
evolutionären Systematik, in denen wir nicht mehr si-
cher zwischen Verwandtschaft oder Konvergenzen un-
terscheiden können. Hier helfen dann nur Methoden
der molekularen Systematik, die aber bislang in der Gat-
tung Ophrys auf dem Artniveau noch wenig brauchbare
Resultate erbracht haben (BATEMAN et al. 1997, PRID-
GEON et al. 1997, ACETO et al. 1999, SOLIVA et al.
2001). Mit Hilfe von DNA-Fingerprinting-Methoden
(ALFP) sind wir gerade dabei, die schwierigen Arten in-
nerhalb der O. fusca-Gruppe zu bearbeiten (SCHLÜTER
et al. 2005a, b, 2007a-f).

4.2. Direkte Schlüsse aus
Experimenten zum Bestäubungserfolg

4.2.1. Wuchshöhe und Männchen-Flughöhe

Um aufzuzeigen, dass Bestäuber Selektion auf die
Blüten ausüben, muss gezeigt werden, dass Männchen
zwischen Blüten so wählen, dass dadurch der Fortpflan-
zungserfolg beeinflusst wird. Dies setzt voraus, dass Blü-
ten innerhalb von Populationen variabel sind und die
Männchen darauf mit unterschiedlichen Anflughäufig-
keiten reagieren (PAULUS 1988b). Eine Reihe von Frei-
landexperimenten wurde dazu durchgeführt. PAULUS &
GACK (1980) konnten zeigen, dass bei Ophrys speculum
die Blühhöhe offenbar nicht gleichgültig ist. Blüten in 5
cm, 10cm und 15cm über dem Boden wurden den flie-
genden Bestäubermännchen präsentiert und über einen
Zeitraum von 150 min in 30 min Intervallen die An-
flugraten registriert (Abb. 21).
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Abb. 19: Multivariate
Merkmalsanalysen

(principle coordinate
analyses) aus DNA-Da-

ten in der Ophrys
omegaifera-Gruppe
(verändert und mit
Fotos ergänzt nach
SCHLÜTER et al. 2007).

Die molekularen Ana-
lysen (AFLPs) zeigten,
dass alle Taxa gut ge-
trennte genetische
Einheiten sind. Art

gleiche Taxa klustern
gut zusammen, was
ihre Zusammengehö-
rigkeit belegt (siehe
z.B. O. basilissa aus
Kreta, Kos und Sa-

mos). Früh blühende
O. omegaifera-Proben
aus Rhodos und Sa-
mos klustern zusam-
men und sind aber
getrennt von denen

aus Kreta. Dies belegt
die bereits über Be-
stäuberuntersuchun-
gen prognostizierte

Annahme, dass es sich
um verschiedene Ar-
ten handelt. Ophrys
sitiaca gilt schon lan-
ge als paläo-hybrido-
gene Art und lässt

sich tatsächlich von O.
omegaifera als mut-
maßliche eine Eltern-

art nicht trennen.
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Abb. 20: Beispiele für
konvergente Blütenevolution
in der Gattung Ophrys auf
Grund identischer
Bestäuberselektion. Die drei
innerhalb der Gattung Ophrys
nicht näher verwandten Arten
O. atlantica (O. fusca-Gruppe),
O. bertolonii (O. sphegodes-
Gruppe) und O. ferrum-
equinum (O. mammosa-
Gruppe) haben konvergent
diesselbe Bestäuberbiene
Chalicodoma parietina
(Megachilidae) erworben
(oben). Als Konsequenz zeigen
sie einige auffällige optische
Ähnlichkeiten wie dunkle
Lippe, leuchtend-glänzend
blaues Mal. Es ist zu erwarten,
dass sie auch identische
Duftausstattungen haben.

Abb. 21: Bei Ophrys speculum
üben die Männchen der
Dolchwespe Dasyscolia ciliata
Selektion auf möglichst
niedrige Blühhöhe aus. Bei im
Experiment in 3 verschiedenen
Blühhöhen (5cm, 10cm und
15cm) fliegenden Männchen
gebotenen Pflanzen wurden
die Anflugraten (Zahl
Pseudokopulationen) als
Summen in 30 Minuten-
Intervallen gezählt. Die Blüten
in 5cm Höhe waren deutlich
attraktiver als solche in 15cm
Höhe (verändert nach PAULUS
& GACK 1980).
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Abb. 22: Blüten in niedriger Blühhöhe sollten
auf Grund der höheren Anflugraten (siehe
Abb. 21) mehr Bestäubungen und damit

höheren Samenansatz haben. Bei zahlreichen
Blüten wurde daher in Abhängigkeit von den

Blühhöhen (5cm, 10cm und 15cm) die
Bestäubungsrate (als verdickte Samenstände)
und/oder die Zahl Massulae (Pollenpakete aus

einem Pollinarium) in der Narbe gezählt.
Beides sind Maßstäbe für häufigen oder

weniger häufigen Blütenbesuch. Tatsächlich
waren die Blüten in 5cm häufiger befruchtet

(blaue Balken) und/oder hatten mehr Massulae
(gelbe Balken) als solche in 15cm Blühhöhe.
Untersuchungen in Mallorca und Tunesien,

n = 283 Blüten.

Abb. 23: Lernexperimente in Kreta mit Eucera
berlandi-Männchen und Ophrys heldreichii:
Bestäubermännchen lernen relativ schnell,

einmal besuchte Blüten gezielt zu vermeiden.
Dies drückt sich in schnell nachlassenden

Anflugraten aus. In Schwarmarealen gestellte
Pflanzen werden von den lokalen Männchen in

den ersten 5 Minuten heftig besucht. Schon
nach 15 Minuten reagiert praktisch keines der

Männchen mehr (Blüte 1). Wenn man
anschließend eine neue Blüte postiert, steigt die
Anflugrate sofort wieder an (Blüte 2), um meist
noch schneller wieder nachzulassen. Auch bei

einer weiteren dritten Blüte, kommen die
Männchen meist wieder. Dies zeigt, dass die
Blüten sich individuell unterscheiden und die

Männchen darauf mit unterschiedlichen
Anflugraten reagieren.

Abb. 24: Gleiches Experiment wie in Abb. 23
mit Ophrys heldreichii und Eucera berlandi in

Kreta; diesmal wurde geprüft, ob die Männchen
eine einmal bereits gebotene Blüte wieder
erkennen. Dazu wurde zunächst eine Blüte

geboten und die Lernkurve abgewartet (Blüte
1a). Danach wurde eine neue Blüte geboten

(Blüte 1b). Wenn man anschließend die zuerst
gebotene Blüte wieder anbietet (Blüte 1a), wird
diese nun weitgehend ignoriert. Das bedeutet,
dass sie wieder erkannt worden ist und gezielt

vermieden wurde.



Das Ergebnis war erstaunlich eindeutig. Je niedriger
die Blüten über dem Boden stehen, umso häufiger (wahr-
scheinlicher) werden sie gewählt. Dies entspricht den Be-
obachtungen, nach denen die Männchen in der Suche
nach Weibchen stets dicht über dem Boden patroullie-
ren. Tatsächlich gehört Ophrys speculum zu den Arten,
die eher niederwüchsige Blütenstände aufweisen. Tat-
sächlich drückt sich dieses Blühverhalten ganz eindeutig
im Fortpflanzungserfolg aus. Die niedrigsten Blüten hat-
ten auch die meisten Massulae (Pollenpakete) und den
höchsten Samenansatz (Abb. 22). Dieses Resultat gilt die
Blühhöhe betreffend nicht für andere Ophrys-Arten, da
Männchen andere Bestäuberarten an Buschrändern, in
Blütenfeldern oder sonstwo patroullieren. Hier könnte
auch ein gegenteiliger Seletionsdruck auftreten, nämlich
sehr hochwüchsig zu sein. Tatsächlich können solche
Ophrys-Arten, die von Anthophora- oder Eucera-Arten
bestäubt werden, wesentlich hochwüchsiger sein.

4.2.2. Wie oft besuchen
Bestäubermännchen Ophrys-Blüten?

Bei den zahlreichen Freilandbeobachtungen des
Pseudokpopulationsverhaltens war immer wieder aufge-
fallen, dass die Männchen zwar intensiv angelockt wer-
den, ihr Interesse aber nach erstaunlich kurzer Zeit er-
lahmte (PAULUS et al. 1983). Um zu prüfen, woran dies
liegt, haben wir eine Reihe von Experimenten zum
Lernverhalten durchgeführt. Zur Erklärung prüften wir
zwei Hypothesen:

1. Blüten werden nach Besuchen und vor allem Bestäu-
bungen schnell unattraktiv, weil sie ihre Duftproduk-
tion einstellen.

2. Blüten werden individuell gelernt, um weitere An-
flüge zu vermeiden, da die Männchen nicht wirklich
zum Kopulationserfolg gekommen sind. Individuelles
Erlernen setzt voraus, dass Blüten individuell unter-
scheidbar sind (PAULUS 1988a).

In Südspanien, Kreta und Tunesien wurden folgen-
de Experimente durchgeführt:

Für die entsprechenden Ophrys-Arten wurden vor-
her die artspezifischen Bestäuber ermittelt und dann
nach gut besetzten Schwarmarealen dieser Bienenarten
gesucht. Dorthin wurden schließlich eingetopfte blü-
hende Ophrys-Pflanzen transferiert. Am Ende der Expe-
rimentserien wurden alle Pflanzen wieder in ihre Ur-
sprungsstandorte zurückgebracht. Folgende Artenpaare
wurden untersucht:

Ophrys heldreichii Eucera berlandi
Kreta (Griechenland)

Ophrys picta (scolopax pars) Eucera barbiventris
Südspanien (Malaga)

Ophrys tenthredinifera Eucera nigrilabris
Nord-Tunesien

• Je eine der eingetopften Pflanzen von Ophrys picta (=
scolopax pars), Ophrys heldreichii oder Ophrys tenthredi-
nifera wurden in Schwarmbahnen patroullierender
Bestäuber- Männchen gestellt und die Anflugraten in
Zeitintervallen gezählt. Dazu war vorher durch Beob-
achtungen und Markierung der fliegenden Männchen
festgestellt worden, dass in einem gut besetzten
Schwarmareal etwa 10-12 Männchen konstant flie-
gen. Das entspricht den alten Beobachtungen von
HAAS (1960). Das Ergebnis war stets gleich. Zunächst
kommen in kürzester Zeit fast alle Männchen des
Schwarmareals und machen mit den verschiedenen
Blüten dieser Pflanze Paarungsversuche. Innerhalb
von nur 15-30 Minuten ist das Interesse so stark er-
lahmt, dass die Anflugrate auf Null geht. Innerhalb
eines Schwarmareals wurde der Ort mehrfach ge-
wechselt, um Ortsdressur auszuschließen.

• Anschließend tauscht man die präsentierte Pflanze
gegen eine neue Pflanze aus. Sofort steigt die Anflug-
rate wieder deutlich an, um wiederum nach kurzer
Zeit auf Null zu gehen. Dies kann man noch zwei oder
höchstens drei Mal wiederholen. Dann kommen die
Männchen überhaupt nicht mehr.

• Mit den bereits getesteten Pflanzen gingen wir in be-
nachbarte Schwarmareale, in denen neue Männchen
flogen, die also Ophrys-Blüten unerfahren waren.
Hier wiederholte sich im Prinzip das Verhalten der
Vorexperimente. Die Mehrzahl der Männchen kam
sofort, um mit den Blüten zu kopulieren. Ihr Interes-
se ließ schnell nach und konnte erst nach Austau-
schen der schon präsentieren Pflanze gegen eine noch
nicht präsentierte wieder ausgelöst werden.

• Wenn man den Männchen schließlich eine schon
vorher präsentierte Pflanze wieder anbot, stieg die
Anflugrate nicht an (Abb. 23, 24).

Aus diesen Ergebnissen kann
man nun Folgendes schließen:

1. Die Attraktivität der Blüten selbst hat sich nicht
verändert, da sie noch Blüten unerfahrenen neuen
Männchen präsentiert, sofort Paarungsverhalten aus-
lösten.

2. Dies schließt auch eine weitere Denkmöglichkeit
aus, dass Männchen von ihnen besuchte Blüten mit
einer Duftmarke (Antiaphrodisiacum) versehen
(KUKUK 1985). Um darüber hinaus auszuschließen,
dass Männchen individuelle Duftmarken setzen, die
nur sie persönlich als Abzeichen verwenden, wurden
in einem anderen Experiment einzelne Blüten längs
halbiert und frei fliegenden Männchen angeboten.
Als die Anflugraten auf Null heruntergegangen wa-
ren, wurde denselben Männchen die andere Blüten-
hälfte präsentiert. In keinem Fall stieg anschließend
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die Anflugrate. Wenn man jedoch anschließend die
Hälfte einer Blüte einer anderen Pflanze anbot, wur-
de diese sofort gewählt.

3. Daraus folgt, dass die Bienenmännchen die Pflanze
offenbar individuell erlernen, um sie anschließend zu
meiden. Demnach müssen die Pflanzenindividuen
sich individuell unterscheiden und dieser Unter-
schied von den Männchen erkannt werden können
(PAULUS et al. 1983, PAULUS 1988a).

4.2.3. Bestäuber-Männchen unterscheiden Blüten
unterschiedlicher Pflanzenindividuen

Als unterscheidbare und daher erlernbare Unter-
schiede kommen sowohl die optischen als auch die ol-
faktorischen Signale in Frage. Leicht zu erkennen ist,
dass in der Artengruppe um Ophrys holoserica-oestrifera
erstaunlich variable Labellumzeichnungsmuster verbrei-
tet sind, die so komplex sind, dass es kaum zwei Pflan-
zenindividuen gibt, die identische Muster besitzen. Die
Blüten innerhalb eines Blütenstandes hingegen haben
nahezu identische Muster. Dazu haben wir zunächst zwei
Typen weiterer Freilandexperimente durchgeführt, die
klären sollten, wie sicher zwei Blüten voneinander un-
terschieden werden können, wenn man sie simultan zur
Wahl bietet. Wenn Männchen sie unterscheiden kön-
nen und dies für sie eine Rolle spielt, sollten die Anflug-
raten zwischen beiden Blüten sich deutlich unterschei-
den. Das sollte daran liegen, dass die Lippen der Blüten
praktisch identische Lippen-Zeichnungsmuster und si-
cher auch Duftmuster haben.

A. Zwei Blüten ein und derselben Pflanze: Die Erwartung
ist, dass sie nicht oder nicht nennenswert unterschie-
den werden. Dazu wurden jeweils zwei Blüten neben-
einander auf einen neutralen Untergrund gelegt und
den fliegenden Männchen angeboten. Jede Minute
wurden die Blüten Rechts-Links vertauscht, um Sei-
tenbevorzugungen auszuschließen. Anschließend wur-
den alle Anflüge auf die jeweilige Blüte gezählt.

B. Zwei Blüten von verschiedenen Pflanzenindividuen:
Die Erwartung hier ist, dass beide Blüten deutlich
voneinander unterschieden werden, d.h. die Anflug-
raten signifikant unterschiedlich sind.

Die Ergebnisse sind in Abb. 23 und 24 dargestellt.
Sie bestätigen, was sich in den vorherigen Experimen-
ten bereits angedeutet hatte. Die Blüten desselben Blü-
tenstandes werden zumindest im Vergleich zum anderen
Resultat kaum (im Verhältnis 1 : 2), diejenigen von ver-
schiedenen Pflanzenindividuen jedoch haushoch (im
Verhältnis 1 : 9) unterschieden. Interessant ist jedoch,
dass offenbar auch die Blüten innerhalb eines Blüten-
standes noch unterschieden werden, obwohl sie in ihren
Zeichnungsmustern gleich sind.

Da dieses Experiment noch keinen Schluss zulässt,
ob die Unterscheidung anhand der Optik und/oder des
Duftes erfolgt ist, wurden dieselben Experimente so wie-
derholt, dass die Bienenmännchen nur noch anhand der
Optik allein wählen konnten. Dazu wurden Blüten in
Acrylglaskästchen gestellt, deren Frontscheiben UV
durchlässig waren. Damit konnte der jeweilige Blüten-
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Abb. 25:
Blütenvergleiche von
4 Pflanzen von Ophrys
heldreichii aus Kreta.

Sie zeigen, dass
Blüten innerhalb eines
Blütenstandes (jeweils

senkrecht
untereinander)
untereinander

ähnlicher sind als
solche von

Pflanzenindividuum
zu Individuum

(waagerechte Reihe).



duft abgeschirmt werden. Da Männchen auf die opti-
schen Signale von Ophrys-Blüten allein so gut wie nicht
reagieren, wurde Blütenduft mit Hilfe einer Luftpumpe
zu den Glaskästchen geblasen. Über ein Y-Rohr wurde
zu jedem Kästchen identischer Duft gebracht, so dass
Wahlen nur anhand der Optik allein erfolgt sein kön-
nen. Da die Männchen nicht landen konnten, wurde als
positive Reaktion gezählt, wenn ein Tier beim offen-
kundigen Landungsversuch gegen die Frontscheibe
tippte.

A. Zwei Blüten derselben Pflanze: Die Erwartung ist, da
sie optisch identisch sind, dass sie nicht unterschie-
den werden (Abb. 25).

B. Zwei Blüten verschiedener Pflanzenindividuen: Hier
sollte ein vergleichbarer Unterschied in den Wahl-
häufigkeiten auftreten, wie im Experiment mit offen
dargebotenen Blüten (Abb. 25).

Tatsächlich waren die Resultate ähnlich: Zwei Blü-
ten verschiedener Pflanzen wurden deutlich unter-
schiedlich häufig gewählt. Zwei Blüten desselben Pflan-
zenindividuums wurden jetzt sogar gar nicht unterschie-
den (Abb. 26).

Daraus können nun
weitere Schlüsse gezogen werden:

• Pflanzen derselben Art (hier Ophrys heldreichii) un-
terscheiden sich im Rahmen ihrer Artspezifität noch
individuell. Neben den hochvariablen Labellum-
Zeichnungsmustern muss es auch eine individuelle
Duftvarianz geben.

• Diese sollte sogar innerhalb eines Blütenstandes auf-
treten.

AYASSE et al. (1997, 2000), SCHIESTL et al. (1997a,b;
2000) und vor allem SCHIESTL & AYASSE (2001) konn-
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Abb. 26: Um zu prüfen, ob die individuelle Unterscheidung der Blüten von Ophrys heldreichii durch die Eucera
berlandi-Männchen an ihren optischen Mustern und/oder an ihrem individuellen Duft liegen, wurde zwei Typen
von Experimenten durchgeführt. Zwei Blüten derselben Pflanze sollten untereinander ähnlich sein und daher im
Wahlexperiment nicht unterschieden werden. Dagegen sollten zwei Blüten von verschiedenen Pflanzen im
Wahlexperiment sich so unterscheiden, dass stets eine der beiden häufiger besucht wird. Bei den offen
gebotenen Blütenpaaren wurden die beiden Blüten derselben Pflanze leicht unterschiedlich häufig gewählt
(Säulen links unten, I). Die beiden offen gebotenen Blüten verschiedener Pflanzen wurden wie erwartet sehr
unterschiedlich gewählt. Meist war der Wahlunterschied fast 1 : 9 (Säulen rechte Bildhälfte, rechtes Diagramm,
rot umrandet). Ein Blütenpaar derselben Pflanze Duft abgeschirmt geboten (also in Glaskästchen mit außen
rechts und links identischem Duft), wurden jetzt überhaupt nicht unterschieden (Säulen rechte Bildhälfte, linkes
Diagramm, rot umrandet), während diese von verschiedenen Pflanzen wiederum deutlich unterschieden worden
sind (jeweils blau umrandet). Das bedeutet, dass in erster Linie der individuelle Duft zur Unterscheidung
herangezogen wird.



ten dann nach Analyse der chemischen Komponenten
bei Ophrys sphegodes tatsächlich aufzeigen, dass es neben
einem artspezifischen Duftbouquets auch die postulierte
Duftvarianz von Pflanze zu Pflanze und sogar eine inner-
halb des Blütenstandes gibt. Diese wurde in verschiede-
nen Biotests von den Bestäubermännchen Andrena ni-
groaenea in gleicher Weise bewertet wie dies die oben
erwähnten Eucera-Arten bei ihren Ophrys-Arten getan
haben.

4.3. Vermeidung von Selbstbestäubung und
Bestäubungsmaximierung

Halten wir nochmals fest, welche Resultate die Be-
obachtungen und Experimente erbrachten:

• Männchen werden in artspezifischer Weise durch
exakte Kopien des weiblichen Sexuallockstoffbou-
quets angelockt (SCHIESTL et al. 1999, 2000; AYASSE
et al. 2003). Sie versuchen die Blüten in vergleich-
barer Weise zu begatten, wie sie dies mit ihren Weib-
chen tun würden.

• Nach einigen weiteren Anflügen lernen sie diese
Blüten zu meiden, da sie bei ihnen nicht zum Erfolg
gekommen sind. Sie behandeln sie daher wie nicht
attraktive Weibchen (PAULUS et al. 1983, PAULUS
1988a). Habituation oder richtiges Lernen tritt in
diesem Zusammenhang auch bei den Bienenmänn-
chen gegenüber unattraktiven Weibchen auf (SMITH
(1983).

• Um dies individuell zu erlernen, haben sowohl die
Weibchen als auch die Ophrys-Blüten weitere Duft-
komponenten, die neben der Artspezifität eine Indi-
vidualität erzeugen (PAULUS 1988a, AYASSE et al.
2000).

• Individualität bei Bienenweibchen dient u. a. der
Vermeidung von Geschwisterpaarungen oder allge-
mein der Verwandtenerkennung. Wenn Männchen
zwischen nah- und weniger nah verwandten Weib-
chen wählen können, entscheiden sie sich für ent-
fernte Verwandtschaft (BUCKLE & GREENBERG 1981,
HEFETZ et al. 1986, BARROWS et al. 1975, MICHENER

& SMITH 1987, SMITH & AYASSE 1987, WCISLO

1992, AYASSE et al. 2001).

Die Interpretation dieser Varianz kann nur die sein,
dass diese in einem Zusammenhang mit der Maximie-
rung des Bestäubungserfolges stehen muss, da sie unter-
schiedliche Anflughäufigkeiten und damit unterschied-
lichen Fortpflanzungserfolg hervorrufen (PAULUS 1988a,
1997, 2006; AYASSE et al. 2000). Das ist so zu verstehen,
dass Orchideen generell größere Probleme mit Selbstbe-
stäubungsraten haben als andere Blütenpflanzen. Die
Erfindung von Pollinien oder Pollinarien war eine Not-
wenigkeit, um mit wenigen Anflügen bereits riesige Pol-

lenmengen auf die Narbe übertragen zu können. Nur
dadurch können so riesige Samenmengen pro Blüte
auch befruchtet werden. Orchideenblüten haben zwi-
schen 15.000 und 1 Million Samen pro Einzelblüte
(NAZAROV & GERLACH 1997). In solchen Pollinations-
systemen hat eben auch Selbstbestäubung fatale Folgen,
da auch hierbei große Pollenmengen einerseits falsch
oder unerwünscht übertragen werden und andererseits
dieser Pollen für eine korrekte Bestäubung verloren ist.
Um also selfing zu vermeiden, bedarf es weiterer speziel-
ler Anpassungen. Eine dieser Anpassungen besteht in
der Entwicklung von Täuschungsmethoden, deren ge-
meinsamen Ziele darin bestehen, dass Bestäuber zwar
angelockt, aber dann möglichst durch Nicht-Belohnen
oder gar „Frustrationen“ dazu zu bringen, nicht wieder
zurückzukehren („pollinia-hypotheses“ oder „selfpolli-
nation avoidance hypothesis“ nach PAULUS & GACK
1980, 1990a; PAULUS 1988a, 2005, NILSSON 1992). Da
die betreffenden Bestäuber in der Regel gut lernfähig
sind, werden sie diese Blüten in Zukunft meiden. Dies
gilt sowohl für die so genannten Nahrungstäuschblu-
men (Orchis, Dactylorhiza, Cephalanthera etc.) (GUM-
PERT & KUNZE 2001), aber auch für Instinkttäuschblu-
men (Ophrys), die wie bereits geschildert durch indivi-
duelle Duftnoten den Besuchern das Erlernen und Wie-
dererkennen individueller Blüten ermöglicht. In ähnli-
cher Richtung wird der Farbpolymorphismus bei Dacty-
lorhiza sambucina oder D. romana gedeutet (NILSSON
1980, PETTERSON & NILSSON 1983, LAGUTOVA & NA-
ZAROV 1991, GIGORD & al. 2001). Unsere „pollinia-hy-
pothesis“ ist eine sehr gute Erklärung dafür, dass ausge-
rechnet Orchidaceae einen so hohe Zahl an Täuschblu-
men evolviert haben. In der europäischen Flora sind
diese über 70% aller Arten. Die einzigen weiteren
Pflanzen, die ebenfalls mit Pollinien (Klemmpollinien)
operieren, sind die Asclepiadaceae (milk weeds). Auch
bei ihnen ist daher aus demselben Grund die Zahl der
Täuschblumen sehr hoch (OLLERTON & LIEDE 1997).

Zur Bestäubungsmaximierung haben Ophrys-Blüten
noch weitere Tricks evolviert. Wie bereits in den Wahl-
experimenten zwischen zwei Ophrys-Blüten derselben
Pflanze sich andeutete (PAULUS 1988a, PAULUS & GACK
1994), sind auch diese in ihrer Duftausstattung nicht
identisch. Die gaschromatografische Analyse bestätigte
dann auch, dass dies an unterschiedlichen Mengenver-
hältnissen der Alkane und Alkene im Blüten-Labellum
liegt (SCHIESTL et al. 1997b, AYASSE et al. 2000). Durch
die Vermeidereaktion einmal getäuschter Männchen
fliegen diese daher mit höherer Wahrscheinlich zur
nächsten Blüte im Blütenstand. Sie können dadurch ein
weiteres Paar Pollinarien entnehmen und falls sie be-
reits alte Pollinarien mitbringen auch diese zweite Blü-
te bestäuben. Die zuvor entnommenen Pollinarien sind
erst nach 2-3 Minuten einsatzfähig für eine Pollination,
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da ihre Stiele erst im Verlauf dieser Zeit so eintrocknen,
dass sie sich nach vorne gesenkt haben.

Besonders raffiniert erscheint die Entwicklung wei-
terer Mechanismen, um bereits bestäubte Blüten für
Männchen unattraktiv zu machen. Da Ophrys-Blüten
bereits mit einer einzigen Bestäubung wesentlich mehr
Pollen für die Befruchtung übertragen als für die Zahl
Samenanlagen notwendig wären (PAULUS 1988a), sind
weitere Anflüge Pollenverschwendung. Diese Männ-
chen sollten dann eher zu den anderen noch nicht be-
suchten Blüten des Blütenstandes geleitet werden. Zwei
prinzipielle Möglichkeiten sind denkbar. Ähnlich wie
begattete Bienenweibchen für ihre Männchen sehr
schnell unattraktiv werden, da sie entweder die Produk-
tion ihrer Sexualpheromone einstellen oder gar ein An-
tiaphrodisiakum produzieren (SCHIESTL & AYASSE
2000), könnten auch Ophrys-Blüten in gleicher Weise
operieren. Freiland- und Labor-Experimente mit Andre-
na nigroaenea und Ophrys sphegodes (Wien) sowei Euce-
ra nigrilabris mit Ophrys tenthredinifera (Tunesien) zeig-
ten, dass die Männchen klar zwischen bestäubten und
nicht-bestäubten Blüten unterscheiden können. Im so-

genannten Azeptanztest wurden Andrena nigroaenea-
Männchen auf Ophrys sphegodes-Blüten gesetzt und re-
gistriert, ob sie sexuell erregt werden oder nicht. Hefti-
ges Flügelschwirren verbunden mit Kopulationsbwegun-
gen sind positive, einfaches darüber Hinweglaufen sind
negative Reaktionen. Jedes Männchen wurde zehn Mal
stets im Wechsel an eine bestäubte und anschließend
unbestäubte Blüte gesetzt. Dabei wurden den Männ-
chen außerdem allogam bestäubte und anschließend au-
togam bestäubte Blüten geboten. Die Summen der drei
Reaktionstypen sind in Abb. 27 dargestellt. Wie zu er-
warten zeigten die Männchen auf den unbestäubten
Blüten fast immer heftige, auf den fremdbestäubten Blü-
ten nur selten Reaktionen. Bemerkenswert ist, dass auf
den selbstbestäubten Blüten, wenn auch weniger als bei
den unbestäubten, aber dennoch Kopulationsverhalten
gezeigt wurde. Bei den Freiflugtests mit Männchen von
Eucera nigrilabris in Tunesien erhielt ich völlig ver-
gleichbare Resultate. Wie die chemische Analyse der
entsprechenden Blüten von Ophrys sphegodes mit an-
schließenden Biotests im Gelände zeigte, beruht die ab-
lehnende Haltung der Andrena nigroaenea-Männchen

287

Abb. 27: Bestäubte Ophrys-Arten sollten ähnlich wie bereits begattete Weibchen dies ihren Bestäubern bzw.
Männchen signalisieren. Dazu stellen die Bienenweibchen ihre Sexuallockstoffproduktion ein oder produzieren
einen neuen Stoff als Repellent oder Antiaphrodisiakum. Bei Ophrys sphegodes wurde letzteres gefunden
(SCHIESTL & AYASSE 2000). Im Akzeptanztest wurden 10 verschiedenen Männchen von Andrena nigroaenea drei
Typen von O. sphegodes geboten: unbestäubte, selbst bestäubte und fremd bestäubte. Man lässt dazu diese
Männchen über die Blüten laufen und registriert ihre Reaktionen. Drei Typen von Reaktionen sind möglich:
Pseudokopulationen, leichte Erregung ohne Kopulationen und keine Reaktionen. In dem Säulendiagramm sind
die Reaktionshäufigkeiten dargestellt. Ähnlich wie in den Freilandexperimenten von SCHIESTL et al. (1997a) und
SCHIESTL & AYASSE (2000) zeigte sich, dass die Männchen auf die Anwesenheit von Farnesylhexoanat als
Antiaphrodisiakum deutlich reagieren. Unbestäubte Blüten werden deutlich von den bestäubten unterschieden,
ja sogar selbst bestäubte von fremd bestäubten. Aus der Sicht der Blüten macht dies Sinn, da bereits bestäubte
Blüten weiteren Pollen nicht benötigen.



darauf, dass die Ophrys-Blüten nach erfolgter Bestäu-
bung genau wie die Bienenweibchen Farnesylhexoanat
als Antiaphrodisiakum produzieren (SCHIESTL et al.
1997a, SCHIESTL & AYASSE 2000). Bei Ophrys speculum
mit Dasyscolia ciliata-Männchen finden wir den anderen
Fall. Hier wird die Produktion des Sexualpheromons,
bestehend aus wenigen Molekültypen aus der Gruppe
der hydroxy acids sowohl bei den Weibchen als auch bei
den Ophrys-Blüten nach erfolgter Begattung bzw. Be-
stäubung reduziert (AYASSE et al. 2003).

4.4. Artbildung

Die bislang vorliegenden Freilandbeobachtungen,
zahlreichen Wahltests und vor allem der Duftanalysen
zeigen, dass jede Ophrys-Art nur einen hochspezifisch
angelockten Bestäuber besitzt. Dies ist eine Konsequenz
einer entsprechenden spezifischen Selektion durch die
Bestäubermännchen, nur solche Pflanzenindividuen zur
Reproduktionserfolg zu verhelfen, die ihrer Weibchen-
erwartung am nächsten kommen. Dies hat weitere Kon-
sequenzen für das Blühverhalten und die Blütenmor-
phologie, auf denen dann im Wesentlichen die taxono-
mischen Beurteilungen beruhen. Diese Männchen fun-
gieren als sehr effektive prägame oder besser prä-polli-
nations-Isolationsmechanismus für die betreffenden
Ophrys-Arten, die damit als biologische oder evolutio-
näre Arten definierbar sind. Dies bedeutet, dass jede
Artbildung mit dem Erschließen eines neuen Bestäuber
gekoppelt sein muss. Allopatrische Artbildung in der
Gattung Ophrys ist wie bei allen anderen Tieren und
Pflanzen leicht vorstellbar und bedarf lediglich des Auf-
zeigens von historischen Separationen der Areale, etwa
des Zerfalls und Wiedervereinen von Inseln oder durch
Senkungen und Hebungen des Meeresspiegels auftre-
tende Landbrücken im Verlaufe der Eiszeiten. Inwieweit
auch sympatrische Speziation eine Rolle gespielt hat, ist
zwar denkbar, aber schwer zu zeigen. Dies setzt nämlich
voraus, dass Teilpopulationen einer Art trotz ständigen
Kontaktes in der Lage waren, einen neuen Bestäuber zu
erschließen und Rückkreuzungen dennoch zu unterbin-
den. Im Fall der alle sehr nah verwandten Arten der
Ophrys fusca-Gruppe wissen wir, dass ihre Duftbouquets
zwar alle aus mehr oder weniger denselben Alkanen und
Alkenen bestehen, ihre Spezifität durch eine spezifische
Mischung dieser Moleküle hervorgerufen wird
(SCHIESTL & AYASSE 2002). Artbildung und damit Er-
schließen eines neuen Bestäubers sollte daher lediglich
eine Verschiebung des bestehenden Mischungsverhält-
nisses bedeuten. Dies scheint im Zuge der natürlichen
Varianz in den Populationen leicht vorstellbar und mag
ein gängiger Weg gewesen sein. Ein gutes Szenario
könnte sein, dass eineOphrys-Art über eine Periode von
4-6 Wochen blüht. Am Beginn der Blühzeit können
nun andere Andrena-Arten sich zu Bestäubern entwi-

ckeln als am Ende dieser Zeit. Wenn die Flugzeiten der
beiden Arten von Männchen genügend getrennt ist,
sollte dies zur Entstehung zweier Ophrys-Arten führen,
die in ihrer Blühzeit nun gestaffelt sind. Tatsächlich
kenne ich viele Fälle gestaffelter Blühzeiten bei nah ver-
wandten Arten der Ophrys fusca-Gruppe (PAULUS 1998,
2001b, PAULUS & SCHLÜTER 2007). Dies ist natürlich
gleichzeitig ein Ausdruck von Einnischungen über ge-
trennte Blühzeiten.

Eine Entstehung neuer Arten über Introgression
(homoploide Hybridisierung) wird in der Botanik als
häufiger Artbildungs-Mechanismus angenommen. Als
wesentlich verbreiteter wird sogar das Phänomen der
hybridogenen Polyploidie und Allopolyploidie ange-
nommen (ANDERSON 1953, EHRENDORFER 1959, 1980).
Da alle Arten der Gattung Ophrys im Wesentlichen
identische Chromosomensätze aufweisen, kommt bes-
tenfalls erstgenannter Modus in Frage. Artbildung über
Hybridisierung bzw. Introgression wurde auch für Arten
der Gattung Ophrys angenommen (STEBBINS & FERLAN
1956, EHRENDORFER 1959, 1980, DANESCH et al. 1975).
Doch außer Plausibilitätsannahmen liegt bis heute kein
einziger Nachweis vor. PAULUS & GACK (1995) und
PAULUS (1997) schildern den Fall der sardischen O.
chestermanii und der vermeintlichen Hybride mitO. ten-
thredinifera-aggr.: O. normanii. Bemerkenswert ist, dass
O. chestermanii aus derO. holoserica-Gruppe undO. nor-
manii aus derO. tenthredinifera-Gruppe sympatrisch den-
selben Bestäuber, die Hummel Bombus (Psithyrus) vesta-
lis, nutzen. Vorläufige Duftstoffanalysen erbrachten, dass
O. normanii eine ganze Reihe Duftkomponenten besitzt,
bei den angenommenen Elternarten nicht vorkommen.
Weitergehende Untersuchungen müssten populations-
genetische Methoden einsetzen, um trotz identischen
Bestäubers den Genfluss und die mutmaßlichen Intro-
gressionen zu überprüfen. Weitergehende Untersuchun-
gen müssten populationsgenetische Methoden anwen-
den (z.B. AFLPs), um trotz identischen Bestäubers den
Genfluss und die mutmaßlichen Introgressionen zu
überprüfen.

4.5. Molekular-genetische Untersuchungen in
der Ophrys fusca-Gruppe

4.5.1. Modelle der Artbildungen

Der leicht verständliche Weg der Artentstehung ist
auch für Arten der Gattung Ophrys der über geographi-
sche Separationen (allopatrische Artbildung). Eine
ganze Reihe von distinkten Arealen lässt am leichtesten
diese Erklärung zu. Denoch sind wir im Detail nicht da-
rüber unterrichtet. Phylogeographische Untersuchun-
gen stehen noch weitgehend aus. Erste Resultate unse-
rer molekularen Populationsanalysen im östlichen Mit-
telmeerraum (mit Schwerpunkten in Kreta und Rho-
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dos) liegen allerdings vor (SCHLÜTER et al. 2007a-f,
PAULUS & SCHLÜTER 2007). Es ist hier nicht der Ort,
auf die zahlreichen Resultate einzugehen. Allgemein in-
teressant sind jedoch Ergebnisse, die wahrscheinlich
machen, dass allopatrische Speziationen die Regel sind
oder dass es offenbar mehrfach zu konvergenten „Arten“
gekommen ist. So scheinen aus der weit verbreiteten
Ophrys leucadica mehrfach unabhängig sich neue Arten
abgespalten zu haben. Ebenso scheint Ophrys mesaritica
zwei Mal unabhängig aus O. iricolor entstanden zu sein,
nämlich einmal in Kreta-Kythera und erneut auf den Io-
nischen Inseln (SCHLÜTER et al. 2007 a-f).

6. Entstehung von Sexualtäuschung

Sexualtäuschung setzt voraus, dass Blüten Signale
erfinden, die zunächst nur Männchen anlocken, mög-
lichst von nur einer oder wenigen verwandten Arten.
Eine gute Prädisposition dafür ist, dass die verwendeten
Duftstoffe generell bei Blüten weit verbreitet sind. Dies
bedeutet, man muss nur noch die richtige Mischung er-
finden. Eine Hypothese in dieser Richtung formulierte
als erster VOGEL (1972). Er beobachtete in Elba Lang-
hornbienenmännchen (Eucera nigrescens) dabei, wie sie
Orchis papilionacea-Pflanzen dazu nutzten, im Zug ihrer
territorialen Schwarmbahnen deren Blüten mit Duft-
marken zu versehen. Wenn nun solche Blüten von sich
aus beginnen, diese Duftmarken zu produzieren, sollten
sie solche Schwarmareal markierende Männchen anlo-
cken und dadurch Bestäubungserfolg erreichen können.
Wir haben über viele Jahre erfolglos versucht, eine en-
gere Bindung von Eucera-Arten und Orchis-Arten zu
finden, die auf dem von Vogel geschilderten Markier-
verhalten beruht, so dass ich keine Evidenz für diese Hy-
pothese finden konnte. Im Übrigen wäre mit dieser
Duftimitation nur das Anlocken von Männchen ge-
währleistet, nicht jedoch der wesentliche Schritt in
Richtung Kopulationsauslösung.

Die Tatsache, dass Sexualtäuschung nur bei Orchi-
deen weltweit viele Male konvergent entstanden ist,
zeigt, dass die Bestäubungsmechanismen dieser Familie
offenbar eine gute Voraussetzung dafür liefern. Eine da-
von wird durch die „pollinia-hypothesis“ beschrieben.
Pollinien oder Pollinarien sind Pakete zur Übertragung
von gewaltigen Pollenmengen und damit für eine quan-
tativ außergewöhnlich hohe Bestäubungsrate. Das ent-
scheidende daran ist, dass hierzu statistisch gesehen nur
zwei Anflüge notwendig sind: Pollinienentnahme und
anschließende Bestäubung auf einer zweiten Blüte. Die
Pollenmengen, die dabei übertragen werden, reichen zu
Befruchtung aller Samenanlagen (PAULUS 1988a). Ge-
nau dies lizenziert ungewöhnliche Lockmechanismen,
besonders solche, die dem Lernen zugänglich sind, da-
mit die mit Pollinien beladenen Tiere nicht zur selben

Blüte zuückkehren. Dies dient der Minimierung von
Selbstbestäubung. Tatsächlich sind bei Orchidaceae in-
nerhalb der Täuschmanöver zwei Lockmethoden weit
verbreitet: Nahrungs- und Sexualtäuschung. Allein in
der europäischen Flora betreiben diese Strategien über
70% aller Arten. Dies zeigt, dass diese sehr erfolgreich
ist. In der australischen Orchideenflora betreiben 11
Gattungen mit zusammen ca. 230 Arten Sexualtäu-
schung. In Südafrika kommen offenbar nur zwei Disa-
Arten in diesem Zusammenhang vor (STEINER et al.
1994, JOHNSON et al. 1998). Wieweit das Phänomen in
Südasien und Südamerika verbreitet ist, ist nur mangel-
haft bekannt (van der PIJL & DODSON 1966, DAFNI
1984). Die australische Gattung Caladenia beinhaltet
sowohl Arten mit Pseudokopulation als auch Nahrungs-
täuschblumen. Dies zeigt erstens, dass Sexualtäuschung
auch in Australien mehrfach konvergent entstanden ist.
Es zeigt aber auch, dass hier ein Entstehungsweg von
Nahrungstäuschung aus gegangen ist. Welches die Vor-
läufersituation für die Gattung Ophrys gewesen sein
könnte, ist nicht sicher zu sagen. Die Suche nach der
phylogenetischen Schwestergattung ist bislang nicht
eindeutig. Nach den DNA-Sequenzdaten haben ACETO
et al. (1999) die Gattungen Barlia/Himantoglossum,
PRIDGEON et al. (1997) den Orchis/Anacamptis/Serapias-
Zweig und SOLIVA et al. (2001) allein die Gattung Sera-
pias als Schwestergruppe errechnet. Wie immer die tat-
sächliche Position sein mag, entstammt Ophrys auf je-
den Fall einem Verwandtschaftszweig aus Nahrungs-
täuschblumen. Hierzu hat DAFNI (1987) im Anschluss
an BINO et al. (1982) ein Modell vorgestellt, in dem nur
männliche Lasioglossum marginatum eine offensichtliche
Nahrungstäuschblume (Orchis galilaea) besuchen. Er in-
terpretiert das Verhalten durch das Vorhandensein von
sexuell gefärbten Auslösern, die die Männchen wenigs-
tens teilweise ansprechen. Auf den Orchis-Blüten su-
chen die Männchen dann allerdings auf den Pollenma-
len der Lippe nach Nahrung. Ein vergleichbarer Fall
findet sich in der Beziehung von Chelostoma uliginosum
(Megachilidae) und Cephalanthera rubra. NILSSON
(1983) konnte zeigen, dass die Orchideenblüte wichtige
optische und vielleicht auch olfaktorische Signale von
Campanula-Arten imitieren, in denen die Chelostoma-
Männchen nach Weibchen suchen. Meine eigenen Un-
tersuchungen zeigten, dass von der Orchideenblüte
ähnlich wie bei Orchis galilaea (DAFNI et al. 1987) nur
Männchen angelockt werden, die in der Blüte dann
nach Nahrung suchen (Paulus unpubl.). Hier ist ein se-
xueller Zusammenhang deutlicher, da die Orchideen-
blüte wahrscheinlich nicht nur eine Campanula-Blüte
vortäuscht, sondern eine solche Blüte, in der ein rezep-
tives Weibchen sitzt. So jedenfalls die Hypothese.
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Einleitung

Die Bauplanevolution oder Großphylogenie der
Metazoa ist seit den ersten Stammbaumentwürfen von
Ernst HAECKEL ein hochkontroverser Gegenstand der
phylogenetischen Forschung. Zu der schier unüber-
schaubaren Anzahl morphologisch begründeter Groß-
phylogenien kam um die Jahrtausendwende ein mole-
kularbiologisch ermittelter Stammbaum hinzu, welcher
scheinbar keine der vorangegangenen Großsysteme be-
stätigte, und daher als eigenständige „New Animal
Phylogeny“ popularisiert wurde (ADOUTTE et al. 1999,
2000; vgl. auch Abb. 1). Diese „molekulare“ Sicht auf
die Evolution der Hauptlinien des Tierreiches fand
überraschend schnell Eingang in die Lehrbücher, ob-
wohl sie z. T. als morphologisch kaum nachvollziehbar

empfunden wird: Bekanntestes Beispiel ist die Zusam-
menführung der Arthropoda und einiger ehemaliger
„Aschelminthen“-Linien in einer neuen Großgruppe
Ecdysozoa („Häutungstiere“, AGUINALDO et al. 1997).
Aktuell scheint die Evolutionsbiologie dahingehend in
einem Dilemma zu stecken, dass phylogenetische Ein-
zelprobleme sowohl vor dem Hintergrund traditionell-
morphologischer Großphylogenien, als auch im Rah-
men der „New Animal Phylogeny“ (im folgenden:
NAP) untersucht werden können (Schlagwort: „mor-
phology versus molecules“). In dieser Situation muss
der Forscher befürchten, von vornherein die falschen
Fragen zu stellen, oder bei der Aus- und Weiterverwer-
tung seiner Befunde mit ständigen, unbefriedigenden
Doppelinterpretationen konfrontiert zu sein. Als zu-
sätzliches Ärgernis verweisen außerdem Vertreter evo-

Die neue Großphylogenie des Tierreiches:
Dilemma oder Fortschritt?

T. S Y E D , M . GUDO & M . GU TMAN N

Abstract: The new animal phylogeny – dilemma or progress? Since ADOUTTE et al. (1999, 2000) introduced the “new animal
phylogeny“, it has become nearly unthinkable to discuss questions of metazoan bauplan evolution without considering results from
molecular systematics and evo/devo. Unfortunately, most of these molecular biological findings seem to contradict morphology-
based phylogenies. The article presented here shows that the main conflict between “molecules and morphology“ occurs on the
cladogenetic level, i.e. the characteristical trifurcated (Deuterostomia (Ecdysozoa + Lophotrochozoa)) genealogy of the “new phy-
logeny“, while on the anagenetic level (i.e. supposed morphological transformation series) there is – quite remarkably – no such
conflict at all. The anagenetic implications of the “new phylogeny“ include the view of acoelomate early bilateria which gave ri-
se to surprisingly complex, polysegmented “urbilateria“, probably of coelomate organisation. The acoelomate “Protobilateria“ are
represented by one or two recent groups (Acoela and Nemertodermatida) only, which means that the main bilaterian radiation
started from the polymer-coelomate “Urbilateria“. These assumptions are congruent with the gallertoid-hydroskeleton-hypothe-
sis, an anagenetic model for metazoan evolution developed between 1966 and 1976 by W.F. GUTMANN and co-workers. The gal-
lertoid-hydroskeleton-hypothesis did not gain much acceptance because it was founded on a strictly process oriented approach
(constructional morphology), and its results contradicted traditional, character-based views in many aspects. Some main results
of the hydroskeleton-hypothesis which were in conflict with majority opinions from traditional morphology are: (1) tentaculates
are highly derived protostomes, (2) enteropneusts are basal hemichordates, not derived from pterobranch-like precursors, (3) tu-
nicates are highly derived, not basal to Acrania and Craniota, (4) Annelida include lines which were formerly thought to be phy-
la of their own, as Pogonophora, Echiura and Sipunculida, (5) there is no exclusive “Articulata“-Taxon because annelid-like forms
are very basal, and probably of polyphyletic origin (descending from polymer-coelomate urbilaterians).
As is shown in the article, all these controversial views are now supported by results from molecular phylogenetics. If this would
be accepted, the “new phylogeny“ is clearly a progress rather than dilemma: A total evidence-model based on morphology and
molecular phylogenetics can be offered, and used as a new phylogenetic frame for metazoan bauplan evolution. The last point is
demonstrated by a re-interpretation of two problematical extinct groups, the Stylophora and Vetulicolia. In the light of the hy-
droskeleton hypothesis, Stylophora represent an early side branch of echinoderm evolution, while the Vetulicolia can best be in-
terpreted as missing links between acrania-like chordates and tunicates.

Key words: New animal phylogeny, bauplan evolution, Urbilateria, Deuterostomia, Stylophora, Vetulicolia.
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lutionskritischer Gruppierungen auf den unerwartet
scharfen Widerspruch zwischen jahrzehnte- bis jahr-
hundertalten Lehrbuchtheoremen und neuen molekula-
ren Daten, um die Gültigkeit der Evolutionstheorie ins-
gesamt in Frage zu stellen.

Der vorliegende Artikel demonstriert die Möglich-
keit einer umfassenden morphologischen Deutung der
NAP, indem auf ein über dreißig Jahre altes morpholo-
gisches Modell zur Großphylogenie der Metazoa zurück-

gegriffen wird: die sogenannte „Gallertoid-Hydro-
skelett“-Theorie (W.F. GUTMANN 1972, BONIK et al.
1976). Logischerweise bedeutet dies, dass es sich bei der
z.Z. fast unhinterfragten Meinung, wonach die NAP
keinen morphologisch begründeten Vorgänger hätte,
um eine schwere Fehleinschätzung handelt (SYED 2004,
2006). Die Gründe für dieses Übersehen sind freilich
leicht anzugeben: Bei der Gallertoid-Hydroskelett-
Theorie handelt es sich um eine bis dato wenig beach-
tete Außenseiterposition (vgl. GUDO 2002, PETERS

2004). Nicht nur die im Rahmen dieser Theorie erarbei-
teten phylogenetischen Aussagen, sondern auch die zu-
grundeliegende Rekonstruktionsmethode stieß auf
Skepsis: Entgegen dem durch den Erfolg der HENNIG-
schen Phylogenetischen Systematik bestimmten
„Trend“ wurde hier der Rekonstruktion anagenetischer
Prozesse (sukzessiver morphologischer Umwandlungs-
schritte) Vorrang vor der Rekonstruktion der Kladoge-
nese (Genealogie) eingeräumt. Diese Rekonstruktionen
der Anagenese basierten auf konstruktionsmorphologi-
schen Bauplanbeschreibungen, in denen Organismen
als chemo-mechanische Energiewandler von hydrauli-
schem Zuschnitt aufgefasst wurden (z. B. W.F. GUT-
MANN 1966, 1967, 1972, 1988, 1989). Mögliche Um-
wandlungsschritte (evolutive Optionen) sollten anhand
der unbeeinträchtigten Arbeitsfähigkeit der Gesamt-
konstruktion eingegrenzt und hinsichtlich aufzuzeigen-
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Abb. 1: Kladogenetische und anagenetische Aspekte der molekularbiologisch
ermittelten „New Animal Phylogeny“ (ergänzt aus: BALAVOINE & ADOUTTE 2003).
Dargestellt sind nur Resultate zur Phylogenie der Bilateria, die sich
wahrscheinlich in scharfer Trennung von der Nonbilateria-Radiation vollzog.
Demnach waren die frühesten Bilateria kompakte, acoelomate Formen
(Rezentvertreter: Acoela bzw. Acoelomorpha), aus denen sich polymer-
coelomate, annelidenähnliche „Urbilaterier“ (als letzte gemeinsame Vorläufer
der Proto- und Deuterostomier) entwickelten. Dieses anagenetische Szenario
wird besonders durch entwicklungsgenetische Daten unterstützt (z. B.
Larvenformen mit posteriorer Wachstumszone, welche bei der Umwandlung
zum Adultus aktiviert werden). Zur Kladogenese sind im Schema vier
molekularsystematisch ermittelte Bilateria-Großgruppen mit Nummern
eingetragen: (1) Lophotrochozoa (zu denen außer den gezeigten Tentaculata,
Mollusca und Annelida u. a. auch Plathelminthes exkl. Acoela/Acoelomorpha
gehören), (2) Ecdysozoa (in denen Arthropoden und einige sich häutende
„Aschelminthen“-Formen vereinigt werden, letztere hier nicht abgebildet), (3)
Ambulacraria (Echinodermen und Hemichordaten), (4) Chordata sensu stricto
(Tunicata, Acrania und Craniota). Weitere Erläuterungen vgl. Haupttext.



der Ökonomisierungen und Optimierungen gegenei-
nander abgewogen werden (vgl. auch VOGEL 1989, M.
GUTMANN 1996).

Konstruktionsmorphologische Begründungen phy-
logenetischer Aussagen sind zwar nicht selten, in der zu-
erst von W.F. GUTMANN vertretenen konsequenten An-
wendungsweise stellen sie jedoch bis heute keine aner-
kannte Methode dar. Da aber neben der Konstruktions-
morphologie keine anderen Verfahren zur Rekonstruk-
tion der Anagenese entwickelt wurden, werden anage-
netische Aussagen heute meist anhand des „mappings“
von Einzelmerkmalen auf Kladogramme vorgenommen,
also als methodisch nachgeordnetes Procedere, welches
vollständig von der Ermittlung einer genealogischen
Verzweigungsfolge – üblicherweise nach dem HENNIG-
schen Verfahren – abhängt.

Eine Methodendiskussion ist im vorliegenden Arti-
kel nicht beabsichtigt (ausführlich durchgeführt bei M.
GUTMANN 1996). Es soll primär darum gehen, kladoge-
netische und anagenetische Aspekte der NAP zu benen-
nen, um diese mit kladogenetischen und anagenetischen
Aussagen der Gallertoid-Hydroskelett-Theorie zu ver-
gleichen und auf diese Weise weitreichende Überein-
stimmungen zwischen beiden Großphylogenien nachzu-
weisen. Da die charakteristischen Neuerungen der NAP
vor allem die Bilateria betreffen, werden die Nonbilate-
ria-Stämme hier nicht behandelt (ausführlich dazu SYED

2006). Innerhalb der Molekularsystematik der Bilateria
wurde bei den Deuterostomiern die bisher weitestgehen-
de „Feinauflösung“ hinsichtlich kladogenetischer und
anagenetischer Aussagen erreicht, so dass sich ein Ver-
gleich mit morphologischen Rekonstruktionen besonders
anbietet. Für die Diskussion der „neuen“ Deuterostomia-
Phylogenie sollen auch zwei umstrittene Fossilformen,
die Stylophora und Vetulicolia, herangezogen werden.

Neben den rein biologischen Ergebnissen (die ihrer-
seits schon für eine gewisse Beachtung einer Methode
sprechen sollten, welche weit vor Ermittlung der NAP
in vielen Fällen zu gleichartigen evolutionsbiologischen
Lösungen kam) soll aber ein methodologisches Problem
nicht aus dem Blickfeld verschwinden, das häufig von
Seiten der empirischen Forschung übersehen wird. Da-
bei handelt es sich um die Frage, wie eigentlich ausge-
hend von einer taxonomisch basierten Sortierung von
Typen der Übergang zu evolutionären Transformations-
reihen vollzogen werden kann. Die Sortierung von Le-
bewesen nach Merkmalen stellt zunächst einmal nichts
anderes dar, als die Bildung von Klassen in einem hie-
rarchischen System. Um diese Hierarchie nun aber als
zeitliche Abfolge deuten zu können, bedarf es eines zu-
sätzlichen Wissens um die zeitliche Abfolge der zur
Klassenbildung genutzten Merkmale. Dieses in der älte-
ren Literatur intensiv diskutierte „Lesrichtungspro-

blem“ ist für phylogenetische Szenarien von zentraler
Bedeutung, weil nur über Lesrichtungskriterien die not-
wendigen Transformationsbegründungen geliefert wer-
den können. Dieser Aspekt wird hier lediglich gestreift,
indem Ergebnisse zweier differenter „Datensätze“ aufge-
arbeitet werden: Die auf genetischer Basis beruhende
kladistische Analyse seitens der NAP zum einen, die
funktions- und konstruktions-morphologische Beschrei-
bung der (taxonomisch) identischen Formen auf der an-
deren Seite. Die Gegenüberstellung der Ergebnisse
dient zunächst ausschließlich der Orientierung über die
notwendig gewordene Neuanordnung der relevanten
Gruppen, und ihren jeweiligen Begründungen (das ge-
nannte methodologische Problem wird von M. GUT-
MANN et al. im vorliegenden Band weiterverfolgt).

Anagenetische Aspekte der NAP: Die
Basis der Bilateria und der poly-
phyletische Zerfall der Plathelminthes
und Polychaeta/Annelida

Derzeitige anagenetische Hypothesen zur Evolution
und frühen Radiation der Bilaterier werden maßgeblich
durch eine neue Sicht auf den Status der Plathelmin-
then bedingt. Auf molekularsystematischer Grundlage
wurde zunächst die Monophylie der Plathelminthes in
Frage gestellt: Eine oder zwei Gruppen, die Acoela und
Nemertodermatida, entstanden demnach unabhängig
von den übrigen Plathelminthen (RUIZ-TRILLO et al.
1999, 2002). Die Acoela und Nemertodermatida wur-
den zwar schon traditionell-morphologisch in einem Ta-
xon Acoelomorpha vereinigt, unerwartet ist aber, dass
diese Abstammungsgemeinschaft weit getrennt von den
verbleibenden Plathelminthes als früheste Bilaterierli-
nie ausscheren soll (RUIZ-TRILLO et al. 2002, 2004).
Spätere Hox-Gen-Analysen bestätigten diesen Sonder-
status zumindestens für die Acoela (COOK et al. 2004),
während für die Nemertodermatida ein entsprechender
Test noch aussteht (vgl. Abzweig Acoela/Acoelomor-
pha in Abb. 1; zu Hox-Genen vgl. unten im Text). Aus
dem Vergleich des Hox-Gen-Repertoires von Acoelen
und den Vertretern der verbleibenden Plathelminthen
ergibt sich eine weitere Präzisierung dieses Polyphylie-
Szenarios: Die Acoela weisen demnach eine Art Proto-
Hox-Cluster auf, während die übrigen Plathelminthen
durch einen eindeutig sekundär reduzierten Cluster cha-
rakterisiert sind, demzufolge also über relativ komplexe,
wahrscheinlich coelomat-segmentierte Vorformen ent-
standen (BALAVOINE 1997, 1998).

Hinweise auf einen polymer-coelomaten Vorläufer
liefern vor allem vergleichend-entwicklungsgenetische
Befunde an Vertretern der drei „klassischen“ Polymeria-
Gruppen Annelida, Arthropoda und Chordata (bei letz-
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ger zurückgeführt werden, der einen Cluster von wahr-
scheinlich mehr als zehn Hox-Genen aufwies (bei einer
geringeren Anzahl, wie sie von anderen Autoren ver-
mutet wird, müsste als Zusatzannahme eine mehrfach
unabhängige Duplikation einzelner Hox-Gene postu-
liert werden).

Da auch in Struktur und Funktion von Hox-überge-
ordneten sogenannten Segmentationsgenen im Laufe
der Jahre immer mehr Übereinstimmungen zwischen
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Abb. 2: Die bei GUTMANN (1972) abge-
bildete, konstruktionsmorphologisch
begründete Großphylogenie ist in ih-
ren kladogenetischen und anageneti-
schen Aussagen hervorragend mit der

in Abb. 1 gezeigten „New Animal
Phylogeny“ vereinbar. Sehr spezifisch
stimmen die anagenetischen Aussa-
gen überein: Der letzte gemeinsame
Vorläufer der Proto- und Deuterosto-
mier wird als polymer-coelomat re-

konstruiert (vgl. Pfeil, „C“), dieser an-
nelidenähnliche Urbilaterier evoluier-

te allerdings über ein kompaktes,
acoelomates Vorstadium. Aus diesem
Grunde musste in der Darstellung of-

fen bleiben, ob die Plathelminthes
basal abzweigende Bilateria oder se-
kundär reduzierte Coelomaten sind
(vgl. Pfeile, „?“). GUTMANN (1966) so-
wie BONIK et al. (1977) bevorzugten
zunächst eine basale Position der
Plathelminthes, während EDLINGER

(1995) diese als Nachfahren polymer-
coelomater Vorformen rekonstruierte.
Die molekularsystematischen Resulta-

te bestätigen heutzutage beide
Möglichkeiten: „Plathelminthes“ sind
kein Monophylum; die Acoela/Acoelo-
morpha zweigen basal ab, die restli-

chen Plattwürmer sind hochabgeleite-
te Protostomier.

Der molekularsystematisch ermittelte
Zerfall der Deuterostomia in Ambula-
craria und Chordata kann innerhalb
des konstruktionsmorphologischen
Modelles problemlos nachvollzogen
werden; ebenso wird die völlige Ab-
trennung der Tentaculata von den

Deuterostomia bestätigt, was bis vor
kurzem zu den umstrittensten Einzelaspekten
zählte. Zur Stellung der Arthropoden wird im

gezeigten Phylogramm keine Aussage gemacht;
die molekularsystematisch ermittelte „Ecdyso-

zoa“-Hypothese ist innerhalb des konstruk-
tionsmorphologischen Modelles jedoch kein

Problem, da die traditionell-morphologische An-
nahme eines exklusiven „Articulata“-Taxons aus

Anneliden und Arthropoden hier keine Basis
hat. Anzunehmen ist vielmehr, dass sowohl Ar-

thropoden (GRASSHOFF 1981) als auch „Aschelmin-
then“ (GUTMANN 1972, 1989) auf polymer-coelo-
mate Vorläufer zurückzuführen sind; die Ecdyso-

zoa-Hypothese erscheint vor diesem Hinter-
grund nachvollziehbar (vgl. Abb. 7).

teren: Acrania und Craniota). In diesen drei Linien ist
das vergleichsweise umfangreichste Repertoire an Hox-
Genen nachgewiesen worden; hierbei handelt es sich
um „geclustert“ angeordnete sogenannte Selektorgene,
welche bei der Ausdifferenzierung der einzelnen Körper-
segmente während der Ontogenese eine entscheidende
Rolle spielen. Laut BALAVOINE et al. (2002: 369f.) kön-
nen die Verhältnisse bei Anneliden, Arthropoden und
Chordaten am ehesten auf einen gemeinsamen Vorgän-



den drei klassisch-polymeren Linien festgestellt wurden
(vgl. z. B. STOLLEWERK et al. 2003, PRUD´HOMME et al.
2003), ist es konsequent, unter Verweis auf die Rezent-
formen von einem polymer-coelomaten „Urbilaterier“
an der Basis der Proto- und Deuterostomier auszugehen
(BALAVOINE & ADOUTTE 2003; siehe Abb. 1). Diese
Annahme ist zuletzt auch durch Aufweis entwicklungs-
genetischer Ähnlichkeiten bei der ontogenetischen Bil-
dung von Segmenten über eine posteriore Wachstums-
zone („terminal addition“) untermauert worden (JA-
COBS et al. 2005).

Unter den Annelida kann für diesen Quervergleich
bislang nur ein Polychaetenvertreter, nämlich Platyne-
reis dumerilii, herangezogen werden (DE ROSA et al.
2005). Insbesondere bei Oligochaeten und Hirudineen
sind die genetischen Segmentbildungssysteme nach bis-
herigen Erkenntnissen weniger konserviert. Dieser Be-
fund erscheint vor dem Hintergrund molekularsystema-
tischer Resultate interpretierbar: Hiernach repräsentie-
ren die Polychaeten basale Anneliden, während Oligo-
chaeten und Hirudineen als stark abgeleitete Anneli-
denformen gruppieren. Molekularsystematisch wurde
zudem festgestellt, dass die Polychaeta – und damit die
Annelida insgesamt – keine monophyletische Gruppe
darstellen. Nereis-artige Polychaeten könnten aufgrund
o.g. entwicklungsgenetischer Resultate von DE ROSA et
al. (2005) eine basale Linie polymerer Protostomier re-
präsentieren, während andere Polychaeten-Formen spä-
ter entstanden. Die Mehrfachentstehung der Anneli-
da/Polychaeta und ihre entwicklungsgenetischen Ähn-
lichkeiten mit Vertretern der Chordata und Arthropoda
sind in widerspruchsfreier Weise nur mit der Hypothese
eines polymer-coelomaten Urbilateriers zu erklären, da
ansonsten eine vielfach unabhängig entstehende Poly-
merie in Verbindung mit erstaunlichen entwicklungsge-
netischen Konvergenzen angenommen werden müsste.

Außer dieser konsequenten Deutung eines polymer-
coelomaten Urbilateriers liegen keine brauchbaren Al-
ternativ-Interpretationen zur Integration der molekula-
ren Daten vor. In Verbindung mit dem o.g. Befund einer
früh abzweigenden Acoela/Acoelomorpha-Linie ergibt
sich im Lichte der NAP also ein anagenetisches Szena-
rio, in dem die frühesten Bilateria wahrscheinlich un-
segmentierte, acoelomate Formen waren, dann allmäh-
lich polymer-coelomate Bilaterier evoluierten, und aus
diesen wiederum vielfach unabhängig oligomere und
monomere sowie pseudocoelomate und acoelomate Li-
nien hervorgingen. Die hauptsächliche Bilaterier-Ra-
diation fand erst mit Erreichen der polymer-coelomaten
Organisationsstufen statt, zumindestens dahingehend,
dass rezent mit den Acoelomorpha nur noch höchstens
zwei Linien das vorangegangene acoelomate Bilateria-
Stadium repräsentieren (Abb. 1).

Zu fragen ist, ob dieses kontraintuitive Szenario,
welches so gar nicht dem GOETHEwort „gesteigerte Glie-
derung, gegliederte Steigerung“ entspricht, auf morpho-
logischer Ebene nachvollzogen werden kann. Möglich
erscheint dies, wenn man einen Vergleich mit den
Kernaussagen der Gallertoid-Hydroskelett-Theorie an-
stellt, denn auch dort wird ein anagenetisches Szenario
nach dem Schema acoelomat=> polymer-coelomat=>
oligomer-coelomat/acoelomat favorisiert (Abb. 2). Zwar
hatte W.F. GUTMANN zum Zeitpunkt des in Abb. 2 vor-
gelegten Phylogrammes in erster Linie die Deuterosto-
mia von polymer-coelomaten Vorkonstruktionen abge-
leitet, während er für viele Protostomia-Linien noch
keine detaillierten Rekonstruktionen anbieten konnte
(vgl. die noch nicht „angeschlossenen“ Linien auf der
Protostomia-Seite). Aufgrund der Annahme einer Coe-
lomentstehung an der Basis der Proto- und Deuterosto-
mier musste GUTMANN aber auch alle Protostomier mit
eindeutigen Coelomräumen (d.h.sekundären Leibes-
höhlen, die von einem Coelothel ausgekleidet sind) als
Nachfahren der polymer-coelomaten Urbilaterier deu-
ten. Schwieriger einzustufen war in diesem Modell die
phylogenetische Position von Protostomiern mit kom-
pakt-acoelomater Organisation. Der Fall der Plathel-
minthes ist hier besonders interessant: Diese sind als
einzige Linie in Abb. 2 zweimal eingetragen, und zwar
sowohl als hochabgeleitete Formen, welche von poly-
mer-coelomaten Vorläufern abstammen, als auch sehr
basal, d.h. von einem kompakten Vorstadium abzwei-
gend. W.F. GUTMANN (1966) hatte letztere Plathelmin-
thes-Interpretation bevorzugt, auch BONIK et al.
(1977b) vertraten sie noch. EDLINGER (1995) wies dies
allerdings zurück und leitete die Plathelminthen-
Konstruktion von polymer-coelomaten Vorläufern ab.
Laut EDLINGER ist die Ableitung der Plathelminthen-
Konstruktion von kompakten, wenig differenzierten
Vorformen (den hypothetischen Gallertoiden) aufgrund
verschiedener Probleme nicht durchzuführen. Beispiels-
weise sei die Entstehung des Protonephridialsystems in
diesem Fall nicht nachvollziehbar, und außerdem könne
„(...) der Übergang von gallertgestützten Vorläufern zu
teilweise parenchymatisch gepolsterten und mit Darm-
säcken versehenen Formen (...) nicht begründet und in
einem Modell vorgeführt werden“ (EDLINGER 1995:
308). Interessanterweise sind die Acoelomorpha von
diesen Argumenten aber nicht betroffen: Sie sind die
einzige Plathelminthengruppe ohne Nephridialsystem,
haben kein verzweigtes Darmsystem und kein typisches
Stützparenchym.

Vor dem Hintergrund des aktuellen molekularsyste-
matischen Resultates kann deshalb festgestellt werden,
dass sowohl die o.g. Einschätzungen von W.F. GUTMANN

(1966) und BONIK et al. (1977b), als auch jene von ED-
LINGER (1995) sehr begründet waren: Erstere nahmen
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die basale Einordnung der Acoela/Acoelomorpha vor-
weg, letzterer die Einordnung der restlichen Plathelmin-
thes als hochabgeleitete Coelomaten. Das in Abb. 2 ge-
zeigte „Kompromissschema“ von W.F. GUTMANN (1972)
stimmt bereits aufgrund seiner Doppelinterpretation der
Plathelminthes und der Forderung eines polymer-coelo-
maten Vorläufers für Proto- und Deuterostomier genau-
er mit dem anagenetischen Szenario der NAP überein
als andere morphologisch begründete Großphylogenien
(wegen anderer Deutungen vgl. vorletzter Abschnitt
dieses Artikels).

Kladogenetische Aspekte der NAP:
Neueinteilungen der Protostomia und
Deuterostomia

Für die Radiation des polymer-coelomaten Urbilate-
riers wurden molekularsystematisch je zwei Hauptlinien
bzw. Superphyla der Proto- und Deuterostomia ermittelt
(vgl. Nr.1-4 in Abb. 1). Die Aufteilung der Protostomia
in die beiden neuen Superphyla Ecdysozoa und Lopho-
trochozoa erregte dabei weitaus mehr Aufsehen als die
Aufteilung der Deuterostomia in die Superphyla Ambu-
lacraria und Chordata, da für die neue Deuterostomia-
Genealogie morphologische Vorgängermodelle benenn-
bar sind, während dies für die Ecdysozoa/Lophotrocho-
zoa-Unterteilung nicht der Fall ist. Die Ecdysozoa – ei-
ne Vereinigung von Arthropoda sensu lato und 4-5 ehe-
maligen „Aschelminthen“-Linien, deren Vertreter sich
periodisch häuten – bedeuten außerdem einen Konflikt
mit der weithin anerkannten Articulata-Hypothese, al-
so der nahen Verwandtschaft von Arthropoden und
Anneliden. In der anhaltenden Diskussion um die Vali-
dität der NAP spielt daher die „Ecdysozoa versus Arti-
culata“-Frage eine zentrale Rolle, die Lophotrochozoa
haben eher Restgruppencharakter. Die Bilateria-Genea-
logie der NAP wird in der Folge meist als trifurkat dar-
gestellt (Ecdysozoa, Lophotrochozoa, Deuterostomia).
Innerhalb dieser drei Großgruppen sind bisher nur rela-
tiv wenige Schwesterguppenverhältnisse solide abgesi-
chert, so dass sich Vergleichsmöglichkeiten mit mor-
phologischen Vorgängermodellen schnell erschöpfen.
Bemerkenswert ist allerdings, dass hier bislang kaum
Widersprüche zu traditionell-morphologischen Hypo-
thesen auftauchen. Innerhalb der Ecdysozoa wurde mo-
lekularsystematisch z. B. ein Nematoda+Nematomor-
pha-Taxon, sowie ein Kinorhyncha+Priapulida-Taxon
ermittelt, innerhalb der Lophotrochozoa Phoroni-
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Abb. 3: Kladogenetische und anagenetische Aspekte der „neuen“,
molekularbiologisch ermittelten Deuterostomia-Phylogenie.
A – Merkmals-“mapping“ auf die molekularsystematisch abgesicherte
Chordata-Ambulacraria-Dichotomie (leicht ergänzt aus: GEE 2001). An der Basis
der Deuterostomia sind demnach Segmentierung und Kiemenspalten
vorhanden. GEE stellt dies als Apomorphie („gain“) dar; für das Merkmal
Segmentierung verstärkten sich aber später Plesiomorphie-Hinweise (wie in
Abb. 1 gezeigt), so dass hier ein „(?)“ eingefügt wurde. In jedem Fall lautet
die Konsequenz, dass die Körpersegmentierung bei den Ambulacraria und
Tunicata (hier: „urochordates“) sekundär verloren gegangen sein müsste.
Kiemenspalten würden auf dem Weg zu den Echinodermen reduziert; die nur
fossil bekannte Echinodermengruppe der Stylophora (hier: „carpoids“) weist
dieses Merkmal allerdings noch auf (siehe auch Abb. 4G).
Mit einem Doppelpfeil sind die Tunicata und Acrania markiert, da nach dem
neuesten molekularsystematischen Stand die Acrania (hier:
„cephalochordates“) die basale Chordata-Linie sind. Bei Annahme eines
segmentierten, acranierartigen Urdeuterostomiers wäre diese
Repositionierung der Acrania unproblematisch, die Tunicata wären dann in
jedem Fall als stark modifizierter Seitenzweig zu betrachten.
B – Molekularsystematik der Hemichordata (aus CAMERON et al. 2000, leicht
korrigierte Version von DOHLE 2004). Nach den Ergebnissen von CAMERON et al.
handelt es sich bei den Pterobranchia um eine Innengruppe der Entero-
pneusta (Maßstab für Kimura-2-Parameter-Distanzen, unterschiedliche
Bootstrap-Werte aufgrund verschiedener Algorithmen). Entgegen einer
Mehrzahl traditionell-morphologischer Vorstellungen geht man daher
verstärkt von einem enteropneustenartigen Vorläufer der Pterobranchier aus.
Auch für basale Ambulacraria vermutet man eine enteropneustenartige
Organisation; folglich sind nicht nur die Pterobranchier, sondern auch die
Echinodermen hochabgeleitete statt basale Deuterostomier.



da+Brachiopoda und Rotifera+Acanthocephala; jeweils
in Übereinstimmung mit morphologisch begründeten
Erwartungen. Als Zwischenfazit lässt sich für die Protos-
tomia festhalten, dass die starke Fokussierung auf das
Ecdysozoa-Problem berechtigt ist, da hier der schwerste
Widerspruch zu vorangegangenen Großphylogenien
auftritt.

Bei den Deuterostomiern ist der Fall etwas kompli-
zierter und soll daher im folgenden en detail untersucht
werden. Wie bereits gesagt, stellt die Unterteilung in
Ambulacraria und Chordata (Abb. 3A) kein übermäßi-
ges Problem dar, obwohl es historisch betrachtet nur eine
Minderheitsmeinung repräsentiert (die Bezeichnung
Ambulacraria für Echinodermata + Hemichordata wurde
1881 von METSCHNIKOFF eingeführt, seitdem aber kaum
mehr benutzt). Sehr unerwartet war dagegen der Befund
von CAMERON et al. (2000), wonach Pterobranchia eine

301

Abb. 4: Echinodermen als hochgradig abgewandelte Chordaten (aus: BONIK et
al. 1978, ausführliche Erklärung dort). Gehen schlängelschwimmende
Chordaten (A, B) dazu über, sich wie die rezenten Acranier in das Sediment
einzuwriggeln, so ergeben sich aus den neuen Anforderungen der sedentären
Lebensweise neue evolutive Optionen. Eine davon ist das Graben mittels eines
„Grabrüssels“, dieser Schritt wurde beim Übergang zu den Enteropneusten
realisiert (C). Die gezeigte Reduktion der Polymerie bei Beibehaltung der
Kiemenspalten (Ks) ist auch in der schematischen Darstellung bei BALAVOINE &
ADOUTTE (2003) enthalten (vgl. Abb. 1). Von den Enteropneusta sind einerseits
die Pterobranchia ableitbar (D), aus dem Übergangsbereich Enteropneusta-
Pterobranchia aber auch die Echinodermata (E-G). Dieses Abzweigen muss
dahingehend aus einem enteropneustenähnlichen Stadium erfolgt sein, als
wahrscheinlich noch relativ viele Kiemenspalten vorhanden waren: Rezente
Echinodermen (z. B. Crinoiden, E, oder Asteroiden, F) zeigen dieses Merkmal
zwar nicht, dafür aber die fossilen Stylophora bzw. Carpoidea (G). Letzteres
entspricht der Merkmalszuweisung in Abb. 3A.



Innengruppe der Enteropneusta sind (Abb. 3B). Dieses
Resultat zur Kladogenese der Hemichordata führt zu einer
neuen Sicht auf deren Anagenese, aber auch auf die Ana-
genese der Deuterostomia insgesamt (zum Verhältnis Kla-
dogenese –Anagenese vgl. ferner den Artikel von M.
GUTMANN et al. im vorliegenden Band).

Zur Anagenese der Deuterostomia

Die molekularsystematisch ermittelte Hemichorda-
ta-Genealogie in Abb. 3B impliziert, dass Pterobranchier
aus enteropneustenartigen Vorformen hervorgingen. Da-
mit wird allerdings die traditionell-morphologisch be-
vorzugte Lesrichtung Pterobranchia => Enteropneusta
auf den Kopf gestellt. Ein in den Lehrbüchern häufig an-
zutreffendes Schema war die Herleitung der Pterobran-
chier aus phoronidenartigen Tentakulaten, aus diesem
„Archicoelomaten“-Abzweig sollten sämtliche Deute-
rostomier hervorgehen. Die NAP zerstört diese Hypo-
these nicht nur hinsichtlich der o.g. hochabgeleiteten
Stellung der Pterobranchier, sondern auch dadurch, dass
die Tentaculata keine Deuterostomier sind, sondern weit
entfernt bei den Lophotrochozoa gruppieren. Aus dieser
Genealogie muss geschlossen werden, dass der Lopho-
phorapparat der Tentaculata nichts mit dem Filtrierap-
parat der Pterobranchier zu tun hat (HALANYCH 1996).
Genau dies hatte auch W.F. GUTMANN (1972, 1973) auf-
grund seiner Protostomier-Einordnung der Tentaculata
betont (mehr zu den traditionell als sehr problematisch
empfundenen Tentaculata, sowie zu den „Archicoeloma-
ta“, im weiter unten folgenden Protostomia-Abschnitt).
Eine weitere problematische Gruppe, welche häufig bei
den Deuterostomia eingeordnet wurde, sind die Chaeto-
gnatha. Dies wurde molekularsystematisch widerlegt,
Chaeotognatha gruppieren außerhalb der Deuterostomia
(PAPILLON et al. 2004), wie auch bei W.F. GUTMANN

(1972) angegeben (vgl. Abb. 2).

Ferner ist der Sonderfall der plattwurmartigen Form
Xenoturbella bocki anzusprechen, welche molekularsyste-
matisch einen basalen Abzweig der Ambulacraria dar-
stellt (BOURLAT et al. 2003). Auf konstruk-
tionsmorphologischer Basis wurde Xenoturbella bislang
nicht eingeordnet. Es steht aber fest, dass Xenoturbella in
diesem Fall eine hochabgeleitete Form – ausgehend
wahrscheinlich von enteropneustenartigen Vorläufern –
darstellen müsste. Auf merkmalsmorphologischer Basis
wurde eine Nähe zu den Enteropneusten schon früher
postuliert, allerdings kann erst vor dem Hintergrund der
neuen molekularen Daten ein Lesrichtungsentscheid
angegeben werden. Die Organisation von Xenoturbella
hat demnach wohl nichts mit jener der basalen Deute-
rostomier zu tun, da basale Deuterostomier nach ent-
wicklungsgenetischen Daten von GERHART et al. (2005)
einem gemeinsamen Chordaten-Enteropneusten-Vor-

fahren entsprechen. Bei Xenoturbella handelt es sich
demzufolge um keine Zwischenform zwischen Proto-
und Deuterostomiern, wie manchmal vermutet wurde,
sondern um einen hochspezialisierten Seitenzweig.

Verlässt man den „Ambulacraria-Ast“ in Abb. 3A
und wendet sich den Chordata zu, so ist ebenfalls ein ge-
nealogisches Problem auszumachen, welches bedeuten-
de Rückwirkung auf anagenetische Hypothesen hat. Es
geht hier um das lange Zeit unklare Verhältnis der drei
Chordata-Linien Tunicata, Acrania und Craniota.
Merkmalsmorphologisch bestand hier kaum Zweifel da-
rüber, dass die Acrania und Craniota Schwestergruppen
sein müssten. DOHLE (2004) schlug für dieses Taxon das
Nomen „Myomerata“ vor, welches die evolutiven Neu-
erwerbungen angeblich am besten ausdrücken soll. Ers-
te molekularsystematische Untersuchungen bestätigten
eine Acrania+Craniota-Klade (z. B. CAMERON et al.
2000), doch mittlerweile hat sich die Lage geändert: Of-
fenbar bilden Tunicata + Craniota eine Schwestergrup-
pe, während die Acrania der basale Chordata-Abzweig
sind (ODA et al. 2002, 2005; PHILIPPE et al. 2005, DEL-
SUC et al. 2006). Diese unerwartete Trennung der Acra-
nia und Craniota ist auf morphologischer Basis eigent-
lich nur nachvollziehbar, wenn man einen bereits acra-
nierartig-segmentierten Ur-Chordaten annimmt; das
Chorda-Myomeren-System müsste dann bei den Tuni-
cata sekundär verloren gegangen sein. Ein solches ana-
genetisches Szenario, in dem die Tunicata eine hochgra-
dig modifizierte Seitenlinie repräsentieren, lässt sich
mittlerweile auf genetischer Basis untermauern. Bei-
spielsweise ist bei Tunicaten der Hox-Cluster nicht nur
sekundär reduziert, sondern auch räumlich aufgelöst
(SPAGNUOLO et al. 2003). Es kommt jedoch noch zu ei-
ner relikthaften kolinearen Hox-Expression bei der Aus-
differenzierung des Ruderschwanzes von Copelaten und
Ascidien-Larven (IKUTA et al. 2004, SEO et al. 2004).
Diese Resultate können vor dem Hintergrund der Urpo-
lymeria-Hypothese problemlos integriert werden, die
Verhältnisse bei den Tunicaten repräsentieren eine De-
generation des Hox-Clusters bzw. seiner ursprünglichen
Funktion im Dienste des Segmentaufbaues (die Chorda
von Ascidien-Larven und Copelaten wird nicht mehr
von serial angeordneten Myomerenblöcken, sondern in-
folge der starken Verzwergung nur noch von einzelnen
Myocyten umgeben). Außerdem stellen Tunicaten auch
auf genomischer Ebene einen Fall von starker Reduktion
dar, was ihren Status als Seitenlinie unterstreicht
(HUGHES & FRIEDMAN 2005). Die lange vertretene „Lar-
venschwanzhypothese“, derzufolge Acrania und Cranio-
ta aus neotenen Ascidien-Larven hervorgingen, kann
mit diesen Befunden endgültig ad acta gelegt werden.
Vollauf bestätigt wird hingegen die im Hydroskelett-
Modell anzunehmende Tunicata-Interpretation (W.F.
GUTMANN 1975, vgl. auch Abb. 5 Nr.1,2).
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Neue Deuterostomia-Phylogenie und
Deutung des Fossilbefundes: Vetulicolia
und Stylophora als Beispiele

Das von traditionellen Schemata stark abweichende
Szenario zur Deuterostomia-Anagenese wirkt sich auch
auf die Interpretation des Fossilbefundes aus. Zwei Bei-
spiele seien hier genannt, die aus kambrischen Schich-
ten bekannten Stylophora und Vetulicolia (Abb. 4G,
Abb. 5 A, B). Die Stylophora wurden bereits zu Anfang
des 20. Jh. als Echinodermen mit Kiemenspalten inter-
pretiert und daher als Bindeglied zwischen Echinoder-
men und „höheren“ Deuterostomiern bzw. Chordaten
gesehen. Bis in neuere Zeit vertrat JEFFERIES (2001) die-
se Hypothese als „Calcichordaten-Konzept“; der
schwanzartige Anhang (Stele) der Stylophora wurde
hier als vortrieberzeugendes Organ mit Chorda/Myome-
rensystem gedeutet. Diese Auffassung ist in den letzten
Jahren aber so gut wie unhaltbar geworden; der Befund
weist insgesamt darauf hin, dass die Stylophora einen
hochspezialisierten Seitenzweig auf dem Evolutionsweg
zu den Echinodermen darstellen. GEEs (2001) Merk-
malsmapping auf die Deuterostomia-Molekularphyloge-
nie (Abb. 3A) deutet dies bereits an, da es in diesem
Schema am einfachsten erscheint, die Echinodermen
von Hemichordaten-Vorläufern herzuleiten, die die ur-
sprüngliche Körpersegmentierung bereits aufgelöst ha-
ben. JEFFERIES (2001) argumentierte zwar, dass man in
diesem Szenario auch einen als „segmentiert“ aufgefass-
ten Calcichordatenvertreter an die Basis der Deuterosto-
mia stellen könnte, demnach würde die Segmentierung
vom Chorda-Myomerensystem der Stele ausgehen. Un-
tersuchungen exzellent erhaltener Stylophoren-Fossilien
durch CLAUSEN & SMITH (2005) lieferten aber keine
Hinweise auf ein Chorda-Myomerensystem in der Stele,
stattdessen scheint diese einen Hohlraum zu beherber-
gen, welcher von CLAUSEN & SMITH als Metacoel inter-
pretiert wurde. Eine solche Metacoel-Interpretation legt
die Ableitung von einem hemichordatenartigen Vorfah-
ren nahe, was – neben einigen traditionellen Modellen –
auch der konstruktionsmorphologischen Interpretation
durch BONIK et al. (1978) entspricht (Abb. 4E-G).

Anhand des konstruktionsmorphologischen Szena-
rios können ferner die z.Z. als hochproblematisch ange-
sehenen Vetulicolia-Fossilien in sehr konkreter Weise
eingeordnet werden (Abb. 5). Die Vetulicolia wurden
aufgrund des Merkmales „Kiemenspalten“ als Deutero-
stomier eingestuft, über die genaue Position herrscht je-
doch Unklarheit (LACALLI 2002). Zieht man die weiter
oben gesammelten Argumente heran, nach denen es
sich bei Tunicaten um eine hochspezialisierte Deuteros-
tomia-Seitengruppe handelt, in der eine ancestrale Seg-
mentierung verloren ging, so ist nach „missing links“
zwischen segmentierten Vorformen und den heutigen

Tunicaten-Konstruktionen zu fragen. In W.F. GUT-
MANNs (1975) schrittweise durchgeführter Überleitung
von pelagischen, acranierartigen Chordaten zu sessil-fil-
trierenden Tunicaten werden solche Zwischenformen
gezeigt (Abb. 5 Nr. 1, 2). Die Vetulicolia lassen sich of-
fensichtlich dem Stadium in Abb. 5 Nr. 2 zuordnen.
Dies beinhaltet allerdings eine Re-Interpretation be-
stimmter Merkmale, wie sie in Abb. 5 Nr. A, B aufge-
führt sind (vgl. Legende zur Abbildung). Es würde sich
lohnen, die Vetulicolia-Fossilien unter diesem Aspekt
zu re-examinieren, beispielweise, ob die im konstruk-
tionsmorphologischen Modell dargestellten Ingestions-
und Egestionsöffnungen bei den Fossilien nachweisbar
sind.

Zur Neueinteilung der Protostomia: Der
Status der Tentaculata und das
Ecdysozoa-Problem

Das in Abb. 1 dargestellte Szenario eines polymeren
Urbilateriers wird z.Z. von vielen Morphologen als un-
realistisch angesehen, da besonders bei den Protosto-
miern ein vielfacher Verlust der Merkmale Segmentie-
rung/Coelom zu fordern wäre (während bei den Deute-
rostomiern eine ancestrale Segmentierung nur in zwei
Linien verloren ginge, wie oben ausgeführt). Speziell
diesem Problem ist die „Hydroskelett-Theorie“ von W.F.
GUTMANN (1972) gewidmet, da hier auf konstruk-
tionsmorphologischer Basis konkrete Begründungen für
die vielfache Reduktion der ancestralen Coelo-Polyme-
rie angeboten werden können. Dabei handelt es sich
primär um biomechanische Begründungen, also eine
Argumentation auf strikt physikalisch-kausaler Grund-
lage, während heutzutage unter dem Einfluss der kladis-
tischen Methode überwiegend mit Parsimoniekalkula-
tionen gearbeitet wird. Beispielsweise erachten DOHLE

(2004), SCHMIDT-RHAESA (2004) sowie WESTHEIDE &
RIEGER (2004) das in Abb. 1 gezeigte Szenario nur des-
halb als unwahrscheinlich, weil in vergleichsweise mehr
Stämmen die Segmentierung reduziert statt erhalten
werden müsste. Da diese Autoren auf die Organisation
und Lebensweise der betreffenden Stammlinienvertre-
ter mit reduzierter Segmentierung nicht weiter einge-
hen (zu beachten wären hier z. B. Verzwergung, sessil-
filtrierende Lebensweise usw.), d.h. auf morphologischer
Ebene keine Begründungen für den Verlust der Segmen-
tierung gesucht werden, handelt es sich letztendlich um
ein reines Abzählverfahren. Es ist diese „konstruk-
tionsblinde“ Phylogenetik, welche W.F. GUTMANN

(1972) mit der Hydroskelett-Theorie zu überwinden
versuchte; die außerordentliche Kongruenz zwischen
seinen Resultaten und der NAP sollte Anlass genug
sein, konstruktionsmorphologischen Begründungen er-
neuerte Aufmerksamkeit zu schenken. Nicht zuletzt ist
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Abb. 5: Konstruk-
tionsmorphologische Ab-
leitung der Tunicata als
Hintergrundmodell zur

Einordnung der problema-
tischen Vetulicolia-Fossi-
lien (aus: GUTMANN 1975,

LACALLI 2002, Beschriftung
jeweils vereinfacht). Nr.1,
2–Ausgehend von pelagi-

schen, acranierartigen
Vorformen rekonstruierte

GUTMANN (1975) die
Tunikatenkonstruktion als
hochspezialisierten Seiten-
zweig der Deuterostomier.
Die beiden Abbildungen

zeigen hypothetische Zwi-
schenformen, bei denen
besonders die Vergröße-

rung und Umorganisation
des Peribranchialraumes

sowie die Verlagerung des
Darmes (in) zu beachten

sind (c=Chorda, n=Neural-
rohr, Pfeil=Anheftungs-
struktur für temporäres
Festheften am Substrat).
Nr. A, B– Zwei Exemplare
der Vetulicolia-Fossilien,

die aufgrund der Kiemen-
spalten (g) meist als Deu-
terostomia incerta sedis
eingestuft werden. Nach

dem konstruk-
tionsmorphologischen
Modell entsprechen sie

am ehesten der in Nr.2 ge-
zeigten Konstruktion.

Demzufolge würde es sich
bei dem vermeintlichen

Darm (in?) im Schwanzbe-
reich um die Chorda han-
deln, bei den transversa-

len Muskeln (tb) im
Schwanzbereich um ein

Myomerensystem, und bei
dem vermeintlichen Mund

(m) um die Anheftungs-
struktur des Proto-Tunika-

ten.



zu vermerken, dass der evolutive Übergang von poly-
mer-coelomaten zu oligomer-coelomaten oder acoelo-
maten Formen durch zahlreiche Annelida-Rezentbei-
spiele in unzweifelhafter Weise aufgezeigt und hinsicht-
lich der jeweiligen konstruktiven Begründungen auf
zahlreiche Protostomia-Formen übertragen werden
kann. Erwähnt werden muss an dieser Stelle auch die
molekularsystematische Verlagerung einiger ehemals als
eigene Phyla aufgefasster Formen in die „Annelida“-Li-
nien. Die Eingliederung der Echiurida und Pogonopho-
ra in die Annelida wurde dabei weniger kontrovers auf-
genommen als noch zum Zeitpunkt der in Abb. 2 gezeig-
ten Phylogenie; überraschender war sicherlich die ent-
sprechende Repositionierung der Sipunculida, auf die
BLEIDORN et al. (2006) nach mtDNA-Vergleichen
schließen mussten. Abb. 2 ist zu entnehmen, dass dieses
Resultat ebenfalls bei W.F. GUTMANN 1972 vorwegge-
nommen ist – eine Deutung, die damals nur bei wenigen
Sipunculidenbearbeitern Anerkennung fand (z. B. KO-
NOPKA 1978) und nunmehr als weitere spezifische Be-
stätigung des konstruktionsmorphologischen Modelles
zu bewerten ist.

Die für das System der Protostomia wichtigsten
Übereinstimmungen können indes anhand der beiden
„Grundsteine“ der NAP hervorgehoben werden, näm-
lich der Einordnung der Tentaculata als hochabgeleite-
te Protostomier, sowie der Überwindung der klassischen
Articulata-Hypothese durch die Ecdysozoa-Hypothese.
Wie weiter oben bereits erwähnt, wurden Tentaculata
(Phoronida, Brachiopoda und Bryozoa) traditionell-
morphologisch häufig als Deuterostomia eingestuft,
oder als basaler Formenkreis, aus welchem pterobran-
chierähnliche frühe Deuterostomier hervorgegangen
sein sollen. Die NAP zerstört diese Ansicht, da Tenta-
culata weit entfernt von den Deuterostomia bei den Lo-
photrochozoa gruppieren (HALANYCH et al. 1995, HA-
LANYCH 1996). Aufgrund ihres reduzierten Hox-Gen-
Repertoires stufte DE ROSA (2001) die Brachiopoda als
hochabgeleitete Formen ein, die von polymeren Vorläu-
fern abstammen, ihre Segmentierung also sekundär ver-
loren haben müssen. Wie aus Abb. 1 ersichtlich, folgten
BALAVOINE & ADOUTTE (2003) später dieser Interpreta-
tion, wobei sowohl DE ROSA als auch BALAVOINE &
ADOUTTE sich explizit auf die konstruk-
tionsmorphologische Brachiopoden-Ableitung von W.F.
GUTMANN et al. (1978) als morphologisches Hinter-
grundszenario berufen.

Die Brachiopoden- und Phoroniden-Ableitung von
W.F. GUTMANN (1972, 1973) stand in scharfem Gegen-
satz zur seinerzeit im deutschen Sprachraum vorherr-
schenden Archicoelomaten-Theorie (vgl. ULRICH

1973). Nach der Archicoelomaten-Theorie wären Ten-
takulaten als Repräsentanten basaler, trimer-coeomater

Bilaterier aufzufassen. GUTMANN stellte diese Theorie
primär aus konstruktionsmorphologischen Überlegun-
gen heraus in Frage, verwies aber auch darauf, dass die
angebliche Trimerie der Tentaculata kaum mit den Fak-
ten vereinbar ist, da insbesondere ein in diesem Fall zu
fordernder anteriorer Coelomraum, das Protocoel, nie
sicher nachgewiesen wurde. Als direkte Reaktion auf
diesen Einwand versuchte SIEWING (1974), anhand
elektronenmikroskopischer Befunde ein Protocoel bei
Phoroniden nachzuweisen, d.h. einen mit einem Coe-
lothel ausgekleideten Hohlraum im Phoroniden-Epis-
tom. SIEWING zeigte allerdings nur Ausschnitte dieses
angeblichen (laut SIEWING ebd. S. 288 „abgewandel-
ten“) Coelothels; seine Befunde wurden von GUTMANN

& BONIK (1979: 351) denn auch nicht als Nachweis ei-
nes Protocoels anerkannt.

Es ist erstaunlich zu sehen, dass die von SIEWING in
entscheidender Weise beförderte Ansicht einer Trime-
rie der Tentaculata bis heute in vielen Lehrbüchern be-
stand hat, obwohl sie von Anfang an in wenig überzeu-
gender Weise entwickelt wurde. Elektronenmikroskopi-
sche Nachuntersuchungen von BARTOLOMAEUS (1993,
2001) konnten kein Vorhandensein eines Protocoels
bestätigen. BARTOLOMAEUS (2001) betonte dieses Re-
sultat insbesondere, nachdem sich molekularsystema-
tisch keine nähere Verwandtschaft der Tentaculata und
Pterobranchia/Deuterostomia nachweisen ließ (unter
anderem in Bezug auf die zwischen ULRICH 1973 und
W.F. GUTMANN 1973 geführte Debatte zum Archicoelo-
matenproblem, wobei BARTOLOMAEUS allerdings in kei-
ner Weise auf den Beitrag GUTMANNs eingeht). Wenn
JENNER (2006) die letzten elektronenmikroskopischen
Untersuchungen von GRUHL et al. (2005) zum nicht
vorhandenen Protocoel der Phoronida als merkmals-
morphologische Unterstützung der NAP ausgibt, so
muss jedenfalls festgestellt werden, dass eine ausführli-
che morphologische Begründung dieser Tentaculata-
Neueinordnung in den gut dreißig Jahre alten Arbeiten
von GUTMANN enthalten ist. In der momentanen Situa-
tion ist es bedauernswert, dass fundamentale ältere Ar-
beiten in dieser Weise übersehen werden, denn ihr po-
tentieller Wert zum Verständnis der NAP ist gar nicht
hoch genug zu veranschlagen.

Die Einstufung der Tentaculata als hochabgeleitete
Protostomier ist eine sehr spezifische Position der
Hydroskelett-Theorie, wie besonders WILLMER (1990)
in dem Einleitungskapitel ihres Lehrbuches hervorhebt.
Zwar leitete auch HADZI (1963) die Tentaculata von po-
lymer-coelomaten, annelidenähnlichen Vorläufern ab,
bei HADZI gehen die Polymeria jedoch aus einer diver-
sen Ameria-Radiation hervor, die auch die Nonbilate-
ria-Phyla einschließen soll. Speziell in diesem letzteren
Punkt ist HADZIs Großphylogenie als widerlegt anzuse-
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hen, die einzigen Ameria-Repräsentanten, welche vor
den Polymeria ausscheren, sind unter den ehemaligen
Plathelminthes zu suchen (mehr zu HADZIs System im
folgenden Abschnitt).

Insgesamt sind im Verlauf des vorliegenden Artikels
die relevantesten Übereinstimmungen zwischen Hydro-
skelett-Theorie und NAP (1) für die Basis der Bilateria,
(2) die Deuterostomia und (3) die Lophotrochozoa aus-
gemacht worden (bei letzteren speziell hochderivierter
Status der Tentaculata und Plathelminthes excl. Acoe-
la/Acoelomorpha, sowie Polyphylie der Annelida).
Demzufolge fehlt nur noch eine konstruktionsmorpho-
logische Interpretation der Ecdysozoa, und auch diese
erscheint innerhalb des Hydroskelettmodelles auf pro-
blemlose Weise möglich (Abb. 6, Abb. 7).

Nach dem bisher gesagten ist zunächst naheliegend,
dass im Rahmen der Hydroskelett-Theorie kein exklusi-
ves Annelida+Arthropoda-Taxon postuliert wird, da die
angeblichen Synapomorphien dieses klassischen Arti-
culata-Taxons, wie Polymerie und Teloblastie, auf den
polymer-coelomaten Urbilaterier zurückzuführen sind.
Trotzdem wurden die Arthropoda konstruktions-
morphologisch von polychaetenartigen Vorkonstruk-
tionen abgeleitet (GRASSHOFF 1981, vgl. Abb. 7), wie es
auch im Rahmen der traditionell-morphologischen Ar-
ticulata-Hypothese meist der Fall ist. Eine Deutungs-
möglichkeit für die Ecdysozoa-Hypothese ergibt sich,
wenn man berücksichtigt, dass konstruktionsmorpho-
logisch betrachtet auch die „Aschelminthen“-Konstruk-
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Abb. 6: Konstruktive und ökologische Grund-Optionen eines
schlängelschwimmenden, polymer-coelomaten Urbilateriers als Modell für die
molekularsystematische Einteilung der Bilateria in Deuterostomia,
Lophotrochozoa und Ecdysozoa. Nr.1– Die konstruktive
Auseinanderentwicklung der Deuterostomier und Protostomier (aus: W.F.
GUTMANN 1997). 1A– Die in einem Übergangsstadium vielfach
kanaldurchzogenen Urbilaterier nahmen wahrscheinlich eine schwimmend-
filtrierende bzw. partikelfressende Lebensweise wahr . 1B-Eine Optimierung
der filtrierenden Lebensweise besteht in der Ausbildung eines relativ starren
Mundreusen-Systems; diese Option wird besonders von pelagischen, lateral
undulierenden Formen wahrgenommen (acranierartigen
„Urdeuterostomiern“, vgl. auch Nr.2A) 1C–Bei bodennah lebenden Formen
wird die Partikel-Aufnahme aus dem Substrat zunehmend durch Ausbildung
eines ausstülpbaren Mundbereiches bewerkstelligt; das laterale Schlängeln
wird durch Ausbildung von Parapodien optimiert. Diese polychaetenähnliche
Konstruktion kennzeichnet die frühen Protostomier. Offensichtlich nimmt das
konstruktionsmorphologische Modell die bei BALAVOINE & ADOUTTE (2003)
gezeigten Urprotostomier und Urdeuterostomier vorweg (siehe Abb. 1).
Nr.2-Prinzipielle Optionen der Längenkonstanzsicherung in lateral
schlängelnden, polymer-coelomaten Urbilateriern (aus: GUTMANN 1988). Die für
effektives Schlängelschwimmen erforderliche Längenkonstanzsicherung muss
bei der in Nr.1 gezeigten Auseinanderentwicklung von Proto- und
Deuterostomiern erhalten bleiben. Hier sind zwei technische Lösungen
realisiert worden, die interne und externe Formsicherung: erstere durch
Entstehung einer Chorda dorsalis (A), letztere durch Entstehung einer
körperübergreifenden Cuticula (B). Die Cuticula-Option wird bereits bei den in
Nr.1C gezeigten polychaetenartigen Urprotostomiern wahrgenommen, Nr.2B
zeigt den konstruktiven Extremfall bei verdickter Cuticula: Die Entstehung der
Schlauchwurmkonstruktion (Details hierzu in Abb. 7).



tionen von polymer-coelomaten Vorläufern abstammen
(W.F. GUTMANN 1972, 1989), wie in Abb. 7 am Beispiel
der Nematoda/Nematomorpha gezeigt. Die dort darge-
stellte schrittweise Ableitung der Nematoda gelingt nur,
wenn als initialer Schritt eine verdickte Körpercuticula
angenommen wird: Erst wenn auf diese Weise die Kör-
perform gesichert ist, können die vorher querschnittsi-
chernden Ringmuskeln und Dissepimente sukzessive re-
duziert werden. Dieser Abbau innerer verspannender
Strukturen ist irreversibel, da nicht zu begründen ist, wie
und warum bei umgekehrter Lesrichtung in einer „pseu-
docoelomaten“ Längsmuskultur-Cuticula-Konstruktion
allmählich Dissepimente entstehen sollen. Es ist daher
abwegig, wenn z. B. SCHMIDT-RHAESA (2004) in seriel-
len Gruppen von Neuronen, die bei Nematoden vor-
zufinden sind, repräsentative Anfänge der Segmentie-
rung erblickt: Viel plausibler ist, dass es sich hier – wenn
überhaupt – um die letzten Reste einer ehemaligen
Polymerie handelt. Diese Lesrichtung wird auch von
Hox-Gen-Daten unterstützt, nach denen die Nematoda
einen stark reduzierten und räumlich aufgelösten
Cluster aufweisen (BALAVOINE et al. 2002).

Eine phylogenetisch früh einsetzende Verstärkung
der Cuticula ist anerkannterweise auch Voraussetzung
für die anzunehmenden anagenetischen Einzelschritte
des Arthropodisierungsprozesses (vgl. WILLMER 1990:
294). Die Ecdysozoa können im Rahmen der Hydro-
skelett-Theorie also bequem durch Ableitung der Ar-
thropoda sowie der betreffenden „Aschelminthen“-Bau-
pläne von einem polymer-coelomaten Vorläufer mit

verdickter Körpercuticula nachvollzogen werden (Abb.
7). Diese Deutung hat zudem den Vorteil, dass sie die
problemlose Integration der entwicklungsgenetischen
Übereinstimmungen beim Segmentaufbau von Poly-
chaeten und Arthropoden, wie sie PRUD´HOMME et al.
(2003) und DEROSA et al. (2005) nachwiesen, gestattet.
Auf der anagenetischen Ebene können traditionell-
morphologische Annahmen der Articulata-Hypothese
beibehalten werden, während gleichzeitig auf der klado-
genetischen Ebene das Resultat eines Ecdysozoa-Taxons
verständlich wird (SYED 2004). Der Häutungsprozess als
kennzeichnendes Merkmal der Ecdysozoa rückt inner-
halb dieses Interpretationsrahmens in den Hintergrund,
da hier die formsichernde Funktion der Cuticula als Vo-
raussetzung für den Abbau der Ringmuskulatur und der
Dissepimente (in letzter Konsequenz auch der Coelom-
räume) vergleichsweise erhellender für die morphologi-
sche Rekonstruktion des Anageneseablaufes ist. Zur
Häutung bemerkten BONIK et al. (1977a), dass diese
wahrscheinlich graduell aus dem abschnittsweisen Ab-
schilfern der Cuticula hergeleitet werden kann. Es ist
sehr wahrscheinlich, dass solche Prozesse bereits in eini-
gen Linien der polychaetenähnlichen „Urprotostomier“
an der Basis der Ecdysozoa/Lophotrochozoa auftraten.
Beispielhaft hierfür könnte der von PAXTON (2005) be-
schriebene Häutungsprozess für die Kiefer-Cuticula der
Polychaetenspezies Diopatra aciculata sein.
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Abb. 7: Konstruktionsmorphologische Deu-
tung der molekularsystematisch begründeten
Ecdysozoa-Hypothese durch Zusammenführung
der Nematodenableitung von GUTMANN (1989,
links) und der Arthropodenableitung von GRAS-
SHOFF (1981, rechts). Da sowohl der Nematoden-
als auch der Arthropodenbauplan auf poly-
chaetenartige Vorkonstruktionen zurückge-
führt wird, ist die Ecdysozoa-Hypothese unter
konstruktionsmorphologischem Aspekt kein
besonderes Problem. Annehmbar wird sie spe-
ziell dadurch, dass der Erwerb einer verdickten
Cuticula in einem sehr frühen Stadium erfolgen
muss: Der Abbau der querschnittsichernden
Ringmuskulatur und Dissepimente – wie in der
Nematodenableitung gezeigt – ist konstruktiv
nur möglich, wenn eine ausreichend verstärkte
Cuticula die formerhaltende Funktion über-
nimmt. Bei den Nematoden wird die Option
des Substratschlängelns wahrgenommen, wäh-
rend in der Arthropodenlinie das Schlängeln
zugunsten einer Vortriebserzeugung durch la-
terale, parapodienartige Körperanhänge auf-
gegeben wird. Mit Aufgabe des Schängelns
kann die Cuticula bei den Arthropoda ab-
schnittsweise sklerotisieren, während sie bei
den Nematoden (und anderen „Ecdyso-Aschel-
minthes“) relativ flexibel bleibt.



Mögliche Widersprüche im
Vergleich zu anderen Deutungen

Abschließend wäre zu fragen, ob die hier vorgestell-
te Zusammenführung von NAP und Hydroskelett-
Theorie durch Widersprüchlichkeiten belastet ist, wel-
che eine stimmige Synthese möglicherweise erschwe-
ren. Nach Ansicht der Verfasser ist dies nicht der Fall.
Lediglich eine neuere molekularsystematische Arbeit
könnte auf einen Konflikt mit konstruktionsmorpho-
logischen Ableitungsmodellen hinauslaufen, und zwar
die Einordnung der Phoronida als Innengruppe der Bra-
chiopoda durch COHEN & WEYDMANN (2005). Auf der
anagenetischen Ebene würde dies einen Übergang vom
Brachiopoden- zum Phoronidenbauplan implizieren,
während konstruktionsmorphologisch betrachtet die
umgekehrte Lesrichtung anzunehmen ist (W.F. GUT-
MANN et al. 1978). Da der 18S+28S rRNA-Studie von
COHEN & WEYDMANN nur zwei Phoroniden-Sequenzen
gegenüber zehn Brachiopoden-Sequenzen zugrunde lie-
gen, sollte man hier weitere Untersuchungen mit größe-
rem Phoronidensampling abwarten, zumal vorangegan-
gene Studien mehrheitlich ein Schwestergruppenver-
hältnis Phoronida+Brachiopoda ergaben, und nicht den
o.g. Innengruppenstatus der Phoronida.

Im Vergleich zur Zusammenführung NAP/Hydro-
skelettmodell werden Rückgriffe auf andere morpholo-
gische Modelle durch weitaus größere Widersprüche er-
schwert. Beispielsweise versuchte TAUTZ (2004), die im-
mer deutlicheren entwicklungsgenetischen Hinweise
auf einen segmentierten Urbilaterier vor dem Hinter-
grund der Archicoelomaten-Hypothese zu interpretie-
ren. Hierbei ergeben sich aber mindestens drei grund-
sätzliche Probleme (man beachte, dass alle im folgenden
aufgezählten Punkte gegen die Archicoelomaten-Deu-
tung, aber für die Hydroskelett-Theorie sprechen). Ers-
tens ist die Hypothese eines oligomer-coelomaten Urbi-
lateriers, wie sie im Rahmen der Archicoelomaten-Hy-
pothese zu fordern ist, speziell vor dem Hintergrund des
Hox-Gen-Befundes, aber auch der Entwicklungsgenetik
der posterioren Wachstumszone, weniger offensichtlich
als die eines polymer-coelomaten Vorfahren. Zweitens
sind Hemichordata und Tentaculata, die der Archicoe-
lomatenhypothese zufolge eine Gruppe basaler Bilate-
rier sein müssten, molekularsystematisch weit vonei-
nander getrennt (dies wurde weiter oben im Text bereits
erwähnt, und ebenso, dass für die Tentaculata aufgrund
des Hox-Gen-Befundes eher ein polymerer als oligome-
rer Vorfahre anzunehmen ist). Drittens ist das basale
Ausscheren der Acoela bzw. Acoelomorpha im Rahmen
der Archicoelomatenhypothese nicht zu erwarten, da
acoelomate Baupläne hier prinzipiell später als oligo-
mer-coelomate entstehen, und demzufolge eher nach
den „Archicoelomaten“-Repräsentanten hätten abzwei-

gen müssen. Die Archicoelomatenhypothese lässt auf-
grund der Herleitung des Coeloms von Gastraltaschen
eines coelenteratenhaften Vorläufers keinen Raum für
die Annahme eines acoelomaten Bilateria-Übergangs-
stadiums; die isoliert-basale Stellung der Acoela/Acoe-
lomorpha könnte hier wenn überhaupt nur über eine
Reihe von Zusatzannahmen begründet werden.

Die isoliert-basale Stellung der Acoela/Acoelomor-
pha ist auch mit dem System von HADZI (1963) nicht zu
vereinbaren, welches für den Sonderstatus der Acoela als
basale Metazoa (!) berühmt-berüchtigt ist. HADZI ging
von einer diversen Ameria-Radiation aus, bevor der
Übergang zu den Polymeria erfolgt. Diese basale Ameria-
Radiation ist mit den molekularen Daten unvereinbar,
während HADZIs Idee eines Polymeria-Überganges, aus
dem sämtliche Oligomeria erst als hochabgeleitete For-
men hervorgehen, im Prinzip mit dem Schema in Abb.
1 übereinstimmt. Wie weiter oben im Text bereits er-
wähnt, nimmt HADZI dabei auch den Status der Tenta-
culata als hochabgeleitete Protostomia vorweg.

Inkonsequent wirkt bei HADZI die Ableitung der
„Chordonia“ von enteropneustenartigen Vorfahren:
Dies impliziert einen Abbau der Polymerie beim Über-
gang zu den Enteropneusten, gefolgt von einer „re-poly-
merization“ (HADZI) beim Übergang zu den Acrania.
Neuerdings wird diese Deutung aber mit Hinweis auf
entwicklungsgenetische Daten übernommen, denenzu-
folge Enteropneusten in ihrer dorsoventralen Organisa-
tion mehr Ähnlichkeiten zu Protostomiern aufweisen
(GERHART et al. 2005). In der Folge wird davon ausge-
gangen, dass Chordaten aus dorsoventral invertierten
Enteropneusten hervorgingen (NÜBLER-JUNG &
ARENDT 1999). Es kann nicht genug betont werden,
dass es sich hierbei um ein völlig unrealistisches, im
Kern sogar anti-evolutives Modell handelt (sprunghafte
Überführung eines Rezentbauplanes in einen anderen),
welches zudem mit absurden Zusatzannahmen wie der
angeblichen Neuentstehung des Mundes belastet ist
(die Mundöffnung würde sich sonst nach der Inversion
auf der falschen Seite befinden). Die Frage ist, wie eine
schrittweise Überleitung zwischen den beiden Bauplä-
nen hergestellt werden kann. W.F. GUTMANN (1967,
1969) löst dies auf konstruktionsmorphologischem We-
ge; seine Enteropneusten-Rekonstruktion liefert Be-
gründungen für kritische Details wie Umkehrung des
Blutkreislaufes und Dorsalverlagerung der Kiemenspal-
ten, so dass die Annahme einer dorsal-ventral-Inversion
überflüssig wird (vgl. ferner W.F. GUTMANN 1970, GUT-
MANN & BONIK 1979). Dies akzeptierend, wären Enter-
opneusten also keine Übergangsformen zwischen poly-
meren Proto- und Deuterostomiern. Der direkte An-
schluss acranierartiger Urdeuterostomier an polymere,
polychaetenartige Protostomier (vgl. Abb. 6 Nr. 1)
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scheint auch weitaus besser geeignet, die zahlreichen
entwicklungsgenetischen Ähnlichkeiten zwischen die-
sen Großgruppen (insbesondere hinsichtlich Segmen-
tierung, Sinnessystemen und Körperanhängen, vgl. z. B.
PUEYO & COUSO 2005) in ein graduelles Ableitungsmo-
dell zu integrieren.

Zusammenfassung und Ausblick

Bei der z.Z. vorherrschenden Meinung, dass die mo-
lekularbiologisch ermittelte „New Animal Phylogeny“
nicht durch Rückgriff auf morphologisch begründete
Großphylogenien untermauert werden kann, handelt es
sich um eine Fehleinschätzung. Die Berücksichtigung
der Gallertoid-Hydroskelett-Theorie, welche in ihren
Anfängen bis in das Jahr 1966 zurückreicht, ermöglicht
eine weitreichende morphologische Nachvollziehbar-
keit aktueller molekularbiologischer Befunde. Somit
lässt sich der Forschungsstand zur Großphylogenie der
Metazoa dahingehend zusammenfassen, dass mindestens
ein Entwurf vorliegt, der durch zwei unabhängige
Rekonstruktionsansätze – Konstruktionsmorphologie
und Molekularbiologie – gestützt wird. Dieser Entwurf,
den man vielleicht als „total evidence“-Modell bezeich-
nen könnte, ist durch mehrere sehr spezifische Einzelhy-
pothesen charakterisiert: Diskutiert wurden im vorlie-
genden Artikel v.a. der Übergang von kompakten zu po-
lymer-coelomaten Urbilateriern ohne oligomere oder
pseudocoelomate Zwischenstufen, der Status der Tenta-
culata als hochabgleitete Protostomier, der Status der
Pterobranchia, Echinodermata und Tunicata als hoch-
abgeleitete Deuterostomier sowie die Ablehnung der
traditionell-morphologischen Articulata-Hypothese.

Aus diesem erneuerten phylogenetischen Interpre-
tationsrahmen ergeben sich logischerweise eine Reihe
von forschungsleitenden Konsequenzen. Generell ist
festzustellen, dass eine detaillierte großphylogenetische
Hypothese zwangsläufig in die Systematik auf taxono-
misch niedrigerer Ebene hineinwirkt (W.F. GUTMANN

1972: 5). Insbesondere die Annahme eines coelomat-
segmentierten Urbilateriers erfordert eine Revision
etablierter merkmalsmorphologischer Interpretationen,
da in der Folge für viele Abstammungslinien bzw.
Schwestergruppen eine entsprechende Organisation im
Grundmuster angenommen werden muss. Ein Beispiel
wären die Nemertini, für die bisher meist nur diskutiert
wurde, ob sich bei dieser Gruppe vorzufindende Coe-
lomräume mit den Coelomen anderer Bilaterier in Ver-
bindung bringen lassen. Relativ weniger beachtet wurde
die Beschreibung von Nemertinen mit einer „pseudo-
segmentierten“ Organisation (BERG 1985). Zusammen
mit Befunden von MASLAKOVA et al. (2004), denenzu-
folge in der Embryogenese der Nemertini noch ver-
steckte Anklänge an eine vormalige indirekte Entwick-

lung über Trochophora-Larven auftreten, wäre zu prü-
fen, ob die „segmentierten“ Nemertini-Spezies Über-
gangsformen von annelidenähnlichen Vorläufern reprä-
sentieren. Generell wäre die traditionell-morphologisch
bereits geführte Diskussion über etwaige phylogeneti-
sche Zusammenhänge zwischen „Eusegmentation“ und
„Pseudosegmentation“ auf erneuerter Grundlage wieder
aufzunehmen, insbesondere durch Heranziehung ent-
wicklungsgenetischer Daten. Dies betonen v.a. BALA-
VOINE & ADOUTTE (2003), die entgegen der meisten
„Lehrbuchdarstellungen“ für ungefähr 14-18 Bilaterier-
linien mögliche Segmentationsformen bzw. Reste einer
ehemaligen Eusegmentierung verzeichnen. Mit dieser
hohen Anzahl „segmentierter“ Bilaterierlinien wären
zunächst einmal die routinemäßig vorgebrachten Parsi-
monieargumente gegen die Urpolymeria-Hypothese
entkräftet. Doch sogar wenn zukünftige entwicklungs-
genetische Daten die in Abb. 1 gezeigte Sichtweise un-
terstützen sollten, bliebe die Frage nach den Ursachen
für die jeweilige Modifikation – bis hin zu völligem Ab-
bau – der polymer-coelomaten Grundorganisation. Of-
fensichtlich stellt die Konstruktionsmorphologie den
konsequenten methodischen Zugang für die Rekon-
struktion schrittweiser morphologischer Umwandlungs-
schritte unter Beachtung funktioneller Zusammenhänge
dar. Dies anerkennend, würde der hier dargelegte Fort-
schritt in der großphylogenetischen Forschung auch auf
einen Fortschritt in Methodenfragen hinauslaufen. Der
oben diskutierte Fall der Nematoden zeigt, wie eine auf
reiner Merkmalsbetrachtung beruhende Sichtweise von
Evolution – die aufgrund von Parsimonievorgaben im-
mer wieder Lesrichtungen von „einfachen“ zu „komple-
xen“ Bauplänen ergibt – durch eine konkret naturwis-
senschaftlich-kausale Argumentation abgelöst werden
kann.

In der ersten Publikation zur NAP (ADOUTTE et al.
1999) wurde besonders die Unvereinbarkeit der Resul-
tate mit einer morphologischen Progressionsreihe nach
dem Schema acoelomat-pseudocoelomat-coelomat her-
vorgehoben (d.h. einem „Lehrbuchschema“, welches
ADOUTTE et al. ebd. auf den Einfluss des HYMAN´schen
Werkes im angloamerikanischen Sprachraum zurück-
führten). Die sich mit den neuen Befunden abzeichnen-
de Umkehrung der Lesrichtung sollte u. a. auch ein er-
neuertes Interesse an den Rezentmodellen aus dem For-
menkreis der „Annelida“ bewirken. Es ist hier nochmals
anzumerken, dass insbesondere unter den Polychaeta
genügend Rezentbeispiele für den unzweifelhaften
Übergang von polymer-coelomater zu pseudocoeloma-
ter/mixocoelomater oder acoelomater Organisation
existieren. Es ist aber sehr fraglich, ob das Verständnis
solcher evolutiven Transformationen über die z.Z. in
den morphologischen Disziplinen dominierende Ultra-
strukturforschung erreicht werden kann. Stattdessen
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müsste der Bewegungsapparat als funktionelle Ganzheit
in den Focus der großphylogenetischen Forschung ge-
rückt werden, da gerade hier die direktesten Erklärungs-
möglichkeiten für tiefgreifende Umbauten bzw. Reduk-
tionsprozesse zu suchen sind. Eine konsequente mor-
phologische Aufarbeitung der NAP würde also auf Stär-
kung funktionsmorphologischer Ansätze gegenüber
merkmalsmorphologischen Ansätzen hinauslaufen, was
sehr deutlich von JENNER (2004) bemerkt wurde. Als
neue technische Mittel für die Erforschung funktions-
und konstruktionsmorphologischer Zusammenhänge
sind hier v.a. Computersimulationen zu nennen (vgl.
BREINER et al. 2004). Es ist zu erwarten, dass mit diesem
Hilfsmittel insbesondere Aussagen zur evolutiven Öko-
nomisierung und Optimierung organismischer Kon-
struktionen (z. B. beim Abbau querschnittsichernder
Ringmuskulatur zugunsten einer verdickten Cuticula,
wie generell für die „Aschelminthen“-Baupläne anzu-
nehmen) auch unter quantitativem Aspekt formuliert
werden können.

Aus alledem ergibt sich, dass der im vorliegenden
Artikel aufgezeigte Fortschritt in der Großphylogenie
eine zwingende Rückwirkung auf die methodischen
Grundlagen evolutionsbiologischer Forschung hat. Für
die hier verhandelte rein empirische Ebene ist dies mit
VOGEL (1989) zusammenzufassen: „Biologische Form ist
durch mechanische Kräfte erzwungen, Ontogenie ergibt
sich aus mechanischen Prozessen, Phylogenie verknüpft
eine Serie kohärenter Konstruktionen. Wenn dies rich-
tig ist, sollte phylogenetisches Rekonstruieren und soll-
te Natürliche Systematik so weit wie möglich konstruk-
tionsmorphologisch untermauert sein.“

Man könnte allerdings einwenden, dass die nachge-
wiesenen hochspezifischen Übereinstimmungen zwi-
schen NAP und Gallertoid-Hydroskelettmodell auf ei-
ner rein zufälligen Kongruenz zweier (jeweils möglicher-
weise fehlerhafter) Hypothesen beruhen. Dieses Gegen-
argument muss jedoch auf der methodologischen Ebene
geführt und begründet werden, d.h. es wäre die „Fehler-
haftigkeit“ beider Ansätze zu diskutieren und es müssten
die jeweiligen Geltungsbereiche (Erkenntnisgehalte)
abgegrenzt und einander gegenübergestellt werden (sie-
he M. GUTMANN et al. in diesem Band).
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Einleitung

Im Laufe der Erdgeschichte gab es mehrmals massi-
ve Ablagerungen von Steinsalz (Halit, NaCl). Die
größten davon datieren aus dem Kambrium (vor etwa
550 Millionen Jahren vor der Gegenwart) und danach
aus dem Perm und der Trias, der Zeit vor 286 bis 213
Millionen Jahren. Dazwischen und auch noch in jünge-
rer Zeit lagerte sich immer wieder Salz ab, jedoch in ge-
ringerem Umfang. Im Kambrium sowie Perm und Trias
wurden jeweils schätzungsweise 1,3 Millionen Kubik-
Kilometer Steinsalz deponiert (ZHARKOV 1981), das
entspricht etwa 1,5 x 1015 Tonnen.

Zur Zeit des Perms waren alle Kontinente der Erde
zu einem einzigen Großkontinent, Pangäa genannt,
vereinigt. Das heutige Mitteleuropa lag in dieser Zeit
fast am Äquator. Das Klima war sehr trocken und win-
dig; in den Landgebieten herrschten wüstenartige Be-
dingungen, was die Bildung von Salzablagerungen be-
günstigte. Diese entstanden in großen Becken, die mit
dem offenen Meer durch Kanäle verbunden waren.

Vor etwa 100 Millionen Jahren begann die Aufspal-
tung von Pangäa; die Kontinente drifteten auseinander
und gleichzeitig verschoben sie sich nach Norden. Da-
her sind die geologisch alten Salzablagerungen heute
vorwiegend in den nördlichen Regionen der Kontinen-

te zu finden, so in Sibirien, in Nord- und Zentraleuro-
pa, wo sich das sogenannte Zechsteinmeer befunden
hatte, in den Alpen und Karpathen (dem ehemaligen
Alpinen Becken), in Texas und New Mexico, in Grön-
land und im arktischen Gebiet von Kanada.

Die alpinen Salzsedimente wie auch die Zechstein-
Ablagerungen in England, Nord- und Mitteldeutsch-
land entstanden im späten Perm bzw. der frühen Trias.
Nach der Trias fanden im alpinen Raum keine signifi-
kanten Salzsedimentationen mehr statt, da sich durch
die Auffaltung der Alpen keine großen Verdunstungs-
becken mehr bilden konnten; in anderen Gegenden,
zum Beispiel in Osteuropa, gab es weiter Salzablagerun-
gen durch das vorhandene Tethys-Meer bis ins Miozän
(vor etwa 20 Millionen Jahren). Die alpinen Salzsedi-
mente wurden mit der Faltung der Bergketten nach
oben geschoben und sind heute in Höhen von 500 bis
1200 Metern zu finden, überlagert von Schichten aus
Ton, Sand- und Kalkstein, welche das Auswaschen des
Salzes verhinderten.

Salzablagerungen entstehen heutzutage bei der Ver-
dunstung von hypersalinen Oberflächengewässern in
den wärmeren Gegenden der Erde, entweder aus natür-
lichen Salzseen, wie dem Großen Salzsee in Utah, dem
Toten Meer in Israel, Alkaliseen in Kenya und Ägyp-

Lebensfähige Halobakterien aus
permischem Steinsalz – und im Weltraum?

H . S TA N - L O T T E R , S . F E N D R I H A N , A . L E G AT, M . P FA F F E N H U EM E R ,
C . G R U B E R & G . WE I D L E R

Abstract: Viable halobacteria from Permian rock salt – and in outer space? Viable halobacteria (also called haloarchaea) were
isolated from Permian rock salt in the alps and in England, cultivated in nutrient media and characterized using biochemical, mi-
croscopical and molecular methods. Several properties of the isolates were similar to those of known haloarchaea; however, nu-
merous differences suggested that the strains were novel species. These microorganisms may have survived enclosed in the salt
since the evaporation of ancient brines, which was before the appearance of the dinosaurs.

Halobacteria belong to the extremophilic microorganisms; they possess unusual properties, such as optimum growth at salt con-
centrations approaching saturation, striking red, pink or purple pigmentation, and possibly extreme longevity.

Extraterrestrial halite was discovered in meteorites from Mars and from the asteroids; evidence for salts was found on the Martian
surface; in addition, measurements by the Galileo probe suggested the existence of salty brines on the Jovian moon Europa. There-
fore the search for extraterrestrial life, which will be conducted in the 21st century by several space agencies, will also include the
search for halophilic microorganisms.

Key words: Halobacteria, haloarchaea, salt deposit, long-term survival, extraterrestrial halite.
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ten, oder aus Lagunen, wie z. B. in Salzgewinnungsanla-
gen, wo Meereswasser verdunstet wird. In diesen Gebie-
ten sind die sogenannten Halobakterien zu finden, eine
Gruppe von Mikroorganismen, die am besten bei hohen
Salzkonzentrationen wachsen. Sie leben von den Zer-
fallsprodukten der beim Konzentrieren von Meereswas-
ser abgestorbenen Arten. Ab Salzkonzentrationen von
etwa 3-4 Molar (das entspricht etwa 15-22 % NaCl)
sind Arten der Gattungen Halobacterium, Haloarcula,
Haloferax, Halorubrum, Halococcus und anderen die vor-
herrschenden Organismen. Halobakterien verleihen
den Salzlaken eine auffallend rote Farbe aufgrund ihrer
Pigmente, wie Karotin, Bakteriorhodopsin und Bakte-

rioruberin, die in ihren Membranen vorhanden sind
und die zum Teil eine Schutzfunktion gegenüber der
starken Sonneneinstrahlung bewirken. Halobakterien
können beim vollständigen Verdunsten der Salzsolen in
die sich bildenden Kristalle eingeschlossen werden; sie
sind dann noch an ihrer Farbe zu erkennen und, unter
dem Mikroskop, an ihrer Beweglichkeit. Aus Laborex-
perimenten ist bekannt, dass Halobakterien, die in der-
artige Salzkristalle eingeschlossen wurden, mindestens 6
Jahre lebensfähig bleiben.

Aufgrund neuerer molekularer Untersuchungen
wurden die Halobakterien von den klassischen Bakte-
rien abgetrennt und in die Gruppe Archaebakterien
(oder Archaea) eingereiht; dies sind Mikroorganismen,
die vielleicht schon in der Frühzeit der Erde (z. B. im
Archaikum, vor 2,5 Milliarden Jahren) existiert haben;
statt der traditionellen Bezeichnung Halobakterien ist
daher nun „Haloarchaea“ gebräuchlich geworden.
Allerdings wird die für die Klassifizierung zutreffende
Ordnung weiterhin mit „Halobacteriales“ bezeichnet
und die (einzige) Familie in dieser Ordnung mit
„Halobacteriaceae“ (GRANT et al. 2001); in diesem Ar-
tikel wird daher i.a. die Bezeichnung Halobakterien ver-
wendet. Die ungewöhnlichen Eigenschaften der
Halobakterien und ihre physiologischen und moleku-
laren Anpassungen an die hohen Salzkonzentrationen
sind in mehreren Büchern und Übersichtsartikeln aus-
führlich behandelt worden (z. B. JAVOR 1989; VREE-
LAND & HOCHSTEIN 1993; OREN 2002; VENTOSA 2004;
GUNDE-CIMERMAN et al. 2005; FENDRIHAN et al. 2006).

Steinsalz ist in Europa seit Jahrhunderten im Berg-
bau gewonnen worden, und bis heute wird es sowohl als
festes Salz wie auch in gelöster Form als Sole erhalten,
z. B. in den Salzbergwerken bei Berchtesgaden, Bad
Ischl und Altaussee. Von diesen Orten stammen die
Proben, die unsere Arbeitsgruppe in Zusammenarbeit
mit den Salzbergwerksbetreibern erhielt. Beim Vortrieb
von neuen Stollen durch Sprengungen wie auch bei den
Probebohrungen in Tiefen bis zu 700 Meter unter der
Oberfläche kamen Steinsalzproben (Abb. 1, 2) nach
Millionen von Jahren erstmals wieder ans Tageslicht.

Wir isolierten zahlreiche lebensfähige halophile Mi-
kroorganismen aus altem Steinsalz, die wir näher cha-
rakterisierten, wie nachfolgend beschrieben wird. Die
halophilen Isolate sind möglicherweise zur extremen
Langlebigkeit im Trockenzustand befähigt; die Bedeu-
tung dieses Befunds für die Beurteilung der physikalisch-
chemischen Grenzen des Lebens sowie für die Suche
nach extraterrestrischem Leben wird diskutiert.
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Abb. 1: Steinsalz-Klumpen aus einem Stollen im Bergwerk Bad Ischl-Perneck,
erhalten nach Sprengung.

Abb. 2: Steinsalz-Bohrkerne aus dem Bergwerk Altaussee, aus ca. 700 m Tiefe
stammend.



Material und Methoden

Probennahme und -vorbereitung

Steinsalzbrocken aus dem Bergwerk bei Bad Ischl
von etwa 1 kg Gewicht (Abb. 1) wurden nach Spren-
gungen erhalten, die untertage zum Vortrieb von neuen
Stollen durchgeführt wurden; Bohrkerne aus ca. 600-
700 m Tiefe wurden aus dem Bergwerk Altaussee unmit-
telbar nach der Gewinnung aus den Metallhülsen ent-
nommen (Abb. 2). Im Labor wurden die Steinsalzpro-
ben rundherum mit einem Bunsenbrenner abgeflammt,
um mögliche Mikroorganismen, die nachträglich durch
das Hantieren auf die Oberfläche gelangt sein könnten,
abzutöten. Das Salz wurde langsam mit sterilem Wasser
aufgelöst; nach Zugabe von Nährstoffen wurden halo-
phile Mikroorganismen in Flüssigmedien oder auf Agar-
platten gezüchtet; die Inkubation erfolgte bei 37-40 °C
für einige Wochen oder manchmal auch Monate; im
letzteren Fall wurde die Inkubation nach ca. 6 Wochen
bei Raumtemperatur weitergeführt.

Kulturmedien: Halococcus-Stämme wurden unter
Schütteln auf einem Innova 4080 Schüttler in M2 Me-
dium (TOMLINSON & HOCHSTEIN 1976) kultiviert; für
Halobacterium-Stämme wurde statt M2 das ATCC Me-
dium Nr. 2185 (http://www.lgcpromochem.com/atcc/)
verwendet; beide Kulturmedien enthielten 3,8 bis 4 M
NaCl. Wachstum wurde durch Messen der Optischen
Dichte (OD) bei 600 nm verfolgt. Für Wachstumsversu-
che auf verfestigtem Medium wurden Platten mit den
gleichen Kulturmedien hergestellt, die eine Endkonzen-
tration von 2 % Agar enthielten.

Halobakterien-Vergleichsstämme

Von der DSMZ (Deutsche Sammlung von Mikroor-
ganismen und Zellkulturen, Braunschweig, Deutschland)
wurden Halococcus dombrowskii H4 DSM14522T, Halob-
acterium salinarum, Stämme DSM670 and DSM3754T er-
halten. Halobacterium salinarum NRC-1 ATCC700922
(siehe GRUBER et al. 2004 zur Reklassifizierung) stammte
vom ATCC-Verteiler LGC London, UK.

Klassifizierung und Charakterisierung

Neue Isolate wurden mittels 16S rRNA Gensequen-
zen identifiziert und Gattungen zugeordnet; die weitere
Klassifizierung erfolgte durch Analyse der polaren Lipi-
de und Chinone, Bestimmung des G+C Gehalts, Be-
stimmung von Enzymaktivitäten (API-Zym-Testsystem)
und Antibiotika-Empfindlichkeit, Gesamtzellprotein-
mustern nach elektrophoretischer Auftrennung und ge-
gebenenfalls DNA:DNA Hybridisierungsdaten; diese
Methoden sind ausführlich beschrieben worden (DEN-
NER et al. 1994; STAN-LOTTER et al. 1999, 2002; GRUBER
et al. 2004). Für alle isolierten Stämme wurden die
Wachstumsoptima bezüglich Temperatur, Ionenkonzen-

trationen (Na+, Mg++) und pH Werten bestimmt, so-
wie die Verwendung von Kohlenstoffquellen und Elek-
tronenakzeptoren, die Hydrolyse von Gelatine, Stärke,
Casein und Tween, wie es für die Klassifizierung von
neuen Halobakterien-Stämmen empfohlen wird (OREN
et al. 1997). Kolonie- und Zellmorphologie wurden be-
stimmt unter Verwendung von Licht- und Rasterelek-
tronenmikroskopie (DENNER et al. 1994; STAN-LOTTER
et al. 1999; GRUBER et al. 2004).

Phylogenetische Analyse

Der phylogenetische Stammbaum wurde konstruiert
wie von RADAX et al. (2001) beschrieben, nachdem die
Sequenzen der 16S rRNA Gene ausgerichtet, zum Teil
manuell nachkorrigiert und anschließend mit dem Pro-
grammpaket PHYLIP version 3.5.1.c nach J. FELSEN-
STEIN 1993 (erhältlich vom Autor, Department of Ge-
netics, University of Washington, Seattle) analysiert
wurden.

Färbung und Fluoreszenzmikroskopie

Die Färbung von Halobakterien mit dem
LIVE/DEAD® BacLight bacterial viability kit L-7012
(von Molecular Probes, Inc., Eugene, OR, USA) wurde
von uns beschrieben (LEUKO et al. 2004); kurz gesagt
wurden Zellen in TN Puffer (50 mM Tris-HCl, pH 7,4,
4 M NaCl) suspendiert und mit den Farbstofflösungen
des Kits, SYTO 9 und Propidiumjodid, bei Raumtempe-
ratur für 15 min in Dunkelheit inkubiert. Die Halobak-
terien wurden im Fluoreszenzmikroskop (Axioskop von
Zeiss) mit dem Filterset 25 (Zeiss) beobachtet. Das
emittierte Licht wurde mittels CCD Kamera (Optronics
DEI-750CE) aufgenommen und mit der Zeiss Software
KS-200 dokumentiert.

Einbettung in künstlichen Halit

Halobakterien-Zellen wurden nach Erreichen einer
OD von 0.9 (600 nm) durch Zentrifugation bei 5000
Upm für 20 min. geerntet, mit TN Puffer gewaschen
und mit den Fluoreszenz-Farbstoffen des LIVE/DEAD
kit gefärbt. Nach Ausstreichen der Zellsuspensionen auf
Glas-Objektträgern wurden sie bei 37 °C 2-3 Tage in
Dunkelheit inkubiert, um Austrocknung und damit Bil-
dung von Halit-Kristallen zu erreichen. Fluoreszenz-Mi-
kroskopie erfolgte wie oben beschrieben.
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Ergebnisse

Isolate aus Steinsalzproben
und ihre Charakterisierung

Es kann oft Wochen oder sogar Monate dauern, bis
sich Kolonienbildung aus dem aufgelösten Steinsalz auf
den Agarplatten zeigt; die Kolonien sind meist intensiv
rot, rosa oder orange gefärbt und zeigen unterschiedli-
che Formen und Oberflächenstrukturen, was auf unter-
schiedliche Arten von Mikroorganismen hinweist
(Abb. 3; siehe auch STAN-LOTTER 2002).

Das erste Isolat, das wir aus Steinsalz erhielten, wur-
de Halococus salifodinae BIp genannt. BIp ist die Stamm-
bezeichnung und steht für „Bad Ischl, pink“. Die Zellen
sind rundlich, von etwa 0,8 µm Durchmesser und wach-
sen meist in Tetraden, die zu größeren Aggregaten zu-
sammengelagert sind (Abb. 4). Wir untersuchten Eigen-
schaften dieses Halococcus, z. B. die Zusammensetzung
der Lipide und Proteine, die Nukleinsäuresequenzen der
16S ribosomalen RNAGene, die als diagnostisch für die
Bakterien- und Archaea-Klassifizierung angesehen wer-
den, die Anwesenheit bestimmter Enzyme, die Emp-
findlichkeit auf gewisse Antibiotika, usw. Aus allen die-
sen Ergebnissen wurde klar, dass das Isolat den bisher
bekannten Halococcus-Arten zwar ähnlich ist, aber
doch so viele bis dahin unbekannte Eigenschaften auf-
wies, dass es als neue Art anzusehen ist (DENNER et al.
1994).

Obwohl dieser Mikroorganismus aus geologisch al-
tem Material sich als neuartig erwies, war er zunächst
nur ein Einzelisolat, und daher war der Einwand, dass es
sich hier um ein Zufallsisolat, eventuell aufgrund einer

Kontamination handeln könnte, nicht so leicht zu ent-
kräften. Wir erhielten dann weitere Isolate, die so ähn-
lich aussahen wie Stamm BIp, jedoch aus anderen Ge-
genden stammten. Aus einem Bohrkern aus dem Berg-
werk in Berchtesgaden hatte Professor Stetter von der
Universität Regensburg ein kokkenförmiges halophiles
Isolat schon im Jahre 1988 gewonnen, noch ehe wir mit
unseren Untersuchungen begonnen hatten. Das Isolat
hat die Bezeichnung BG2/2 bekommen. Ein weiterer
Stamm, Br3 genannt, war von Terry McGenity und
William Grant, Universität Leicester, aus einem Zech-
stein-Salzbergwerk in England isoliert worden. Alle drei
Stämme sind Halokokken, mit Durchmessern von etwa
0,8 µm, und wachsen in Aggregaten, wie in Abb. 4 zu
sehen; sie zeigten Ähnlichkeiten in der Pigmentierung,
der Kolonie-Form und vielen anderen biochemischen
und molekularen Merkmalen. Diese Ergebnisse ließen
darauf schließen, dass in geographisch entfernten Salz-
ablagerungen, die aus dem gleichen geologischen Erd-
zeitalter stammen, sehr ähnliche lebensfähige Halococ-
cus-Arten vorkommen. Darüberhinaus konnten wir
acht Jahre nach der ersten Probennahme im Salzberg-
werk Bad Ischl nochmals einige neue Stämme aus
Steinsalz isolieren, die sich als identisch mit Halococcus
salifodinae BIp erwiesen (STAN-LOTTER et al. 1999). Al-
le Isolate waren unabhängig voneinander von verschie-
denen Personen zu verschiedenen Zeiten gemacht wor-
den; dies zeigte, dass die Isolierung von lebensfähigen
Halokokken aus geologisch altem Steinsalz reproduzier-
bar ist. Die Ergebnisse sind zumindest kompatibel mit
der Vorstellung, dass die halophilen Kokken die Über-
reste von Mikroorganismen sein könnten, die schon vor
Millionen von Jahren die hypersalinen Meere bewohn-
ten.
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Abb. 3: Kolonien von Isolaten aus permischem Steinsalz nach Wachstum von 2-3 Monaten auf M2 Agar
(TOMLINSON & HOCHSTEIN 1976). Durchmesser einer Kolonie ist ca. 1 cm.

Organismus, Stamm Typenstamm (T), Herkunft Literatur
Katalognummern

Halococcus salifodinae BIp DSM8989T ATCC51437T JCM9578T Steinsalz (Klumpen), Bad Ischl, Österreich DENNER et al. 1994

Halococcus salifodinae BG2/2 DSM13045 Salzbohrkern, Berchtesgaden, Deutschland STAN-LOTTER et al. 1999

Halococcus salifodinae Br3 DSM13046 Salzsole, Bergwerk Cheshire, England STAN-LOTTER et al. 1999

Halococcus salifodinae N1 DSM13070 Steinsalz (Klumpen), Bad Ischl, Österreich STAN-LOTTER et al. 1999

Halococcus salifodinae H2 DSM13071 Steinsalz (Klumpen), Bad Ischl, Österreich STAN-LOTTER et al. 1999

Halococcus dombrowskii H4 DSM14522T NCIMB13803T Steinsalz (Klumpen), Bad Ischl, Österreich STAN-LOTTER et al. 2002

Halobacterium noricense A1 DSM15987T NCIMB13967T Salzbohrkern, Altaussee, Österreich GRUBER et al. 2004

Tab. 1: Halobakterien aus permischem Steinsalz und Salzsole.



Ein weiteres neueres Isolat aus Steinsalz, das wir be-
schrieben haben (STAN-LOTTER et al. 2002), wurde Ha-
lococcus dombrowskii genannt, nach dem Arzt Heinz
Dombrowski, der schon um 1960 über die Isolierung
von lebensfähigen Bacillus-Arten aus Zechsteinsalz be-
richtet hatte (DOMBROWSKI 1963). Dieser Stamm unter-
scheidet sich etwas von den sonstigen Halococcus-Ar-
ten; er wächst bevorzugt als Diplokokken in kleinen
Aggregaten (Abb. 5).

Halococcus salifodinae und H. dombrowskii sind bis
jetzt noch nicht in hypersalinen Oberflächengewässern
gefunden worden, oder in irgend welchen anderen Orten
außer Salzbergwerken. Kürzlich haben wir eine Reihe
von nicht-kokkoiden Halobakterien aus einem frischen
Bohrkern aus dem Bergwerk in Altaussee isoliert. Die
Stämme waren aufgrund ihrer 16S rRNA Gensequenzen
der Art Halobacterium salinarum NRC-1 sehr ähnlich,
dem ersten Halobakterium, dessen gesamte Genomse-
quenz publiziert wurde (NG et al. 2000); andere Eigen-
schaften waren jedoch unterschiedlich, insbesondere die
Phospholipid-Zusammensetzung und die Gesamtzellpro-
teinmuster. Daher wurden diese Isolate als neue Art
identifiziert und mitH. noricense benannt (GRUBER et al.
2004). Abb. 6 zeigt die stäbchenförmigen H. noricense
Zellen (rechts) und zum Vergleich die durchschnittlich
etwas größeren Stäbchen von H. salinarum NRC-1
(Abb. 6, links). Tabelle 1 enthält die bisherigen offiziell
klassifizierten Isolate aus alpinem permischen Steinsalz
sowie einen Stamm aus einem englischem Zechstein-
bergwerk, inklusive der Katalognummern, die sie nach
Aufnahme in internationale Stammsammlungen erhiel-
ten (DSM: Deutsche Sammlung von Mikroorganismen
und Zellkulturen, Braunschweig, Deutschland; ATCC:
American Type Culture Collection, Manassas, Virginia,
USA; JCM: Japan Collection of Microorganisms, Hiro-
sawa, Wako-shi, Japan; NCIMB: National Collections of
Industrial and Marine Bacteria Ltd., Aberdeen, Scot-
land, UK).

Abbildung 7 zeigt einen phylogenetischen Stamm-
baum auf der Grundlage der 16S rRNA Gensequenzen.
Daraus sind die Verwandtschaftsverhältnisse der Isolate
aus alpinem Steinsalz zu einigen bekannten Halobakte-
rien ersichtlich. Die Halokokken aus Steinsalz sind dem
Ast zuzuordnen, der auch die bekannten Stämme Halo-
coccus morrhuae (welcher ursprünglich aus gesalzenem
Fisch isoliert wurde) sowie H. saccharolyticus, der aus
Salz vom Mittelmeer stammt, enthält; sie bilden jedoch
deutliche eigenständige Linien. Halobacterium noricense
ist dem Ast der Halobacterium-Arten zuzuorden und ist
verwandt mit Stämmen von H. salinarum (aus gesalze-
ner Rinderhaut bzw. gesalzenem Fisch isoliert) sowie
Halobacterium sp. BpA.1, der ebenfalls aus permisch-tri-
assischem Steinsalz (Salzbergwerk Boulby, England)
stammt, jedoch noch nicht näher charakterisiert wurde
(MCGENITY et al. 2000).
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Abb. 4: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme von Halococcus
salifodinae-Zellen. Mehrere Stämme dieser Halobakterien-Art wurden aus
alpinem Steinsalz (von den Bergwerken Bad Ischl und Berchtesgaden) isoliert,
außerdem auch aus Zechsteinsalz in England.

Abb. 6: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme von Halobacterium
noricense (rechts), einem stäbchenförmigen Isolat aus permischem Steinsalz,
und von der verwandten Art Halobacterium salinarum NRC-1 (links).
Balken, 1 µm.

Abb. 5: Rasterelektronenmikroskopische
Aufnahme von Halococcus dombrowskii,
einem Isolat aus permischem Steinsalz.



Wir haben insgesamt etwa 60 verschiedene Kolo-
nietypen von halophilen Mikroorganismen erhalten,
die sich kultivieren lassen und die wir näher untersu-
chen. Darüberhinaus verwenden wir die molekularen
Nachweismethoden, die auf der Polymerase-Ketten-Re-
aktion (PCR) beruhen, mit deren Hilfe in Umweltpro-
ben, wie z. B. auch aufgelöstem Steinsalz, das Vorhan-
densein von Mikroorganismen gezeigt werden kann, oh-
ne dass sie kultiviert werden. Mit der PCR haben wir
bisher Hinweise für die Existenz von 123 Klonen (Halo-
bakterien-Arten) erhalten, die sich in mindestens 12
verschiedene Gruppen ordnen lassen. Die Teilsequen-
zen von 16S rRNA-Genen erlaubten die Zuordnung zu
bekannten Halobakterien; jedoch war keine der neu ge-
fundenen Sequenzen identisch mit bisher beschriebe-
nen Sequenzen (RADAX et al. 2001; STAN-LOTTER et al.
2003). Dies zeigte, dass im Steinsalz mit großer Wahr-
scheinlichkeit eine Vielzahl von noch unbekannten Ar-
ten vorhanden ist.

Lokalisierung in Flüssigkeitseinschlüssen

Es ist nicht bekannt, ob Mikrorganismen in Sedi-
menten in den Mineralien oder in den winzigen Flüssig-
keitseinschlüssen überleben, die sich in Halit bilden
und die konzentrierte Salzlösungen enthalten (ROEDDER
1984). Um die Lokalisierung der Halobakterien in Salz-
kristallen zu bestimmen, wurden die Zellen mit fluores-
zierenden Farbstoffen (LIVE/DEAD kit) angefärbt, in
salzhaltigem Puffer bis zum Eintrocknen stehen gelassen
(2-3 Tage) und dann mikroskopiert. Abbildung 8 zeigt
die für Halit typischen kubischen oder rechteckigen
Flüssigkeiteinschlüsse, die mit grün fluoreszierenden
Halobakterien-Zellen angefüllt erscheinen; in etwas hö-
herer Vergrößerung (Abb. 8, rechts) sind einzelne Zel-
len, die Längen von ca. 1 bis 3 µm aufweisen, deutlich
zu erkennen. Der grün fluoreszierende Farbstoff SYTO 9
färbt lebensfähige Zellen; Propidiumjodid dagegen
dringt in Zellen mit beschädigten Membranen ein und
daher ist rote Fluoreszenz ein Zeichen für nicht-lebens-
fähige Zellen (siehe LEUKO et al. 2004).

Die Herstellung des „künstlichen“ Halits mitsamt
den Flüssigkeitseinschlüssen ist eine Simulierung der
natürlichen Eindunstungsvorgänge; es lässt sich aus der
Verteilung der Fluoreszenz (Abb. 8) schließen, dass Mi-
kroorganismen vorwiegend oder vielleicht sogar aus-
schließlich in den Flüssigkeitseinschlüssen von Halit-
Kristallen zu finden sind, und dass sie, jedenfalls wäh-
rend des Beobachtungszeitraums im Labor, in den Flüs-
sigkeitseinschlüssen lebensfähig bleiben.
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Abb. 7: Phylogenetischer Stammbaum, auf Sequenzen der 16S rRNA Gene
basierend, der die Beziehungen von Halobakterien-Isolaten aus permischen
Steinsalz (farbig unterlegt) zu anderen Halobakterien-Arten zeigt. Die
Artnamen sind aufgeführt, gefolgt von Katalognummern. Der Balken
repräsentiert 10 % Sequenzunterschiede. Methanocaldococcus jannaschii
wurde als externe Referenz („outgroup“) benützt.

Abb. 8: Lokalisierung von gefärbten Halobakterien-Zellen in
Flüssigkeitseinschlüssen von Halit-Kristallen. Die Färbung erfolgte mit dem
LIVE/DEAD BacLight kit (siehe Methoden) vor dem Einbetten der Zellen in
Salz. Niedrige (links) und höhere (rechts) Vergrößerung von Halobacterium
salinarum NRC-1 Zellen, die 3 Tage in Flüssigkeitseinschlüssen eingebettet
waren. Fluoreszenzmikroskopie wurde mit einem Axioskop (Zeiss)
durchgeführt.



Diskussion

Wie alt sind die Halobakterien aus Steinsalz?

Das pflanzliche und tierische Leben in Kambrium,
Perm und Trias ist aufgrund vieler Fossilienfunde gut do-
kumentiert. Über mikrobielles Leben in diesen Zeiten
ist allerdings wenig bekannt. Mikroorganismen sind mit
dem freien Auge nicht sichtbar, und daher ist die ein-
deutige Identifizierung von Mikrofossilien viel schwieri-
ger als die von größeren Fossilien. Aus den Abdrücken
von Bakterien und anderen einfachen Lebensformen in
der Größe einiger Mikrometer ergeben sich allenfalls
Vorstellungen über die Morphologie, aber es können
kaum sonstige Aussagen gemacht werden. Dennoch gibt
es viele Hinweise, dass Mikroorganismen bereits vor 3,5
bis 3,8 Milliarden Jahren existiert haben, und dass sie
seit damals, wie auch heute, mit Sicherheit überall vor-
handen waren.

Es gibt zahlreiche neuere Berichte von der Existenz
einer reichhaltigen „unterirdischen“ Biosphäre; damit
sind lebensfähige Mikroorganismen gemeint, die man in
großen Tiefen in Gesteinen, Sedimenten und Aquiferen
gefunden hat (FREDRICKSON & ONSTOTT 2002). Auch
diese unterirdischenMikrobenfunde werfen die Frage auf,
ob sie genauso alt sein können wie ihre Umgebung – das
gleiche Problem, wie es bei den aus Steinsalz isolierten
Halobakterien vorliegt. Eine direkte Altersbestimmung
ist bei Mikroorganismen schwierig, da meist nicht sehr
viel Zellmaterial vorhanden ist. Wenn gar nur ein einzel-
nes Isolat vorliegt, ist die Aufgabe derzeit nicht zu lösen,
denn die Masse einer durchschnittlichen Bakterien- oder
Archaea-Zelle beträgt nur etwa ein Picogramm (10-12 g);
das ist zu wenig für Datierungsmethoden.

Andrerseits gibt es weltweit anerkannte und auch
präzise Datierungen von Sedimenten und Evaporiten.
Zur Bestimmung des Alters von Steinsalzablagerungen
wurden hauptsächlich Schwefelisotopen-Messungen
und palynologische Analysen angewandt. Die massen-
spektrometrische Bestimmung des Verhältnisses von S32

zu S34 Isotopen, das für geologische Proben charakteris-
tisch ist, ergab eindeutig, dass die alpinen Salzsedimen-
te dem späten Perm bzw. der frühen Trias zuzuordnen
sind (PAK & SCHAUBERGER 1981). Die zweite Methode
erfordert Pollen- oder Sporenfunde von ausgestorbenen
Pflanzen, die nach morphologischen Kriterien identifi-
ziert werden und, zusammen mit stratigraphischen In-
formationen, geologischen Zeitabschnitten zugeordnet
werden. In den 50er und 60er Jahren wurden von dem
Wiener Paläontologen Professor Wilhelm Klaus um-
fangreiche palynologische Untersuchungen durchge-
führt. Er identifizierte mehrere Sporentypen aus permi-
schem alpinen Steinsalz und fand einige der gleichen
Arten auch im norddeutschen Zechsteinsalz, z. B. Spo-

ren der Gattung Lueckisporites. Die Sporenart Giganto-
sporites hallstattensis dagegen scheint charakteristisch für
permische alpine Regionen zu sein und kommt u. a. im
Hallstätter Salz vor (KLAUS 1963).

Vergleich von Halobakterien aus Steinsalz mit
Isolaten aus Oberflächenwässern

Die phylogenetische Analyse (Abb. 7) zeigt, dass ei-
nige der Halobakterien aus altem Steinsalz sich in be-
kannte Gattungen der Familie Halobacteriaceae einor-
den lassen. Es gab Versuche, aus den Ähnlichkeitswer-
ten von 16S rRNA Sequenzen die Kalibrierung einer
„molekularen Uhr“ zu berechnen, z. B. sollten 1,5 Nu-
kleotid-Substitutionen pro 100 Basen einer Zeitspanne
von 50 Millionen entsprechen; dies war aus der Ko-Evo-
lution von Aphiden und ihren bakteriellen Endosymbi-
onten abgeleitet worden (MORAN et al. 1993). Jedoch
sind diese Betrachtungen umstritten, da es auch Bei-
spiele vom Vorhandensein mehrerer 16S rRNA Gene in
einem einzigen Halobakterium gibt (GEMMELL et al.
1998; VREELAND et al. 2002) die Sequenzunterschiede
bis zu 5 % zeigen können. Evolutionäre Kalibrierungs-
versuche müssten daher vermutlich mit anderen Genen
versucht werden.

Sonstige Halobakterien-Isolate aus Steinsalz sind
deutlich entfernter verwandt mit bekannten Gattungen
(siehe MCGENITY et al. 2000; RADAX et al. 2001); dies
heißt jedoch nicht, dass solche Arten – oder ähnliche
Vertreter – nicht in jetzigen Oberflächengewässern vor-
kommen, sondern nur, dass bis jetzt nicht hinreichend
bekannt ist, ob sie dort existieren.

Überlebensstrategien

Wie aus den Ausführungen hervorgeht, ist es wahr-
scheinlich, dass Halobakterien über sehr lange Zeiträu-
me in Steinsalz überleben können; vermutlich inner-
halb von Flüssigkeitseinschlüssen. Es ist nicht bekannt,
ob sie sich dabei in einer Art Dauerform befinden. Ha-
lobakterien – und überhaupt Archaea – sind keine Spo-
renbildner; allerdings sind manchmal zystenähnliche
Strukturen von Halobakterien beschrieben worden (sie-
he GRANT et al. 1998). Die DNA der Halobakterien
könnte durch hohe Konzentrationen von Kationen ge-
gen Abbau geschützt sein, wie aus Laborexperimenten
geschlossen werden kann (MARGUET & FORTERRE
1998). Ein äußerst langsamer Stoffwechsel der Halobak-
terien zur Aufrechterhaltung von Reparaturfunktionen
wird von manchen Forschern vorgeschlagen (siehe
MCGENITY et al. 2000); die nötigen Energiequellen
könnten von Spuren organischer Materie im Salz stam-
men unter der Annahme, dass – über geologische Zeit-
spannen – Flüssigkeitseinschlüsse wandern, und die Ha-
lobakterien mit ihnen, sodass ihnen neue Substrate zu-
gänglich sind.
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Die Suche nach extraterrestrischem Leben

Mehrere Raumfahrtbehörden, wie die National Ae-
ronautics and Space Agency (NASA) in USA und die
European Space Agency (ESA), haben die Suche nach
Leben im Weltraum als eines ihrer wichtigsten Ziele er-
klärt. Wie das Leben auf der Erde entstand, wissen wir
bis jetzt nicht; es ist auch nicht geklärt, ob das Leben
überhaupt auf unserer Erde selbst entstanden ist, oder
vielleicht vom Weltraum auf die Erde gelangt ist – für
beide Hypothesen gibt es Hinweise.

Es gab schon länger Überlegungen, auf den der Erde
benachbarten Planeten Venus und Mars nach Lebens-
spuren zu suchen, da die Entstehung dieser Planeten im
ungefähr gleichen Zeitraum erfolgte wie die der Erde,
und die frühe geologische Vergangenheit dieser Him-
melskörper wahrscheinlich recht ähnlich war. Die Ex-
perimente, die die Viking Landefahrzeuge der NASA
1976/77 auf der Oberfläche des Mars mit Marsboden
durchführten, waren speziell auf den Nachweis von Mi-
kroorganismen ausgerichtet. Zwar wurden die Ergebnis-
se dieser Experimente dann allgemein als negativ für das
Vorliegen von Beweisen für mikrobiologische Aktivität
beurteilt, und eine Zeitland waren wenig weitere For-
schungspläne vorhanden. Dies änderte sich jedoch
gründlich seit der Entdeckung von bakterien-ähnlichen
Mikrofossilien im Meteorit ALH84001 (MCKAY et al.
1996), der nachweislich vom Mars stammt. Die Pläne
zur Suche nach Leben auf dem Mars bestehen nun vor-
wiegend doch wieder im Auffinden von Mikroorganis-
men. Darüberhinaus wurden seit Sommer 2000 mit der
Mars Orbiter Camera (MOC) besonders eindrucksvolle
Bilder von Formationen auf der Marsoberfläche erhal-
ten (http://www.msss.com/mars_images/index.html),
die wie Rinnen, Kanäle und sedimentartig geschichtete
Gesteine aussehen, und die auf das frühere oder viel-
leicht auch rezente Vorhandensein von Wasser schlie-
ßen lassen. Die damit erhaltenen Informationen haben
der Suche nach Leben auf dem Mars zusätzlich neuen
Auftrieb gegeben.

Halit im Weltraum

Tabelle 2 zeigt eine Zusammenstellung der bisheri-
gen Berichte von extraterrestrischem Halit bzw. Hin-
weisen für Salzvorkommen. Die sogenannten SNC Me-
teoriten, die nach den Initialen der Fundorte Shergotty
in Indien, Nakhla in Ägypten und Chassigny in Frank-
reich, benannt wurden, stammen vom Mars; sie enthal-
ten Spuren von Halit, wie auch der Murchison-Meteo-
rit und andere Chondriten. In Monahans in Texas fie-
len im Jahr 1998 mehrere Teile eines Meteoriten zur Er-
de und wurden kurz nach ihrem Aufprall untersucht.
Sie enthielten ungewöhnlich große Halitkristalle von 1-
3 mm Durchmesser, die mit bloßem Auge sichtbar wa-
ren, sowie Sylvit (KCl) und Wassereinschlüsse. Das Al-
ter dieser Meteoriten wurde auf etwa 4,7 Milliarden Jah-
re bestimmt. Im Zag-Meteorit, der im Natural History
Museum in London, England, deponiert war, wurden
ebenfalls Halitkristalle entdeckt; die gleichzeitige An-
wesenheit von bestimmten Xenon-Isotopen, die aus
Jodisotopen entstehen, die es auf der Erde nicht gibt,
bestätigte den extraterrestrischen Ursprung des Halits.

Die Galileo-Sonde, die den Jupitermond Europa
umkreist, entdeckte mittels des an Bord vorhandenen
Magnetometers Fluktuationen, die als magnetische Ef-
fekte von leitfähigen Strömungen nahe der Oberfläche
interpretiert wurden – sehr wahrscheinlich aufgrund ei-
nes salzigen Ozeans.

Die beiden Mars-Fahrzeuge Spirit und Opportunity
fanden Hinweise für laminierte Sedimente auf der Mars-
oberfläche, die die einstige „Uferlinie“ eines alten Salz-
sees darstellen könnten. Die Elemente in Marsboden
und -gesteinen, die mit dem Alpha-Partikel-Röntgen-
spektrometer bestimmt wurden, umfassen Na, Mg, Cl,
und Br (RIEDER et al. 2004). Daher könnten gesättigte
Salzlösungen, die einen stark erniedrigten Gefrierpunkt
(gegenüber reinem Wasser) hätten, auf dem Mars vor-
handen sein. Sie bräuchten nicht als Pfützen auf der
Oberfläche existieren, sondern könnten in Gesteinspo-
ren, zwischen Mineralkörnern, vorkommen, und sie
könnten Lebensräume für Mikroorganismen darstellen.

Ausblick

Hohe Salzkonzentration sind für das Wachstum vie-
ler Mikroorganismen kein Hindernis – ganz im Gegen-
teil: extrem halophile Bakterien, Archaea und auch
manche einzelligen Algen gedeihen hervorragend in ge-
sättigten Salzlösungen (JAVOR 1989). Optimales Wachs-
tum kann bei Konzentrationen von 2,5 bis 5,2 M NaCl
statt finden (KUSHNER & KAMEKURA 1988).

Halobakterien scheinen sehr lange Lebensfähigkeit
in trockenen Umgebungen wie z. B. altem Steinsalz zu
besitzen; weiters gibt es Halitfunde in außerirdischen
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Name/Herkunft Methode/n Literatur
Meteoriten
Nakhla + andere SNC
(vom Mars) EMa, Infrarotspektrometrie GOODING (1992)

Murchison (+ andere) EMa, Röntgenanalyse BARBER (1981)

Monahans (Asteroid) Ramanspektrometrie ZOLENSKY et al. (1999)

Zag (Asteroid) EMa; RELAXb WHITBY et al. (2000)

Mond
Europa (Jupitermond) Infrarotspektrometrie MCCORD et al. (1998)

Marsoberfläche
Spirit, Opportunity Mikroskopie, Röntgenanalyse www.msnbc.msn.

com/id/4582649/

Tab. 2: Halit im Weltraum.

a (analytische) Elektronenmikroskopie
b „Ultrasensitive resonance ionization mass spectrometer for Xenon“



Proben. Daher erscheint es plausibel, bei der Suche
nach Leben im Weltraum speziell eine Suche nach Ha-
lobakterien einzuplanen.

Um herauszufinden, ob Halobakterien überhaupt
die Verhältnisse auf anderen Planeten wie dem Mars
überleben könnten, haben wir begonnen, Experimente
mit einer sogenannten Mars-Simulationskammer
(Österreichische Akademie der Wissenschaften, Graz)
durchzuführen. Dabei werden Mikroorganismen atmo-
sphärischen Marsbedingungen ausgesetzt und anschlie-
ßend auf Überlebensfähigkeit getestet (STAN-LOTTER et
al. 2003). Dafür werden auch empfindliche Nachweis-
methoden wie die Fluoreszenzmikroskopie nach Fär-
bung mit LIVE/DEAD Farbstoffen eingesetzt.

Zusammenfassung

Aus permischem Steinsalz der Alpen und in Eng-
land wurden lebensfähige Halobakterien (auch Haloar-
chaea genannt) isoliert, in Nährmedien kultiviert und
mittels biochemischer, mikroskopischer und molekular-
biologischer Methoden untersucht. Einige physiologi-
sche und molekulare Eigenschaften waren ähnlich zu
denen bekannter Halobakterien; zahlreiche Unterschie-
de zeigten jedoch, dass es sich um neue Arten handelt.
Diese Mikroorganismen könnten seit der Verdunstung
der Urmeere, d. h. noch vor dem Auftreten der Dino-
saurier, im Salz eingeschlossen überlebt haben.

Halobakterien gehören zu den extremophilen Mikro-
organismen; sie besitzen ungewöhnliche Eigenschaften,
wie optimales Wachstum bei Salzkonzentrationen bis zur
Sättigung, auffallend rote, rosa oder purpurfarbige Pig-
mentierung, und möglicherweise extreme Langlebigkeit.

Auch im Weltraum wurde Salz in Form von Halit
entdeckt, z. B. in Meteoriten vom Mars; weiter gibt es
Hinweise auf das Vorhandensein von Salz auf der Mars-
oberfläche sowie, durch die Galileo-Sonde, auf salzige
Wasservorkommen auf dem Jupitermond Europa. Daher
wird die Suche nach extraterrestrischem Leben, die im
21. Jahrhundert von mehreren Weltraumbehörden
durchgeführt werden wird, auch die Suche nach halo-
philen Mikroorganismen einschließen.
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1. Einleitung

„Wenn wir nun zunächst unter unsern Protisten
diejenige Gattung aufsuchen, welche uns auf der Höhe
ihrer Entwickelung die einfachste Form eines solchen
einzelligen Organismus, gewissermassen das Ideal der
Zelle, darstellt, so treten uns vor allen Andern die be-
rühmten Amöben entgegen“ stellte Ernst HAECKEL

1878 fest (Abb. 1).

Der Begriff „Amöbe“ (im Deutschen auch Wechsel-
tierchen) bezieht sich auf die durch die Ausbildung von
so genannten Pseudopodien (Scheinfüßchen) veränder-
liche Gestalt, welche diese Organismen allerdings auch
mit beweglichen Zellen vieler Metazoen (z. B. Leuko-
zyten der Wirbeltiere oder Hämozyten der Insekten) ge-
mein haben. Tatsächlich sind unter diesem Begriff nicht
nur grundlegend verschiedene, phylogenetisch sehr weit
voneinander entfernte Organismen, sondern auch Or-
ganismen ganz unterschiedlicher Form und Gestalt ver-
eint. So werden sowohl die nur etwa 10 µm großen

Amöben: Paradebeispiele für Probleme der
Phylogenetik, Klassifikation und Nomenklatur

J . W A L O C H N I K & H . A S P Ö C K

Abstract: Amoebae: Show-horses for problems of phylogeny, classification, and nomenclature. Until very recently (and in ma-
ny textbooks still so today) the amoebae have been regarded as a monophyletic group called Rhizopoda, which was divided into
five taxa: the Amoebida, the Eumycetozoa, the Foraminifera, the Heliozoa, and the Radiolaria. Some of these have shells and ha-
ve therefore largely contributed to marine sediments and thus to the orography of our planet. Others are of medical relevance,
such as Entamoeba histolytica, the causative agent of amoebic dysentery, or the otherwise free-living amoebae Acanthamoeba, Ba-
lamuthia, Sappinia, and Naegleria, being responsible for Acanthamoeba keratitis, granulomatous amoebic encephalitis or primary
amoebic meningoencephalitis.
The term amoeba means change or alteration and refers to the capability of several eukaryotic single cell organisms to change
their shape. However, during the past years it has become very obvious that this term holds no systematic information whatso-
ever. The amoeboid mode of locomotion, being common not only in numerous protozoa but also in many vertebrate cells, has
certainly evolved along many different lines. The breakthrough of electron microscopy and molecular biology has fundamental-
ly altered the classification of the amoebae. Conspicuous characters, like the absence of mitochondria, the formation of fruiting
bodies or the existence of a flagellate stage, are now regarded as results of convergent evolution. Consequently, the former amoe-
bae have been split up and divided among three different phyla: the Amoebozoa, the Excavata, and the Rhizaria. The amoebo-
zoans, including among others the genus Amoeba, the acanthamoebae, the entamoebae and the slime moulds, is now considered
to be the sister group of the fungi plus animals. Although great progress has been achieved, the systematics and the evolution of
the amoebae still pose many open questions, and the current classification scheme of the amoebae probably still requires consi-
derable refinement. Difficulties in applying the biological species concept in most amoebae result in significant problems of no-
menclature. Several possibilities to resolve these complications are discussed.

Key words: Evolution, phylogeny, classification, nomenclature, Unikonta, Amoebozoa, Entamoeba, Acanthamoeba, Dictyostelium,
Bikonta, Excavata, Naegleria, Rhizaria, Foraminifera, Radiolaria, Heliozoa.
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Echinamöben als auch die z.T. bis zu metergroßen
Schleimpilze Amöben genannt. Es gibt nackte Amöben
und Amöben mit wunderschönen, ornamentalen Scha-
len, wie etwa die Radiolarien (Strahlentierchen). Amö-
ben kommen sowohl im Erdreich und im Süßwasser als
auch im Meerwasser vor – so die berühmten Foraminife-
ren (Kammerlinge), deren Schalen sich als Sedimente
auf dem Meeresboden ablagerten und maßgeblich an der
Bildung der großen Kalkstein-Vorkommen, aus welchen
die Alpen oder auch die Felsen von Dover entstanden
sind, beteiligt waren. Amöben erreichen oft ganz be-
trächtliche Dichten, mit mehreren hunderttausend
Amöben pro Gramm Erde und mehreren Millionen pro
Liter Wasser. Sie spielen insgesamt in der Remineralisie-
rung der Nährstoffe eine entscheidende Rolle, da sie
Bakterien, Algen, Hefen, andere Protozoen und sogar
kleine Metazoen aufschließen und die Nährstoffe damit
wieder der Nahrungskette verfügbar machen. ALEXEIEFF

schrieb 1912: „Amöben können überall dort leben, wo es
Bakterien gibt.“ Die meisten Amöben sind aerob, aber es
gibt auch einige in der Regel parasitisch lebende anaero-
be Vertreter. Weltweit wurden etwa 12.000 rezente
„Amöben-Arten“ – von denen ungefähr 250 parasitisch
leben – und viele tausend fossile Arten beschrieben. Ra-
diolarien wurden bereits in etwa 1,2 Milliarden Jahre al-
ten marinen Sedimenten nachgewiesen!

Die Amöben sind jedoch – wie wir heute definitiv
wissen – alles andere als eine Gruppe im Sinne eines

Monophylums. Ihr einziges gemeinsames Merkmal ist
die Fähigkeit zur Ausbildung von Pseudopodien, welche
sowohl der typischen amöboiden Fortbewegung als auch
der Nahrungsaufnahme (Phagozytose) dienen. Diese
Pseudopodien können breit (Lobopodien), nadelförmig
(Filopodien) oder auch vernetzt (Retikulopodien) sein.
Die Pseudopodien der verschiedenen Amöben-Gruppen
sind aber nicht homologisierbar, sie sind – und dies ist
die entscheidende Erkenntnis – in der Evolution mehr-
mals und unabhängig voneinander entstanden.

Vermutlich war bereits der eukaryotische „Urahn“
eine amöboide Zelle, denn die Fähigkeit zur Phagozytose
ist eine Voraussetzung für die Endosymbiontentheorie.
Dies wird auch durch den Myosin-Typ MYTH4/ FERM,
welcher bei Dictyostelium eine wichtige Funktion in der
Zelladhäsion und damit in der Phagozytose und der Mo-
tilität erfüllt, unterstützt, denn dieser kommt bei allen
Eukaryota, außer bei den Pilzen und Pflanzen vor, welche
beide durch ihre – allerdings unabhängig voneinander
entstandene – Zellwand die Notwendigkeit dieser Funk-
tionen und damit auch das dafür notwendige Protein
verloren haben. Frühen Eukaryoten schreibt man folgen-
de Merkmale zu: die Fähigkeit zur Mitose, ein aus einem
Endosymbiose-Ereignis hervorgegangenes Mitochondri-
um, ein Zentriol mit einer Geißel und Pseudopodien.
Phalansterium, ein begeißelter Vertreter der Amoebozoa,
entspricht am besten dieser Beschreibung und dient heu-
te vielfach als Modellorganismus. BÜTSCHLI hatte bereits
1885 postuliert, dass die Amöben aus Amoeboflagellaten
durch mehrfaches sekundäres Verlieren der Geißeln ent-
standen seien – und CAVALIER-SMITH et al. (2004) bestä-
tigten diese Theorie, womit es sehr wahrscheinlich wird,
dass der erste Eukaryot tatsächlich begeißelt – vielleicht
eine begeißelte Amöbe – war.

Tatsächlich können Endosymbiose-Ergeignisse auch
bei rezenten Amöben beobachtet werden. Mayorella vi-
ridis (ein Vertreter der Paramoebidae, Amoebozoa) bei-
spielsweise kultiviert zur Photosynthese befähigte Grün-
algen als Symbionten. Bei einigen Foraminiferen geht
das so weit, dass sie die Chloroplasten aus den als Nah-
rung aufgenommenen Algen herausholen und in Va-
kuolen „aufbewahren“, wo diese dann noch lange Zeit
zur Photosynthese und somit zur Energieproduktion ge-
nutzt werden. Eine rezente Studie hat gezeigt, dass die
filose Amöbe Paulinella chromatophora (Cercozoa) in ei-
nem allerdings viel jüngerem als dem pflanzlichen pri-
mären Endozytoseereignis ein anderes Cyanobakterium
aufgenommen und in photosynthetische Organellen
umgewandelt hat – dass also die Evolution photosynthe-
tischer Organellen aus Cyanobakterien ein anhaltender
Prozess ist (MARIN et al. 2005).

Die Klassifizierung der Amöben war von jeher und
ist noch immer äußerst problematisch. Nicht nur verfü-
gen die allermeisten Amöben über keine sexuellen Vor-
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Abb. 1: HAECKELS

Darstellung einer
Amöbe (Fig. 1 aus

seinem Werk: „Das
Protistenreich“, 1878).



gänge, wodurch der Begriff „Art“ als Fortpflanzungsge-
meinschaft nicht anwendbar ist, sondern darüber hinaus
gibt es, mit Ausnahme der beschalten Formen, kein fos-
siles Material, was das Nachvollziehen von Entwick-
lungslinien ausgesprochen schwierig macht. Dazu
kommt, dass zahlreiche Amöben-Taxa eine mitunter er-
heblich erhöhte Evolutionsrate aufweisen.

Heute können durch molekularbiologische Metho-
den viele phylogenetische Fragen geklärt werden. Aller-
dings sind die Amöben sehr unterschiedlich gut unter-
sucht. Während von dem wichtigen Krankheitserreger
Entamoeba histolytica und dem in der Zellbiologie viel-
fach als Modellorganismus genutzen Schleimpilz Dictyo-
stelium discoideum bereits die gesamten Genome sequen-
ziert wurden, sind zahlreiche nicht oder schwer kulti-
vierbare Amöben so gut wie überhaupt nicht unter-
sucht. Die große Gruppe der Rhizaria, zu der nahezu die
Hälfte der amöbischen Organismen zählt, ist derzeit die
einzige der 6 eukaryotischen Gruppen, von der gar kei-
ne Genom-Daten zur Verfügung stehen. Mit der Fertig-
stellung des Genoms von D. discoideum im Jahre 2005
wurde übrigens das erste komplette Genom eines frei-
lebenden Protozoons durchsequenziert.

2. Historisches

1822 prägte Jean Baptiste MARCELLIN, Baron BORY

DE SAINT-VINCENT, den Begriff „amoeba“ [gr.-nlat. =
Wechsel oder Veränderung], mit welchem er alle einzel-
ligen, ihre Gestalt verändernden Organismen zusam-
menfasste. EHRENBERG schuf dann 1838 in seinem für
die Etablierung der Protozoologie als Wissenschafts-
zweig bahnbrechenden Werk „Die Infusionsthierchen

als vollkommene Organismen“ erstmals eine eigene
Gattung für die Amöben, die Gattung Amoeba (Abb.
2). EHRENBERG sah allerdings in den Einzellern „kleine
Metazoen“ und deutete die verschiedenen Zellorganel-
len als „Miniaturorgane“. BORY DE ST. VINCENT sprach
sich entschieden gegen die Existenz von Organen bei
diesen Organismen aus, und SCHULTZE postulierte
schließlich 1854, dass der Rhizopodenkörper nichts an-
deres als eine Zelle sei, also vergleichbar mit den Zellen,
aus denen Tiere und Pflanzen aufgebaut sind. Er schlug
den Terminus „Protoplasma“ vor, und VON STEIN fügte
dem noch hinzu, dass sowohl der Zellkern als auch das
Protoplasma „Theilproducte der gleichen Bestandtheile
einer anderen Zelle seien“. VON SIEBOLD war ein großer
Verfechter dieser Zellenlehre und lieferte in seiner ver-
gleichenden Anatomie detaillierte Beweise. Auch DU-
JARDIN stellte sich EHRENBERG entgegen und widerlegte
dessen Theorie, dass Foraminiferen kleine Cephalopo-
den darstellten. Er entdeckte grundlegende Gemein-
samkeiten zwischen den Foraminiferen und den Süß-
wasser-Amöben und etablierte für diese beiden Gruppen
1835 die neue Klasse der Rhizopoda.

BRONN (1859) beschrieb die Rhizopoda, welche für
ihn eine von vier Klassen innerhalb der Amorphozoa
darstellten, als: „kriechend mittelst beständig veränder-
lichen Scheinfüsschen, die auch zur Einverleibung der
Nahrung dienen; (nackt oder) umschlossen von zusam-
menhängend-vielkammerigen Kalk-Schaalen (keine
Wimpern)“. Nun waren alle „Amöben“ in einer Gruppe
vereint, und so sollte es für die nächsten 100 Jahre blei-
ben (Abb. 3).

In dieser Zeit entstanden zahlreiche Abhandlungen
und Monographien zu den verschiedenen Gruppen und
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Christian Gottfried EHRENBERG
Christian Gottfried EHRENBERG wurde am 19. April 1795 in Delitzsch
in der Nähe von Leipzig geboren. Er studierte ab 1815 Theologie
und später Medizin und Naturwissenschaften an der Universität
Leipzig. 1818 promovierte er mit einer Arbeit über Pilze und wurde
Mitglied der Leopoldina in Halle. EHRENBERG unternahm zusammen
mit Friedrich Wilhelm HEMPRICH (1796-1825) zwei Expeditionen in
den Nahen Osten und nach Arabien, wo sie tausende Pflanzen und
Tiere sammelten. 1829 begleitete er Alexander VON HUMBOLDT (1769-
1859) auf dessen Russland-Expedition, bei der sie bis zur
chinesischen Grenze vorstießen. Nach der Rückkehr von dieser
Expedition konzentrierte sich EHRENBERG auf pflanzliche und
tierische Mikroorganismen, insbesondere Mikrofossilien und deren
Systematik. EHRENBERG beschrieb zahlreiche neue Arten, darunter so
bekannte wie das Pantoffeltierchen (Paramecium caudatum). Er
starb am 27. Juni 1876 in Berlin.
EHRENBERG gilt als einer der Begründer der Mikrobiologie und der
Mikropaläontologie und als Entdecker der Infusorien. Er war ein
Verfechter der empirischen Forschung und forderte: „unermüdlich

nach strengen umsichtigen Beweisen für haltbare Meinungen und Systeme zu suchen“. In seinem zentralen
Werk „Die Infusionsthierchen als vollkommene Organismen“ (1838) schreibt er: „Es ist meine innerste
Überzeugung: Diese Infusionsthierchen sind vollkommene Organismen. Sie ermöglichen uns einen Blick in
das tiefere Leben der organischen Natur.“
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Abb. 2: Verschie-
dene amöboide
Organismen un-

ter EHRENBERGS In-
fusionsthierchen

(Tafeln VIII und IX
aus „Die Infusi-

onsthierchen als
vollkommene Or-

ganismen“,
1838).
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Untergruppen der „Amöben“. Am besten erforscht wa-
ren die mit wunderschönen, ornamentalen Schalen aus-
gestatteten Radiolarien und Foraminiferen. HAECKEL

unterschied 1862 in seiner Monographie „Die Radiola-
rien (Rhizopoda radiata)“ bereits etwa 4.000 verschie-
dene Arten (Abb. 4), welche er anhand ihrer Schalen-
architektur in zwei Klassen, die Radiolaria und die
Acantharia unterteilte.

Da die nackten Amöben über weniger charakteristi-
sche morphologische Merkmale verfügen, war deren
Klassifizierung lange Zeit sehr vage. Kaum jemand hat
sich überhaupt mit diesen im Vergleich zu den Radiola-
rien und Foraminiferen „unspektakulären“ Organismen
beschäftigt. Erst NÄGLER erkannte, dass es auch hier
noch eine bunte Vielfalt zu entdecken gilt, so schrieb er
1911: „…Amöben, die doch scheinbar eine so einheit-
liche und primitive Gruppe bilden,…“. Zunächst waren
es die parasitischen Formen, welche die Aufmerksam-
keit auf sich zogen. LÖSCH beschrieb 1875 erstmals den
Zusammenhang zwischen Entamoeba histolytica und
chronischen Durchfällen. Immerhin aber gab es auch ei-
nige wenige Forscher, die sich der freilebenden Nackt-
amöben annahmen, hervorzuheben ist hier SCHULZE

mit seinen „Rhizopodenstudien“ (1874-1877). Eine be-
deutende Errungenschaft war außerdem die Einführung
der Agarplatten-Kultivierungsmethode von FROSCH im
Jahre 1897 (90 % Leitungswasser, 10 % Nährbouillon,
0,5 % Agar-Agar), die es endlich ermöglichte, Reinkul-
turen (allerdings nicht axenische Kulturen) von freile-

benden Amöben herzustellen und diese über lange Zeit-
räume am Leben zu erhalten. NÄGLER verdanken wir die
erste umfangreiche Zusammenstellung der sogenannten
„Limax-Amöben“ (Nacktamöben mit geringer Pseudo-
podienbildung) (NÄGLER 1909). Er erkannte bereits,
dass die Einteilung nach der Zystenmorphologie proble-
matisch ist, weil diese bei vielen Arten variabel ist, und
versuchte, die Amöben anhand ihrer Kernteilung zu un-
terscheiden. ALEXEIEFF schlug 1912 folgende Klassifizie-
rung der Nacktamöben vor: 1. die Gattung Amoeba, 2.
die „Limax-Amöben“, 3. die in Vertebraten parasiti-
schen Amöben (Entamöben) und 4. die Gattung Mal-
pighiella. Letztere enthält mehrere Arten, die durchwegs
in Invertebraten parasitieren. WENYON (1926) teilte die
Amöben, die er unter der Ordnung Amoebida zusam-
menfasste, in vier Familien: in die stets unbegeißelten
Amoebidae, in die Paramoebidae, welche neben dem
Zellkern noch einen so genannten „Nebenkörper“ auf-
weisen, in die Dimastigamoebidae, welche unter be-
stimmten Bedingungen zwei oder mehrere Geißeln auf-
weisen, und in die Rhizomastigidae, welche während ih-
rer freilebenden Phase mit einer Geißel ausgestattet
sind. CALKINS (1933) wiederum unterteilte die Nackt-
amöben in die Familien Bistadiidae, jene mit einem
amoeboiden und einem Flagellatenstadium, die freile-
benden Amoebidae, die parasitischen „Endamoebidae“
und die Paramoebidae. Schließlich erkannte SINGH

1952, dass die parasitische Lebensweise allein nicht aus-
reichend ist, um die „Endamoeben“ in eine eigene Fami-
lie zu stellen und dass die Bildung von Flagellen unter
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Abb. 3: Alte Klassifizierung der Protozoen
(„Amöben“ orange hervorgehoben).
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Abb. 4:
HAECKELs
Radiolarien
(Tafeln 5, 7, 12
und 20 aus
„Die
Radiolarien“,
1862).



bestimmten Umweltbedingungen noch zu wenig unter-
sucht ist, um diese als Grundlage für eine Systematik he-
ranzuziehen, und so schlug er vor, die kleinen, freileben-
den Amöben in nur zwei Familien zu unterteilen, in die
Schizopyrenidae und in die Hartmannellidae, und zwar
vor allem anhand der Kernstruktur und der Art der
Kernteilung. Man hatte ja tatsächlich wenige Merkma-
le zu Verfügung; SINGH schreibt, dass DOBELL sieben
Jahre gebraucht hat, um die Details der Kernteilung in
nur zwei Amöbenarten zu untersuchen. SINGH schuf un-
ter anderem die neue Gattung Naegleria und postulierte
bereits, dass es sich bei Naegleria im Gegensatz zu Hart-
mannella vermutlich um eine eher „primitive“ Gattung
handelt! BOVEE schließlich hielt 1953 fest: „Eines der
kniffeligsten Problem der Zoologie ist die spezifische
Identifizierung der nackten Amöben“.

Die Idee, auch die beschalten lobosen Amöben
(heutige Arcellinida) innerhalb der Klasse Lobosea
CARPENTER, 1861, zu positionieren, wurde zunächst von
DEFLANDRE (1953) und später von LOEBLICH und
TAPPAN (1961, 1964) vorangetrieben, sodass nun alle
Amöben mit lobosen Pseudopodien im Taxon Lobosea
innerhalb des Phylums Rhizopoda vereint waren (LEVINE

et al. 1980, BOVEE 1985). Die Schleimpilze, welche seit
der Beschreibung der „Fungi cito crescentes“ durch den
Berliner Arzt Thomas Panckow (PANCOVIUS 1654) be-
kannt und lange Zeit als Pilze angesehen worden waren,

waren bereits in den 1970er Jahren zu den Rhizopoden
gestellt worden. PAGE und BLANTON trennten dann jene
Amöben, welche scheibenförmige Cristae in den Mito-
chondrien haben und keine typischen Diktyosomen auf-
weisen, außerdem oft über Flagellatenstadien verfügen,
ab und stellten sie in das neue Taxon Heterolobosea.
Ende der 1980er Jahre etablierte PAGE durch eine Kom-
bination licht- und elektronenmikroskopischer Daten
ein neues System amoeboider Organismen. Er gruppier-
te alle nackten lobosen Amöben in die Klasse der Lobo-
sea und Unterklasse Gymnamoebia und ordnete dieser
vier Gruppen zu, die Euamoebida, die Leptomyxida, die
Acanthopodida und die Loboreticulatida, während er
die beschalten lobosen Amöben in die Unterklasse der
Testacealobosia stellte (PAGE 1991).

Erst molekularbiologische Studien haben schließlich
mehr Einblick verschafft: CAVALIER-SMITH, PAWLOWSKI,
SOGIN und viele andere haben maßgeblich zur Aufklä-
rung der Verwandtschaftsverhältnisse der Amöben bei-
getragen. Heute ist relativ gesichert, dass alle lobosen
Amöben eine monophyletische Gruppe darstellen und
dass diese gemeinsam mit den Mycetozoa die Gruppe der
Amoebozoa bilden. Bei den Schleimpilzen betrachtete
man zunächst die Fruchtkörper-Bildung als ein für die
Gruppe charakteristisches Merkmal (OLIVE 1975). Spä-
ter wurden die Acrasiden aus den Schleimpilzen heraus-
genommen und zu den Heterolobosea gestellt (PAGE &
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Ernst HAECKEL
Ernst Heinrich HAECKEL wurde am 16. Februar 1834 in Potsdam
geboren. Der Vater wurde 1835 nach Merseburg versetzt, und dort
erweckte ein Privatlehrer in dem jungen Ernst die Liebe zur
Naturbeobachtung. Durch eine Erkrankung am beabsichtigten
Studium der Botanik gehindert, studierte HAECKEL ein Semester
Medizin in Berlin. Ab Herbst 1852 belegte er bei Rudolf Albert VON

KÖLLIKER in Würzburg Anatomie, Physiologie und
Entwicklungsgeschichte, später bei Johannes MÜLLER in Berlin
Zoologie. 1856 wurde er Assistent bei Rudolf VIRCHOW, der später
einer der wohl berühmtesten deutschen Pathologen und außerdem
zu einem erklärten Gegner der neuen Abstammungslehre und
seines früheren Assistenten HAECKEL wurde. 1861 habilitierte sich
HAECKEL an der Universität in Jena, wo er bereits ein Jahr später,
nach dem Erscheinen seiner weltberühmten Monographie über die
Radiolarien, ein Extraordinariat bekam. Mit einem viel beachteten
Vortrag („Stettiner Rede“) setzte sich Haeckel am 19. September
1863 bei der 38. Versammlung der Vereinigung Deutscher Naturfor-
scher und Ärzte vehement für die Lehre Charles DARWINS ein, dessen

Werk „Über den Ursprung der Arten durch natürliche Zuchtwahl“ kurz zuvor (1859) erschienen war. Ernst
HAECKEL wurde zum eifrigsten Protagonisten und aufklärenden Verbreiter der Abstammungslehre DARWINS,
den er ebenso wie Thomas Henry HUXLEY in der Folgezeit mehrfach in England besuchte. HAECKEL hatte bis
1909 die Professur für Zoologie an der Universität Jena inne und unternahm noch zahlreiche Forschungsrei-
sen, die ihn bis ans Rote Meer und nach Indonesien führten. Mit großer Begeisterung kam er auch jah-
relang im Sommer nach Österreich und unternahm dort ausgedehnte Wanderungen in den Alpen, welche
er stets zum eifrigen Sammeln von mikroskopischem Material nützte. Er starb am 9. August 1919 in Jena.
HAECKEL war ein wahrer „Naturfreund“, so schreibt er: „Jedesmal, wenn ich der lieben Mutter Erde wieder
nahekomme, mich ganz, wie ich bin und lebe, in sie hineinstürze, Wald und Berge und Wasser auf mich
ganz unmittelbar wirken lasse, dann lebe ich neu auf, und neue Begeisterung für alles Wahre, Gute und
Schöne strömt in mein Herz hinein.“



BLANTON 1985). Als Archamöben galten die mitochon-
drienlosen Amöben, wie die Gattung Entamoeba, welche
zunächst ganz aus der Gruppe der Amoebozoa entfernt
und gemeinsam mit anderen mitochondrienlosen Einzel-
lern, wie Giardia und Trichomonas, in das Taxon der Ar-
chaezoa gestellt worden waren, da man annahm, dass
diese Organismen vor dem Endosymbiose-Ereignis vom
Eukaryotenbaum abgezweigt seien. Man erkannte aber
sehr bald, dass sie nicht nur z.T. mitochondriale Protei-
ne aufweisen, sondern, dass sie tatsächlich sogar von ei-
ner Doppelmembran umgebene Zellorganellen haben,
Hydrogenosomen und Mitosomen, welche, wie man in-
zwischen weiß, aus Mitochondrien hervorgegangen sind
(HACKSTEIN et al. 1999, MÜLLER 1992). Dass diese abge-
wandelten Zellorganellen bei verschiedensten Organis-
men ganz unterschiedlicher phylogenetischer Gruppen –
und zwar sowohl innerhalb der Unikonta als auch der Bi-
konta – vorkommen, gilt als weitere Bestätigung dafür,
dass es sich hier um abgewandelte Organellen handelt,
welche mehrmals in der Evolution unabhängig vonei-
nander entstanden sind. Schließlich wurde das Phylum
Amoebozoa 1998 von CAVALIER-SMITH überarbeitet, um
nun die nackten und die beschalten lobosen Amöben,
die Pelobionten, die Entamöben und die Myzetozoen zu
vereinen. Durch molekularbiologische Untersuchungen
konnte dann gezeigt werden, dass die Foraminiferen na-
he Verwandte der Cercozoa darstellen (KEELING 2001).
Im Jahr 2005 wurde von SMIRNOV et al. eine neue Ein-
teilung der lobosen Amöbozoen vorgeschlagen, welche
die Amoebozoa in drei Gruppen unterteilte, in die Tubu-
linea, mit den Amoebidae, den Hartmannellidae, den
Leptomyxida, den Arcellinida und der Gattung Echin-
amoeba, die Flabellinea mit den Vannellidae, den Para-
moebidae und den Vexilliferidae und die Conosea, wel-

che die Archamöben und die Myzetozoen, die Schleim-
pilze, enthält.

Auch diese Klassifizierung wurde aber inzwischen
bereits wieder überarbeitet – in der Klassifizierung der
Amöben sind insgesamt noch zahlreiche Veränderun-
gen zu erwarten. Der Status praesens soll im folgenden
Kapitel dargestellt werden.

3. Phylogenie und Klassifikation

Durch das Aufkommen elektronenoptischer und
molekularbiologischer Techniken haben sich in der
Klassifizierung der Amöben grundlegende Veränderun-
gen ergeben. Früher für taxonomische Zwecke genutzte
auffällige Merkmale, wie Mitochondrienlosigkeit oder
Fähigkeit zur Fruchtkörper- oder Geißelbildung, werden
nun als Ergebnis konvergenter Entwicklungen angese-
hen. Die alten „Amöben“ oder Rhizopoden fallen heu-
te in nicht weniger als drei Phyla (Abb. 5).

Zunächst wurde deutlich, dass eine ganze Gruppe –
nämlich die Heterolobosea – sich durch ihre diskoida-
len Cristae in den Mitochondrien ganz deutlich von
den meisten anderen Rhizopoden unterscheidet. Sie
werden deshalb heute gemeinsam mit den Euglenozoa
in das Taxon der Discicristata gestellt, welches zum Phy-
lum der Excavata zählt. Auch molekularbiologische Da-
ten unterstützen diese Positionierung.

Der nächste interessante Befund war, dass die mito-
chondrienlosen Amöben keine monophyletische Grup-
pe darstellen, sondern dass die Mitochondrienlosigkeit
eine sekundäre Anpassung an die anaerobe Umgebung
dieser meist parasitischen Arten ist. Schließlich wurde
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Maximilian HARTMANN

Maximilian HARTMANN wurde am 7. Juli 1876 in Lauterecken bei
Kusel (Rheinland-Pfalz) geboren. Er studierte zunächst an der
Forsthochschule Aschaffenburg und ab 1896 an der Universität
München, wo er 1901 promovierte. Er war von 1902-1905 Assistent
am Zoologischen Institut der Universität Gießen und habilitierte
sich 1903 mit der Arbeit „Die Fortpflanzungsweisen der
Organismen“ für Zoologie. Danach wechselte er an das Königliche
Institut für Infektionskrankheiten (das spätere Robert-Koch-Institut)
in Berlin, wo er ab 1909 eine Professur innehatte. Ab 1914 war er
Abteilungsleiter am Kaiser-Wilhelm-Institut für Biologie (dem
späteren Max-Planck-Institut für Biologie) und von 1935-1955
dessen Direktor. 1921 wurde er von der Universität Berlin zum
Honorarprofessor ernannt, und schon 1932 wurde er in die
Leopoldina, die Deutsche Akademie der Naturforscher,
aufgenommen. HARTMANN starb am 11. Oktober 1962 in Buchenbühl
bei Nürnberg.
HARTMANN hat mit Carlos CHAGAS und Stanislav PROWAZEK

zusammengearbeitet. Seine Arbeiten konzentrierten sich
hauptsächlich auf die Gebiete der methodologischen und erkenntnistheoretischen Grundlagen der
Naturwissenschaften – er veröffentlichte zahlreiche grundlegende Arbeiten über die Vermehrung und
Sexualität von Protozoen und deren potenzielle Unsterblichkeit. Zusammen mit Fritz SCHAUDINN gründete er
1902 die Zeitschrift „Archiv für Protistenkunde“.



für die lobosen Amöben (Lobosea), die parasitischen
Entamöben, die Schleimpilze (Mycetozoa) und zahlrei-
che andere Amöben das Phylum Amoebozoa etabliert.
Diese neue Gruppe ist die Schwestergruppe der Opis-
thokonta, gemeinsam bilden sie die Unikonta. Die Mo-
nophylie der Unikonta wurde jüngst durch eine um-
fangreiche Analyse von Myosin-Subtypen und durch
den Vergleich von 23 Gesamt-Genomen bestätigt

(SONG et al. 2005, RICHARDS & CAVLIER-SMITH 2005).
Durch die Fertigstellung des Dictyostelium-Genom-Pro-
jekts konnte eindeutig gezeigt werden, dass die Amoe-
bozoa nach den Pflanzen von der Tier-Pilz-Linie abzwei-
gen. Dictyostelium ist auch der einzige bekannte Orga-
nismus außerhalb der Tiere, der über SH2-Domänen-
Phosphotyrosin-Signalling verfügt (EICHINGER et al.
2005).

332

Kurt NÄGLER
Kurt NÄGLER war wissenschaftlicher Mitarbeiter am
Königlichen Institut für Infektionskrankheiten zu
Berlin. NÄGLER war ein Schüler von HARTMANN, dem
zu Ehren er eines seiner Isolate, welches er bei
einem Österreich-Aufenthalt aus dem Detritus
eines Almtümpels in den Lunzer Bergen isoliert
hatte, Amoeba hartmanni (heute: Vahlkampfia
hartmanni) benannte.
In Lunz hielt er sich bei Richard WOLTERECK und
Franz RUTTNER auf, welche ihm während seines
Aufenthaltes in der biologischen Station zu Lunz
ermöglichten, sich mit Rhizopodenstudien zu
befassen. NÄGLER erstellte die erste Übersicht über

die kleinen Nacktamöben und fasste die großteils von ihm beschriebenen Arten Amoeba limax, A. froschi,
A. spinifera, A. lacertae und A. lacustris unter dem Begriff „Limax“-Amöben“ zusammen, welchen er
folgendermaßen definierte: „mit längsgestreckter Gestalt, ohne größere Pseudopodien, in der Größe nicht
über 30 µm und der Kern umgeben von einer hellen Kernsaftzone. Die Kernteilungen variieren in Form
und Ausbildung der Äquatorialplatten, bald ohne, bald mit deutlichen Chromosomen. Konstant ist die
Zentriolenteilung, die die Kernteilung einleitet.“ Diese Merkmale sind relativ charakteristisch für die
heutigen Vahlkampfien, so gibt es auch heute eine Vahlkampfia limax, eine V. froschi und eine V. lacustris.
Da er jedoch keine Typussammlung anlegte, ist eine verlässliche Zuordnung der von ihm eingeführten
Namen sehr schwierig und zum Teil nicht möglich. 1918 veröffentlichte er sein zentrales Werk: „Am Urquell
des Lebens“. Das Bild (ca. 1910) stellt die in der Biologischen Station Lunz tätigen Wissenschaftler dar; der
stehende Mann in der Mitte ist vermutlich Kurt NÄGLER. Fotoarchiv Dr. P. Adamicka (Lunz).

Abb. 5: Exemplarischer
Baum der Eukaryota,

unter besonderer
Berücksichtigung der

Taxa, welche „Amöben“
enthalten, und der im

Text besprochenen
Gattungen.



Die lange vermutete, später jedoch verworfene Ver-
wandtschaft der Foraminiferen mit den Radiolarien
wurde nun durch molekularbiologische Daten wieder
etabliert. Außerdem konnte gezeigt werden, dass beide
Gruppen mit den früher als Flagellaten klassifizierten
Zerkomonaden und anderen Zerkozoen verwandt sind,
und CAVALIER-SMITH schuf 2002 für diese gesamte
Gruppe das Phylum Rhizaria.

Die drei Phyla, welchen heute die verschiedenen
Amöben zugerechnet werden, sind also die Amoebozoa,
die Excavata und die Rhizaria (Tab. 1). Die Phylogenie
der verschiedenen Amöben-Taxa bleibt aber trotz mole-
kularer Methoden schwierig, weil die Evolutionsraten
in diesen Taxa, insbesondere, wenn parasitische und
nicht parasitische Organismen in einer Gruppe vorkom-
men, ausgesprochen unterschiedlich sind. Dies gilt vor
allem für die weitgehend beschleunigt evolvierenden
diszikristaten und myxogastrischen Amöbozoen (CAVA-
LIER-SMITH 2004). Dieses Problem wäre nur durch den
Vergleich der Genome einer größeren Anzahl von Ar-
ten zu umgehen – leider stehen aber derzeit von vielen
Organismen aus dieser Gruppe überhaupt keine mole-
kularen Daten zur Verfügung.

Der Eukaryotenbaum steht insgesamt noch auf ei-
nem sehr wackeligen und vor allem wurzellosen Stamm.
Die gängigste Theorie ist, dass unmittelbar nach der
Entstehung des ersten Eukaryoten eine Aufspaltung in
Unikonta und Bikonta erfolgt ist. Wann dieses Ereignis
stattgefunden hat, ist allerdings noch unklar, zumal
nicht einmal Einstimmigkeit über die Frage besteht, ob
die Entstehung der Eukaryoten mit dem Endosymbiose-
ereignis verknüpft ist, oder ob es eine Periode mito-
chondrienloser Eukaryoten in der Evolution gegeben
hat. Die Ansichten und Schätzungen bewegen sich im
Bereich zwischen 1-2 Milliarden Jahren (KNOLL et al.
2006). Eine rezente Studie hat außerdem noch zwei
vollkommen andere Möglichkeiten aufgezeigt: einmal
könnten die Excavata (oder ein Teil der Excavata) die
Schwestergruppe des gesamten Restes der Eukaryota
darstellen, zum anderen gibt es aber auch Argumente,
die Opisthokonta als Schwestergruppe aller übrigen Eu-
karyota anzunehmen (ARISUE et al. 2004). Wenn eine
dieser beiden Überlegungen richtig ist, so führt dies zum
Zerfall der Uni- bzw. Bikonten. Ob ein phylogenetischer
Baum mit dichotomen Aufspaltungen überhaupt ein
adäquates Mittel ist, die Verwandtschaftsverhältnisse
zwischen den Lebewesen in den frühen Phasen der Evo-
lution darzustellen, wird zusehends mehr und mehr in
Frage gestellt, da man heute weiß, dass die rezenten Or-
ganismen einen erheblichen Anteil ihres Genoms über
lateralen Gentransfer akquiriert haben.

3.1. Unikonta

3.1.1. Amoebozoa

In dem Phylum Amoebozoa werden die früher als
Lobosea (im Deutschen auch Lappenfüßler) bezeichne-
ten Amöben mit den Schleimpilzen und verschiedenen
anderen amöboiden Taxa vereint.

Morphologisch ist diesen Taxa gemein, dass sie amö-
boide Stadien mit flachen, meist lobosen Pseudopodien
aufweisen und dass diese nicht eruptiv an der Zellober-
fläche entstehen. Außerdem haben sie durchwegs tubu-
läre Cristae in den Mitochondrien, was vermutlich ein
synapomorphes Merkmal darstellt. Die Amoebozoa ha-
ben keine inneren Versteifungen durch Mikrotubuli –
sie bewegen sich ausschließlich mit Hilfe ihres Akto-
myosin-Skeletts. Falls sie überhaupt Mikrotubuli auf-
weisen, sind diese nicht zu Bündeln organisiert. Die
meisten haben auch kein begeißeltes Stadium – wenn
eines vorliegt ist, so weist dieses in der Regel nur ein Ki-
netosom und eine einzelne Geißel auf. Einige Taxa sind
zur Schalenbildung befähigt, wobei die Schale entweder
aus agglutiniertem Fremd-Material (Kalk oder Silikat)
oder aus abgeschiedenem, oft beweglichem Protein-Ma-
terial aufgebaut sein kann. Die Art oder Zusammenset-
zung der Schale ist allerdings kein valides taxonomi-
sches Merkmal, auch wenn man annimmt, dass frühe
Vertreter dieser Amöben ihre Schale aus agglutiniertem
organischem oder anorganischem Material aus der Um-
gebung aufgebaut haben, und erst höher evolvierte Or-
ganismen angefangen haben, selbst Schalen abzuson-
dern, indem sie Bausteine ihrer Beuteorganismen recy-
celt haben. Die primitivere Linie der Arcellinida hat ei-
ne terminale Schalen-Öffnung, während offenbar eine
ventrale Öffnung ein abgeleitetes Merkmal darstellt
(NIKOLAEV et al. 2005). MEISTERFELD (2002) teilt die
Arcellinida in drei Gruppen, die Arcellinina (membra-
nöse Schale), die Difflugiina (Schale aus Fremdkörpern,
Plättchen oder Schuppen) und die Phryganellina
(Schale aus silikatischem Material, konische Pseudopo-
dien). Auch viele Nacktamöben (die früheren Gymn-
amoebae) haben eine Schicht von Schuppen oder einen
dünnen organischen „Mantel“, so genannte Glykostyle
oder eine Glykokalyx. SMIRNOV und GOODKOV legten
1999 eine Unterteilung der Gymnamoebae in 19 Mor-
photypen vor: Polytactic, Orthotactic, Palmate, Mono-
tactic, Rhizomonotactic, Striate, Rugose, Lingulate,
Lanceolate, Spineolate, Fan-shaped, Mayorellian,
Dactylopodial, Paramoebian, Flabellate, Paraflabelluli-
an, Vexilliferian, Acanthopodian, Reticulate, wobei sie
aber betonen, dass diese Einteilung keine taxonomische
Klassifizierung darstellen soll.

Die Schleimpilze verfügen im Unterschied zu den
anderen Amöbozoen über sexuelle Fortpflanzung und
liegen außerdem am Übergang zur Vielzelligkeit. Man
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Eukaryota
Unikonta

Phylum AMOEBOZOA LÜHE, 1913, sensu CAVALIER-SMITH, 1998

SUBPHYLUM PROTAMOEBAE CAVALIER-SMITH, 2004

BREVIATEA CAVALIER-SMITH, 2004
Breviata anathema WALKER & DACKS & EMBLEY, 2006

LOBOSEA CARPENTER, 1861, sensu CAVALIER-SMITH et al., 2004
Familie Amoebidae EHRENBERG, 1838
Familie Hartmannelidae VOLKONSKY, 1931
Familie Echinamoebidae PAGE, 1975
Familie Flabellulidae BOVEE, 1970
Familie Leptomyxidae (PUSSARD & PONS, 1976) PAGE, 1987
Familie Copromyxidae OLIVE & STOIANOVITCH, 1975
Familie Microcoryciidae DE SAEDELEER, 1934
Familie Microchlamyiidae OGDEN, 1985
Familie Arcellidae EHRENBERG, 1832
Familie Difflugiidae (WALLICH, 1864) AWERINTZEW, 1906
Familie Centropyxidae (JUNG, 1942) DEFLANDRE, 1953
Familie Trigonopyxidae LOEBLICH & TAPPAN, 1964
Familie Lamtopyxidae BONNET, 1974
Familie Distomatopyxidae BONNET, 1970
Familie Plagiopyxidae BONNET & THOMAS, 1960
Familie Paraquadrulidae DEFLANDRE, 1953
Familie Lesquereusiidae JUNG, 1942
Familie Hyalospheniidae SCHULZE, 1877
Familie Heleoperidae JUNG, 1942
Familie Nebelidae TARÁNEK, 188
Familie Phryganellidae JUNG, 1942
Familie Cryptodifflugiidae RHUMBLER, 1923

DISCOSEA CAVALIER-SMITH, 2004
Familie Vannellidae BOVEE, 1979
Familie Multiciliidae POCHE, 1913, sensu CAVALIER-SMITH et al., 2004
Familie Vexilliferidae PAGE, 1987
Familie Paramoebidae POCHE, 1913
Familie Cochliopodiidae DE SAEDELEER, 1934
Familie Thecamoebidae (SCHAEFFER, 1926) SMIRNOV & GOODKOV, 1993

VARIOSEA CAVALIER-SMITH, 2004
Familie Phalansteriidae KENT, 1880, sensu CAVALIER-SMITH et al., 2004
Familie Acanthamoebidae SAWYER & GRIFFIN, 1975
Familie Balamuthiidae CAVALIER-SMITH et al., 2004
Familie Gephyramoebidae PUSSARD & PONS, 1976
Familie Filamoebidae CAVALIER-SMITH et al., 2004
Familie Stereomyxidae GRELL, 1975

SUBPHYLUM Conosa CAVALIER-SMITH, 1998
ARCHAMOEBAE CAVALIER-SMITH, 1983, sensu CAVALIER-SMITH, 1998

ARCHAMOEBEA CAVALIER-SMITH, 1983
Familie Pelomyxidae SCHULZE, 1977
Familie Entamoebidae CHATTON, 1925
Familie Mastigamoebidae GOLDSCHMIDT, 1907
Familie Endolimacidae CAVALIER-SMITH et al., 2004

Tab. 1: Aktualisierte
Klassifizierung der

„Amöben“
(modifziert nach ADL

et al. 2005;
Klassifizierung der
Amoebozoa nach

CAVALIER-SMITH et al.
2004, NIKOLAEV et al.
2005, SMIRNOV et al.

2005).



335

MYCETOZOA DE BARY, 1873, sensu CAVALIER-SMITH, 1998

STELAMOEBEA CAVALIER-SMITH, 2004
Familie Protosteliidae OLIVE & STOIANOVITCH, 1966
Familie Cavosteliidae OLIVE & STOIANOVITCH, 1964
Familie Acytosteliidae RAPER & QUINLAN, 1958
Familie Dictyosteliidae ROSTAFINSKI, 1975

MYXOGASTREA FRIES, 1829, sensu CAVALIER-SMITH, 2004
Familie Ceratiomyxidae SCHRÖTER, 1889
Familie Echinosteliidae ROSTAFINSKI, 1973
Familie Clastodermidae ALEXOPOULOS & BROOKS, 1971
Familie Dianemidae MACBRIDE, 1899
Familie Trichiidae ROSTAFINSKI, 1873
Familie Stemonitidae ROSTAFINSKI, 1873
Familie Elaeomyxidae HAGELSTEIN, 1982
Familie Physaridae ROSTAFINSKI, 1873
Familie Didymiidae ROSTAFINSKI, 1873

Phylum OPISTHOKONTA CAVALIER-SMITH, 1987, sensu ADL et al., 2005

FUNGI LINNAEUS, 1758, sensu CAVALIER-SMITH, 1987
METAZOA HAECKEL, 1874

BIKONTA
Phylum ARCHAEPLASTIDA ADL et al., 2005

GLAUCOPHYTA SKUJA, 1954
RHODOPHYTA WETTSTEIN, 1901
CHLOROPLASTIDA ADL et al., 2005

Phylum CHROMALVEOLATA ADL et al., 2005
CRYPTOPHYTA CAVALIER-SMITH, 1986
HAPTOPHYTA HIBBERD, 1976, sensu EDVARDSEN & EIKREM, 2000
STRAMENOPILES PATTERSON, 1989, sensu ADL et al., 2005
ALVEOLATA CAVALIER-SMITH, 1991

Phylum EXCAVATA CAVALIER-SMITH, 2002, sensu SIMPSON, 2003
FORNICATA SIMPSON, 2003
MALAWIMONADIDAE O’KELLY & NERAD, 1999
PARABASALIA HONIGBERG, 1973
PREAXOSTYLA SIMPSON, 2003
JAKOBIDA CAVALIER-SMITH, 1993, sensu ADL et al. 2005

HETEROLOBOSEA PAGE & BLANTON, 1985
Familie Vahlkampfiidae JOLLOS, 1917
Familie Gruberellidae PAGE & BLANTON, 1985
Familie Acrasidae POCHE, 1913

EUGLENOZOA CAVALIER-SMITH, 1981, sensu SIMPSON, 1997

Phylum RHIZARIA CAVALIER-SMITH, 2002

CERCOZOA CAVALIER-SMITH, 1987, sensu ADL et al., 2005
CERCOMONADIDA POCHE, 1913

Familie Cercomonadidae (KENT, 1880) MYLNIKOV & KARPOV, 2004
Familie Heteromitidae (KENT, 1880) MYLNIKOV & KARPOV, 2004

SILICOFILOSEA ADL et al. 2005
Ordnung Thaumatomonadida SHIRKINA, 1987
Ordnung Euglyphida (COPELAND, 1956) CAVALIER-SMITH, 1997

CHLORARACHNIOPHYTA HIBBERD & NORRIS, 1984
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PHYTOMYXEA CAVALIER-SMITH, 1998
PHAEODAREA HAECKEL, 1879

Familie Phaeosphaeridae CACHON-ENJUMET, 1961
Familie Phaeodinidae CACHON-ENJUMET, 1961
Familie Atlanticellidae CACHON-ENJUMET, 1961
Familie Aulacanthidae HAECKEL, 1887
Familie Astracanthidae HAECKEL, 1887
Familie Aulosphaeridae HAECKEL, 1887
Familie Cannosphaeridae HAECKEL, 1887
Familie Sagosphaeridae HAECKEL, 1887
Familie Castanellidae HAECKEL, 1887
Familie Circoporidae HAECKEL, 1887
Familie Tuscaroridae HAECKEL, 1887
Familie Porospathidae BORGERT, 1900
Familie Polypyramidae RESCHETNJAK, 1966
Familie Challengeridae MURRAY, 1885
Familie Medusettidae HAECKEL, 1887
Familie Lirellidae LOEBLICH & TAPPAN, 1961
Familie Concharidae HAECKEL, 1887
Familie Coelodendridae HAECKEL, 1887

NUCLEOHELEA CAVALIER-SMITH, 1993
Familie Clathrulinidae CLAUS, 1874
Ordnung Gymnosphaerida (POCHE, 1913) MIKRJUKOV, 2000

GROMIIDA CLAPAREDE & LACHMANN, 1859
HAPLOSPORIDIA CAULLERY & MESNIL, 1899
FORAMINIFERA D’ORBIGNY, 1826

Ordnung Allogromiida LOEBLICH & TAPPAN, 1961
Ordnung Astrorhizida BRADY, 1881
Ordnung Textulariida DELAGE & HEROUARD, 1896
Ordnung Silicoloculinida RESIG, LOWENSTAM, ECHOLS & WEINER, 1980
Ordnung Robertinida LOEBLICH & TAPPAN, 1984
Ordnung Carterinida LOEBLICH & TAPPAN, 1981
Ordnung Spirillinida HOHENEGGER & PILLER, 1975
Ordnung Miliolida DELAGE & HEROUARD, 1896
Ordnung Lagenida DELAGE & HEROUARD, 1896
Ordnung Rotaliida DELAGE & HEROUARD, 1896
Ordnung Globigerinida DELAGE & HEROUARD, 1896

RADIOLARIA MÜLLER, 1858, sensu ADL et al., 2005
POLYCYSTINEA EHRENBERG, 1838, sensu HAECKEL, 1887

Ordnung Spumellaria EHRENBERG, 1875
Ordnung Nassellaria EHRENBERG, 1875

STICHOLONCHE HERTWIG, 1877
ACANTHARIA MÜLLER, 1858, HAECKEL, 1881, sensu MIKRJUKOV, 2000

Ordnung Holacanthida SCHEWIAKOFF, 1926
Ordnung Symphyacanthida SCHEWIAKOFF, 1926
Ordnung Chaunacanthida SCHEWIAKOFF, 1926
Ordnung Arthracanthida SCHEWIAKOFF, 1926

HELIOZOA HAECKEL, 1866, sensu MARGULIS, 1974
Ordnung Actinophryida HARTMANN, 1913
(Ordnung Centrohelida KÜHN, 1926)
Ordnung Desmothoracida HERTWIG & LESSER, 1874
Ordnung Gymnosphaerida POCHE, 1913



nimmt jedoch für die Entwicklung der Vielzelligkeit bei
Schleimpilzen und Tieren eine konvergente Entwick-
lung an. Zelluläre Schleimpilze (z. B. Dictyosteliidae)
bilden ein Pseudoplasmodium – eine koordinierte An-
sammlung von Einzelindividuen, azelluläre Schleimpil-
ze (Protosteliidae und Myxogastrea) bilden echte Plas-
modien, vielkernige Riesenzellen. Die Myxogastrea wei-
sen zusätzlich noch ein Flagellaten-Stadium auf. Die
Pseudoplasmodien oder Plasmodien können von einer
extrazellulären Matrix aus Proteinen und Zellulose um-
geben sein und sich wie ein großer Organismus verhal-
ten. Das Plasmodium der gelb gefärbten myxogastri-
schen Art Physarum polycephalum („Lohblüte“) kann
mehr als 2 m2 Fläche bedecken. In Mexiko sind gegrill-
te Schleimpilze unter der Bezeichnung „caca de luna“
als Delikatesse bekannt. Alle Schleimpilze bilden pilzar-
tige Fruchtkörper aus, weshalb man sie auch früher zeit-
weilig unter die Pilze reihte. Einige Arten haben sogar
wie echte Pilze chitinhaltige Zellwände. Die länglichen
Sporen sind gegen Hitze und Austrocknung resistent
und in der Lage, unter geeigneten Umweltbedingungen
wieder als Einzeller auszukeimen. Derzeit sind innerhalb
der Schleimpilze etwa 1.000 verschiedene Arten be-
schrieben. Molekulare Daten unterstützen allerdings
keines der gängigen Klassifizierungsschemata, es hat
sich gezeigt, dass zahlreiche Familien und sogar Genera
keine Monophyla darstellen (SWANSON et al. 2002).

Auch wenn die Monophylie der Amöbozoen inzwi-
schen als gesichert gilt (CAVALIER-SMITH et al. 2004,
FAHRNI et al. 2003, NIKOLAEV et al. 2005, SMIRNOV et
al. 2005), so ist die Diversität innerhalb der Amoebozoa
doch ausgesprochen hoch. Ein Vergleich der Genome
von Dictyostelium und Entamoeba hat gezeigt, dass die
Divergenz zwischen diesen beiden Amöbozoen wesent-
lich größer ist als jene zwischen Tieren und Pilzen. Nur
42 der 1.500 orthologen Gen-Familien von Entamoeba
und Dictyostelium sind tatsächlich für die Amoebozoa
charakteristisch. Allerdings haben beide Genome einen
ausgesprochen hohen (A+T)-Gehalt (>75 %), und bei-
de haben einen sehr hohen Anteil an horizontalem
Gen-Transfer und Transposon-Ereignissen. Ein beson-
ders interessantes Merkmal ist die so genannte FNIP-
Protein-Domäne, welche bisher nur bei Dictyostelium,
Entamoeba und bei dem die Akanthamöben befallenden
Mimivirus gefunden wurde. Interessanterweise fehlen
sowohl Dictyostelium discoideum als auch Acanthamoeba
castellanii essentielle tRNAs in ihren mitochondrialen
Genomen, was bisher nur von diesen beiden Organis-
men bekannt ist.

3.2. Bikonta

3.2.1. Excavata

Die Heterolobosea sind durch eine auffallend erup-
tive Fortbewegung gekennzeichnet. Sie haben in der
Regel nur ein Pseudopodium, welches bruchsackartig
aus dem Zytoplasma hervorquillt und nichts mit den
Pseudopodien der Amoebozoa zu tun hat. Außerdem
weisen die meisten Heterolobosea ein zusätzliches zwei-
oder viergeißeliges Flagellatenstadium auf. Typisch sind
weiters die flachen, meist scheibenförmigen Cristae in
den Mitochondrien. Die Heterolobosea teilen sich über
einfache, ungeschlechtliche Zweiteilung mit geschlosse-
ner Orthomitose.

Die drei großen Gruppen innerhalb der Heterolobo-
sea sind die Vahlkampfiidae, die Gruberellidae und die
Acrasidae. Die Divergenz innerhalb der Vahlkampfiidae
ist allerdings erheblich, beispielsweise vermutet man ei-
ne Abzweigung der Näglerien von den restlichen Vahl-
kampfiidae vor womöglich bereits 1 Millliarde Jahren
(HINKLE & SOGIN 1993). Die Acrasidae produzieren
Sporen für die Verbreitung und können zu einem Pseu-
doplasmodium aggregieren, aus welchem Fruchtkörper
ohne Stiel entstehen.

3.2.2. Rhizaria

Zu den Rhizaria gehören neben den nicht amöboi-
den Zerkomonaden die Foraminifera und die Radiolaria,
welche beide eher fadenförmige Filopodien oder ver-
zweigte Retikulopodien aufweisen. Die Foraminiferen
und die Radiolarien einschließlich der Heliozoa haben
zumeist eine Schale bzw. ein Skelett. Innere Aussteifun-
gen durch Mikrotubuli (Axopodien) sind bei den Rhi-
zaria weit verbreitet. Sowohl die Schalenformen als
auch die Art der Pseudopodien werden nach wie vor für
taxonomische Zwecke herangezogen.

Bei den Foraminifera handelt es sich um die häufigs-
ten marinen Evertebraten (nur ganz wenige Arten haben
sich an ein Leben im Süßwasser angepasst). Über 40.000
Arten wurden beschrieben, davon sind allerdings viele
rein fossil. Die ältesten fossilen Belegexemplare von Fora-
miniferen mit agglutinierten Schalen stammen aus dem
frühen Kambrium vor etwa 560 Millionen Jahren. 1839
wurden die Foraminifera von d’ORBIGNY als eigene Klas-
se anerkannt. Charakterisiert sind sie durch eine organi-
sche und/oder mineralisierte Schale, welche zumeist
durch Septen in Kammern unterteilt ist. Es gibt allerdings
auch einige unbeschalte Arten. Foraminiferen sind etwa
100-1.000 µm, große Arten erreichen sogar bis zu 19 cm
im Durchmesser. Die Pseudopodien können in der Länge
ein Vielfaches des Schalendurchmessers erreichen. Die
Foraminifera werden im Wesentlichen anhand der Form
und Anzahl der Kammern in 11 rezente Ordnungen un-
terteilt. Grundsätzlich nimmt man an, dass die beschal-
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lichkeit alle Lebewesen ununterbrochen evolvieren. Bei
den Amöben kommt außerdem hinzu, dass sich eine
Gruppe oft nur schwer definieren lässt, da sie weder
morphologisch noch biologisch klar abzugrenzen ist. Zu-
nächst dominierte das morphologische Artkonzept, und
es wurden alle Organismen, die man morphologisch
nicht voneinander unterscheiden konnte, in eine Art
gestellt. Naturgemäß hat dies, wie man heute durch mo-
lekularbiologische Untersuchungen weiß, bei vielen
Amöben zu spektakulären „Missklassifizierungen“ ge-
führt. Ernst MAYR (1969) definierte eine Art als „Fort-
pflanzungsgemeinschaft“ (biologisches Artkonzept) und
folgerte deshalb: „Bakterien haben keine Arten.“ Das-
selbe könnte man nun allerdings auch von den meisten
Amöben sagen, nämlich von all jenen, welche sich aus-
schließlich asexuell fortpflanzen.

Typisch für die Amöben ist die Zweiteilung – im Ge-
gensatz zur sexuellen Vermehrung führt diese asexuelle
Vermehrung zu einer Nachkommenschaft, die mit der
Mutterzelle genetisch identisch ist. Die Mutterzelle run-
det sich ab oder wird flächig und durchläuft eine mitoti-
sche Teilung, aus welcher schließlich zwei Tochterzellen
hervorgehen. Zellfusion (ohne Rekombination) tritt al-
lerdings auch bei asexuellen Amöben sehr häufig auf,
und bei bestimmten Amöben, wie der großen mehrker-
nigen Pelomyxa palustris, kommt es zu multiplen Teilun-
gen, z.T. auch ohne vorhergehende Kernteilung – die
Zahl der Kerne kann dann später noch zunehmen. Bei
den beschalten Amöben wird vor der Zellteilung ein Teil
des Zytoplasmas aus der Öffnung herausgestülpt und bil-
det eine neue Schale. Bei den Heliozoen ist die Teilung
ähnlich, jedoch ist die Teilungsebene in der Regel nicht
determiniert, da die Heliozoen radiärsymmetrisch sind.

Viele Amöben alternieren allerdings zwischen
asexueller und sexueller Vermehrung, wobei sie sich in
der Regel in einer stabilen Umgebung, an welche die
Art gut angepasst ist (hier ist eine schnelle und einfache
Teilung mit identen Tochterzellen von Vorteil),
asexuell vermehren, während unter Stress-Bedingungen
sexuelle Vermehrung stattfindet. So auch die Myceto-
zoa: In einem typischen Zyklus entlässt ein Gamont
zahlreiche begeißelte Gameten, welche immer in Paa-
ren zu einer Zygote verschmelzen. In der darauf folgen-
den agamonten Phase kommt es zu wiederholten
asexuellen Teilungen, bis schließlich die Agamonten ei-
ne multiple zytoplasmatische Teilung beginnen, aus der
dann wieder ein Gamont hervorgeht. Auch die Forami-
niferen weisen einen typischen Generationswechsel auf.
Während der asexuellen Phase kommt es zur meioti-
schen Teilung, aus der haploide Tochterzellen hervorge-
hen. Diese wachsen dann zu Gamonten heran, welche
wiederum – durch mitotische Teilung – haploide Game-
ten produzieren. Die Gameten können begeißelt und
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ten Arten aus unbeschalten Arten hervorgegangen sind.
Diese wiederum könnten von älteren Arten mit einfa-
chen organischen Hüllen, vergleichbar jener der rezenten
Allogromia, abstammen (TAPPAN & LOEBLICH 1988). Die
Foraminifera haben tubuläre Cristae in den Mitochon-
drien und sind außerdem zur sexuellen Vermehrung befä-
higt; sie besitzen zweigeißelige Gameten.

Die Radiolarien sind erstmals im Präkambrium (vor
über 600 Millionen Jahren) aufgetreten und sind heute
vom Äquator bis zu den Polarkreisen verbreitet. Es gibt
etwa 30.000 fossile und 4.000 rezente beschriebene Ar-
ten. Radiolarien sind ausschließlich marin und leben
entweder solitär oder in Kolonien. Ihr Skelett besteht
aus 1-3 gitterartigen Silikatschalen, welche wunder-
schöne Ornamente aufweisen (Abb. 4). Die Form des
Skeletts ist das wesentliche taxonomische Kriterium.
Das Endoplasma ist in eine bis zu 1 µm dicke Kapsel aus
mehreren Mukoprotein-Lagen eingeschlossen. Das Ek-
toplasma, welches lange zytoplasmatische Ausläufer bil-
den kann (sie können innerhalb weniger Minuten meh-
rere Mikrometer wachsen), beinhaltet oft endosymbi-
ontische Algen. Die Axopodien sind durch Mikrotubu-
li verstärkt, wobei bis zu mehrere hundert Mikrotubuli
durch Brücken miteinander verbunden sein können.
Mikrotubuli sind, ähnlich wie die Myosine, bereits sehr
früh in der Eukaryotenevolution entstanden. Die Kolo-
nien-bildenden Radiolarien-Arten gehören zu den größ-
ten planktonischen Einzellern. Da eine Kultivierung der
Radiolarien nur selten gelingt, gibt es von den meisten
Arten kaum zellbiologische oder molekularbioloigsche
Daten. Es ist auch bis heute nicht geklärt, ob Radiola-
rien über sexuelle Vorgänge verfügen. Sie sind jedenfalls
sowohl zu binären als auch zu multiplen Teilungen und
auch zur Knospung befähigt.

Die Heliozoa unterscheiden sich von den übrigen
Radiolarien durch das Fehlen der zentralen Kapseln und
der Skelettelemente. Zunächst teilte man die Heliozoa
in vier Ordnungen, die Actinophryida, die Centroheli-
da, die Desmothoracida und die Gymnosphaerida, später
erkannte man aber, dass die Centrohelida eine unabhän-
gige Linie bilden, vermutlich in Verwandtschaft zu den
Rhodophyten. Beide haben scheibenförmige Cristae in
den Mitochondrien, und beide weisen in keinem Stadi-
um begeißelte Formen auf. Auch Axopodien sind also
vermutlich durch konvergente Evolution entstanden.

4. Das Artproblem bei „Amöben“

Taxonomie basiert u.a. auf der Übereinkunft, eine
bestimmte Gruppe von Lebewesen mit einem bestimm-
ten Namen zu versehen. Ein grundsätzliches Problem
besteht bereits darin, dass Nomenklaturen somit eine
stabile Gemeinschaft voraussetzen, dass aber in Wirk-



freischwimmend oder aber amoeboid sein. Sie verlassen
die Schale und verschmelzen zu diploiden, sich asexuell
vermehrenden Agamonten.

Ob es nicht doch auch bei asexuellen Amöben-Ar-
ten irgendwelche sexuellen Vorgänge gibt, ist umstrit-
ten. NÄGLER schreibt in seinen „Entwicklungsgeschicht-
liche[n] Studien über Amöben“ (1909): „Als Auslö-
sungs- und Anpassungserscheinung an äußere Faktoren
ist auch die Enzystierung aufzufassen, mit der Hand in
Hand oft geschlechtliche Vorgänge sich abspielen, die
aber sicherlich ursprünglich mit der Enzystierung in kei-
nem kausalen Zusammenhange stehen. Vielmehr sind
sie erst nachträglich in die Zyste verlegt worden, weil
wir ja hier ein Stadium der Ruhe vor uns haben, so dass
sie sich hier ungestörter vollziehen können.“ Und zwar
beschreibt er die sexuellen Vorgänge bei Amöben als
Autogamie. Diese besteht in der Verschmelzung zweier
Gametenkerne eines und desselben Individuums nach
vorangehender Teilung des Geschlechtskernes in zwei
Gametenkerne mit anschließender Reduktion. Davon
unterscheidet er die agametische Zweiteilung, bei der
sich beide Kerne gleichzeitig teilen, wobei sich die Tei-
lungsfiguren im Verlauf der Teilung kreuzen, sodass je-
des Tochterindividuum von jedem Kern eine Hälfte er-
hält. Bereits 1912 meinte ALEXEIEFF, dass die verschie-
denen sexuellen Vorgänge (Autogamie und Heteroga-
mie) bei „Limax-Amöben“ mit größter Vorsicht behan-
delt werden müssen. Auch wenn bis heute nicht eindeu-
tig bewiesen werden konnte, ob hierbei tatsächlich eine
Kernverschmelzung stattfindet, so wurde doch inzwi-
schen mehrfach bestätigt, dass es bei manchen Amöben
innerhalb der Zysten zur Zellverschmelzung kommt
(z. B. bei Sappinia diploidea). NÄGLER sind jedenfalls zwei
ganz wesentliche Entdeckungen der Amöbenforschung
zu verdanken. Erstens erkannte er das Fehlen typischer
Chromosomen bei vielen Protozoen: „Überhaupt müs-
sen wir zunächst sehr vorsichtig sein mit dem Begriff
„Chromosom“ bei der Kernteilung der Protisten, der
sich wohl kaum ganz mit dem bei den Metazoen übli-
chen decken wird.“ Außerdem hat er bereits erkannt,
dass sich die Teilungsvorgänge bei den unterschiedli-
chen Amöben grundlegend unterscheiden. Er etablierte
den Begriff „Promitose“, der heute noch als taxonomi-
sches Merkmal charakteristisch für die Heterolobosea
und als Unterscheidungskriterium zu den sich mitotisch
teilenden Amoebozoa gewertet wird.

Die Entstehung der Sexualität ist nach wie vor un-
geklärt. CAVALIER-SMITH etwa vertritt die Ansicht, dass
die Sexualität bereits ganz zu Beginn der Eukaryoten-
evolution entstanden ist (CAVALIER-SMITH 2002). Er
sieht die Entstehung der Eukaryota als abhängig von
dem Auftreten von Glykoproteinen statt Peptidogly-
kan, wodurch erstmals Zellverschmelzung möglich wur-

de – die Meiose musste dann gleichsam als Folgeschritt
entstehen, um akzidentelle Polyploidie auszugleichen.
Und zwar nimmt CAVALIER-SMITH an, dass die Meiose
nur ein einziges Mal entstanden ist, und dass all jene eu-
karyotischen Organismen, die heute nicht über sexuelle
Vorgänge verfügen, diese sekundär verloren bzw. redu-
ziert haben. Dafür spräche auch, dass bei der sich asexu-
ell vermehrenden Entamoeba histolytica ein weitgehend
vollständiges Paket der Gene, welche für die Meiose
notwendig sind, nachgewiesen werden konnte. Einige
dieser Gene wurden sogar bei der sich ebenfalls asexuell
vermehrenden und im Eukaryotenbaum noch niedriger
angesiedelten Giardia lamblia gefunden.

Im Folgenden soll das Artproblem bei Amöben am
Beispiel von drei Gruppen aufgezeigt werden.

4.1. Die freilebenden Akanthamöben

Akanthamöben kommen weltweit ubiquitär vor
und sind die Erreger der Acanthamoeba-Keratitis, der
Acanthamoeba-Hautläsionen, der Acanthamoeba-Pneu-
monie und der Granulomatösen Amöbenenzephalitis
(GAE).

Akanthamöben weisen zwei verschiedene Stadien
auf, ein Trophozoiten- und ein extrem widerstandsfähi-
ges Zystenstadium. Die Trophozoiten sind typischerwei-
se flach, etwa 15-45 µm groß und haben an der Zellober-
fläche hyaline Fortsätze, die so genannten Akanthopo-
dien. Die doppelwandigen Zysten sind sternförmig, po-
lygonal oder rund, etwa 10-25 µm groß und weisen cha-
rakteristische Poren auf, welche mit einem Operculum
verschlossen sind.

Eine erste – später als Vahlkampfia reklassifizierte und
heute zu den Akanthamöben zu stellende – Spezies wur-
de von NÄGLER 1909 als Amoeba albida beschrieben
(Abb. 6A): „die Pseudopodien sind dünn und verjüngen
sich stark nach ihren Enden zu“, „die Bewegung ist lang-
sam“, „die Zysten sind etwa im Durchschnitt 15 µ groß…
und nehmen die Form eines fünf – mehrstrahligen Sterns
an“. PUSCHKAREW beschrieb dann 1913 die „vielfressen-
de“ Hartmannella polyphagus [sic!], und er vermerkte be-
reits, dass diese Amöbe ausgesprochen widerstandsfähige
Zysten aufweist und über die Luft verbreitet werden
kann. 1930 isolierte Sir Aldo CASTELLANI in Oxford ei-
ne freilebende Amöbe aus einer Kultur von Cryptococcus
pararoseus, welche von DOUGLAS in die Gattung Hart-
mannella gestellt wurde und CASTELLANI zu Ehren Hart-
mannella castellanii genannte wurde. VOLKONSKY erkann-
te die Diversität der Gattung Hartmannella und spaltete
diese in drei Gattungen auf – er schuf die zwei neuen
Gattungen Glaeseria und Acanthamoeba. In letztere stell-
te er die Arten Acanthamoeba (Amoeba) gleichenii (DU-
JARDIN, 1841) DANGEARD, 1910, A. (Amoeba) hyalina
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(DANGEARD, 1900) DOBELL & O’CONNOR, 1921, A.
(Amoeba) chattoni DANGEARD, 1910, A. (Amoeba) lawe-
siana GOODEY, 1916, A. (Amoeba) gallopavonis WALKER,
1908, A. intestinalis WALKER, 1908 und die oben erwähn-
ten Arten A. (Hartmannella) polyphagus und A. (Hart-
mannella) castellanii. Da aber auch diese Zusammenstel-
lung noch immer ein buntes Gemisch verschiedenster
Organismen war, definierte PAGE (1967) die Gattung
Acanthamoeba neu, und zwar mit den Arten A. polypha-
ga, A. castellanii (Abb. 6B), A. astronyxis RAY & HAYES,
1954 und A. (Mayorella) palestinensis REICH, 1933. Die
von SINGH bereits 1952 beschriebene Hartmannella rhy-
sodes (Abb. 6C), ebenso wie Hartmannella culbertsoni
SINGH & DAS, 1970, wurden allerdings erst 1972 von
GRIFFIN als Akanthamöben reklassifiziert – womit die
Gattung nun schlagartig von humanmedizinischem In-
teresse war, denn A. culbertsoni war damals der einzige als
pathogen angesehene Vertreter der Gattung.

Heute sind insgesamt mehr als 20 Acanthamoeba-
Arten beschrieben (siehe unten), allerdings ist die Va-
lidität dieser Arten heftig umstritten, nicht zuletzt weil
nur wenige Arten durch molekularbiologische Daten
unterstützt werden. Zudem basiert die Arteinteilung
derzeit fast ausschließlich auf morphologischen Merk-
malen – und diese variieren innerhalb einer Art, und
sogar innerhalb eines Klons oft erheblich (vergleiche
auch Abb. 6). PUSSARD und PONS (1977) teilten die
Akanthamöben anhand ihrer Zystenmorphologie in
drei große Gruppen (I-III), welche – im Unterschied zu
den Spezies – (zumindest im Wesentlichen) auch mole-
kularbiologischen Untersuchungen standhalten. Durch
Sequenzvergleich des Gens für die kleine ribosomale
Untereinheit wurden inzwischen 15 Genotypen etab-
liert (T1-T15) (GAST et al. 1996, STOTHARD et al.
1998); nahezu alle klinischen Isolate fallen in den
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Abb. 6: Akanthamöben:
A. Amoeba albida (Figs.

19-20, NÄGLER 1909),
B. Acanthamoeba

castellanii (Figs. 1-17,
PAGE 1967),

C. Hartmannella
rhysodes (SINGH 1952).

Beschriebene Acanthamoeba-Arten.

I
A. tubiashi LEWIS & SAWYER, 1979
A. astronyxis (RAY & HAYES, 1954)
A. comandoni PUSSARD, 1964

II
A. lugdunensis PUSSARD & PONS, 1977
A. castellanii (DOUGLAS, 1930)
A. rhysodes (SINGH, 1952)
A. mauritaniensis PUSSARD & PONS, 1977
A. polyphaga (PUSCHKAREW, 1913)
A. griffini SAWYER, 1971
A. quina PUSSARD & PONS, 1977
A. divionensis PUSSARD & PONS, 1977
A. triangularis PUSSARD & PONS, 1977
A. hatchetti SAWYER, VISVESVARA & HARKE, 1977
A. palestinensis (REICH, 1933)
A. royreba WILLAERT, STEVENS & TYNDALL, 1978

III
A. culbertsoni (SINGH & DAS, 1970)
A. lenticulata MOLET & ERMOLIEFF-BRAUN, 1976
A. gigantea SCHMOLLER, 1964
A. jacobsi SAWYER, NERAD & VISVESVARA, 1992
A. stevensoni SAWYER, NERAD, LEVIS &

MCLAUGHLIN, 1993
A. pearcei NERAD, SAWYER, LEVIS &

MCLAUGHLIN, 1995
A. healyi MOURA, WALLACE & VISVESVARA, 1992



Genotyp T4, allerdings enthält dieser Sequenztyp auch
zahlreiche apathogene Stämme. Da auch die meisten
A. castellanii-Stämme und der Typusstamm von A. cas-
tellanii, der „Castellani“-Stamm, diesen Genotyp auf-
weisen, haben GAST und Kollegen vorgeschlagen, alle
T4-Stämme als A. castellanii zu reklassifizieren. Leider
existiert von fast keiner der anderen beschriebenen
Acanthamoeba-Arten ein Typusstamm, und außerdem
weisen auch nahezu alle verfügbaren A. polyphaga- und
A. rhysodes-Stämme T4 auf, sodass eine rigorose Re-
klassifizierung zu erwarten ist. Die Sequenzdissimilari-
täten zwischen den Groß-Gruppen sind ohnehin be-
trächtlich und würden eigentlich eine Unterteilung in
mehrere Genera erfordern. So liegen sie beim grund-
sätzlich sehr konservierten SSU rRNA-Gen zwischen
Gruppe II und Gruppe III bereits bei 12-18 %, zwischen
Gruppe I und den beiden anderen sogar bei 35-37 %!!
Zum Vergleich: der Mensch unterscheidet sich vom
Frosch in diesem Gen nur durch etwa 6,5 % Sequenz-
dissimilarität!

4.2. Die parasitischen Entamöben

Die Entamöben sind weltweit verbreitet und parasi-
tieren in Vertretern aller Klassen von Vertebraten und
auch in einigen Vertretern der Invertebraten. Entamoe-
ba histolytica ist der Erreger der Amöbenruhr, des Amö-
benleberabszesses und anderer extraintestinaler Mani-
festationen der Infektion. Parasitismus ist eine der er-
folgreichsten Lebensstrategien – und ist unzählige Male
in vielen phylogenetischen Linien vollkommen unab-
hängig entstanden. Gerade bei Parasiten ist jedoch die
Evolutionsrate besonders hoch und die Klassifizierung
deshalb besonders schwierig.

Die Trophozoiten der Entamöben erreichen eine
Größe von 5 µm (E. hartmanni) bis zu 50 µm (E. coli)
und sind in der Regel einkernig. Charakteristisch für die
Entamöben sind die so genannten Chromidialkörper,
bei welchen es sich um Aggregate von Ribosomen han-
delt, die sich aufgrund des hohen Nukleinsäure-Anteils
in der Hämatoxylin-Färbung dunkel anfärben. Die Zys-
ten sind rund und erreichen Größen von 3,8 µm (E.
hartmanni) bis zu 33 µm (E. coli). Reife Zysten haben
zwischen 1-8 Kerne. Die Morphologie des Kerns mit
dem zentralen Karyosom und einer perlschnurartigen
Umrandung gilt als gattungsspezifisches Merkmal. Au-
ßerdem verfügen Entamoeben über besondere Zellorga-
nellen, die Mitosomen. Diese haben mehr evolutionäre
Reduktion erfahren als die ebenfalls von Mitochondrien
abstammenden Hydrogenosomen. Sie haben keine di-
rekte Rolle in der ATP-Synthese und treten nur bei Or-
ganismen auf, bei denen die ATP-Synthese im Zellplas-
ma stattfindet bzw. bei „Energie-Räubern“.

Inzwischen wurde mit dem HM1:IMSS-Stamm von
E. histolytica ein Genomprojekt vollendet (LOFTUS et al.
2005). Das haploide Genom von E. histolytica umfasst et-
wa 24 Mb verteilt auf 14 Chromosomen – es ist also re-
lativ klein, hat aber vermutlich eine ausgesprochen ho-
he Gen-Dichte (etwa 10.000 Gene werden angenom-
men). Wie bei vielen anderen Protozoen kondensieren
die Chromosomen in keinem Stadium des Zellzyklus.
Ungewöhnlicherweise haben Entamöben auch zirkuläre
plasmidartige DNA-Moleküle. Auffallend ist weiters der
niedrige G+C-Gehalt von nur 22,4 %. Die Genome der
anderen Entamoeba-Arten sind vergleichbar, mit Aus-
nahme eines Stammes von E. moshkovskii, welcher einen
um 10 % höheren G+C-Gehalt aufweist (BHATTACHA-
RYA et al. 2000). Interessanterweise ist E. moshkovskii der
einzige freilebende Vertreter der Entamöben, jedoch
auch diese Art hat keine Mitochondrien. Entamöben
beziehen ihre Energie aus der Glykolyse und Fermentati-
on. Die meisten Gene, die in diese Stoffwechselwege in-
volviert sind, sind prokaryotischen Ursprungs – und man
nimmt heute an, dass E. histolytica diese erst in der jün-
geren Vergangenheit über lateralen Gentransfer erwor-
ben hat. Immerhin: 96 Gene von E. histolytica scheinen
eindeutig auf relativ jungen prokaryot-eukaryotischen
Gentransfer zurückzugehen. Es wurde kein Hinweis für
ein mitochondriales Genom gefunden.

Insgesamt sind etwa 50 verschiedene Entamoeba-Ar-
ten beschrieben, von denen aber inzwischen zahlreiche
mehrmals überarbeitet und einige mit anderen Arten
synonymisiert wurden (siehe Kasten). Die Artunter-
scheidung erfolgt hauptsächlich anhand der Zystengröße
und der Anzahl der Kerne in den reifen Zysten, und die-
se Einteilung konnte durch molekularbiologische Unter-
suchungen aus jüngerer Zeit bestätigt werden. Hingegen
haben sich viele jener Spezies, die aufgrund einer schein-
baren Wirtspezifität etabliert worden waren, als Synony-
me von aus anderen Wirtstieren isolierten Arten erwie-
sen. Grundsätzlich bilden alle Entamoeba-Spezies mit der-
selben Anzahl an Kernen in den Zysten ein Monophy-
lum. Innerhalb der vierkernigen Entamöben sind zwei-
felsohne E. dispar und E. histolytica am nächsten mitein-
ander verwandt, und diese zwei Arten verdeutlichen das
Artproblem bei Amöben besonders schön: E. histolytica
und E. dispar sind morphologisch nicht zu unterscheiden
und wurden jahrzehntelang für eine Art gehalten, bis
1993 von DIAMOND und CLARK durch Vergleiche der Iso-
enzymmuster klar gezeigt werden konnte, was BRUMPT

bereits in den 1920er Jahren vermutet hatte, nämlich,
dass die pathogene Form (E. histolytica) deutlich von der
apathogenen Form (E. dispar) abzugrenzen ist. Heute ist
eine Differenzierung dieser zwei Arten mittels biochemi-
scher, serologischer oder molekularbiologischer Metho-
den möglich. Diese Unterscheidung hatte weitreichende
Folgen für die parasitologische Diagnostik und hat alle bis
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dahin gesammelten epidemiologischen Daten massiv in
Frage gestellt, denn es wurde nun deutlich, dass es sich in
einem großen Prozentsatz (vermutlich > 90 %) der bis
dahin diagnostizierten E. histolytica-Infektionen in
Wahrheit um vollkommen harmlose Besiedelungen mit
E. dispar gehandelt hat.

Erstaunlicherweise ist dann in weiterer Folge nicht
E. hartmanni, welche lange für „eine kleine Form“ von
E. histolytica gehalten wurde, deren engste Verwandte,
sondern die freilebende E. moshkowskii. Da alle anderen
Arten von Entamoeba parasitisch sind, wird vermutet,
dass E. moshkowskii von einem parasitischen Vorfahren
abstammt und sich sekundär an ein Leben ohne Wirt
angepasst hat. E. gingivalis, welche keine Zysten produ-
ziert, reiht sich interessanterweise auch unter die vier-
kernigen Entamöben – sie hat vermutlich als Anpas-
sung an ihren Übertragungsmodus die Fähigkeit zur Zys-
tenbildung verloren (CLARK 2000, CLARK et al. 2006).
Insgesamt leiten sich alle Spezies mit vier Kernen ver-
mutlich von einem gemeinsamen Vorfahren mit nur ei-
nem Zellkern ab.

Jedenfalls gilt als gesichert, dass nicht nur die Gat-
tung Entamoeba, sondern auch die Familie der Entamoe-
bidae eine monophyletische Gruppe darstellt (SILBER-
MAN et al. 1999).

4.3. Die sozialen Diktyostelen

Die erste beschriebene Art der Gattung Dictyoste-
lium war D. mucuroides BREFELD, 1869; die heute be-
kannteste und vielfach als Modellorganismus genutzte
Art D. discoideum wurde 1935 von K.B. RAPER beschrie-
ben. Innerhalb der Klasse der zellulären Schleimpilze
(Acrasiomycetes) wird Dictyostelium der Familie Dicty-
osteliaceae zugeordnet, welche die Gattungen Poly-
sphondylium und Dictyostelium umfasst.

Die Diktyostelen leben als einzellige Amöben (8-12
µm) in humusreichen Waldböden der gemäßigten Zo-
nen, ernähren sich von Bodenbakterien und teilen sich
durch Zweiteilung (vegetative Phase). Sie können mit
ihren Aktin- und Myosin-Filamenten auf chemische
Reize reagieren – also amöboide Bewegung zum Auffin-
den von Nahrung einsetzen. Zwischen zwei Zellteilun-
gen phagozytiert D. discoideum circa 1.000 Bakterien.
Unterschreitet das Verhältnis zwischen der Menge an
verfügbarer Nahrung und der Populationsdichte der
Amöben einen kritischen Wert, geht D. discoideum aus
der vegetativen Wachstumsphase in eine Entwicklungs-
phase über, die durch grundlegende morphologische
und auch zellbiologische Veränderungen gekennzeich-
net ist (siehe Kasten).

Das haploide Genom im Zellkern von D. discoideum
ist etwa 34 Mb groß, auf 6 Chromosomen verteilt und
umfasst 12.000 bis 13.000 Gene, was eher im Bereich
der multizellulären Organismen liegt. Allerdings sind
vermutlich 20 % der Protein-kodierenden Gene durch
relativ rezente Duplikationen entstanden. Dictyostelium
weist einige Gene auf, die sonst nur bei höheren Euka-
ryota auftreten: die so genannten G-Protein-gekoppel-
ten Rezeptoren der Gruppen 2, 3 und 5 oder Klasse I
Phosphatidylinositol-3-OH-Kinasen. Für die hohe Posi-
tion im Eukaryotenbaum spricht auch die große Anzahl
an tRNAs (390), welche durchaus mit jener höherer
Eukaryota vergleichbar ist (Mensch 496, aber Plasmodi-
um nur 43). Ein Vergleich der Proteine aus D. discoi-
deum mit dem vollständigen Proteom anderer sequen-
zierter Organismen zeigt, dass die Übereinstimmung mit
Organismen aus dem Tierreich (30 %) größer ist als mit
Pflanzen (26 %) oder Pilzen (22 %). In kodierenden
Regionen liegt der durchschnittliche AT-Gehalt bei
72 % und in nicht-kodierenden Regionen bei 87 %. Die
etwa 90 Kopien des 88 kb großen extrachromosomalen
Palindroms, welche für die ribosomale rRNA kodieren,
machen > 20 % der DNA im Zellkern aus. Jede Zelle
enthält außerdem ungefähr 200 Mitochondrien mit je
einer Kopie der ~55 kb großen mitochondrialen DNA.
Ähnlich S. cerevisiae besitzt auch Dictyostelium natürlich
vorkommende, extrachromosomal replizierte Multiko-
pie-Plasmide (bis zu 300 Kopien). Verschiedene Dictyo-
stelium-Stämme können unterschiedliche, nicht-homo-
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E. anatis FANTHAM, 1924
E. apis FANTHAM & PORTER, 1911
E. aulostomi NÖLLER, 1912
E. barreti TALIAFERRO & HOLMES, 1924
E. bovis (LIEBETANZ, 1905)
E. bubalus NOBLE, 1955
E. canibuccalis SIMITCH, 1938

= E. gingivalis
E. caprae FANTHAM, 1923
E. caudata CARINI-REICHENOW, 1949
E. caviae CHATTON,1918
E. chattoni SWELLENGREBEL, 1914

(z.T. = E. coli)
E. citelli BECKER, 1926
E. cobayae WALKER, 1908 = E. muris
E. coli (GRASSI, 1879)
E. cuniculi BRUG, 1918 = E. muris
E. cynomolgi BRUG, 1923 = E. histolytica

(partim) und Endolimax nana (partim)
E. debliecki NIESCHULZ, 1923
E. dilimani NOBLE, 1954
E. dispar BRUMPT, 1925
E. duboscqi (MATHIS, 1913) = E. histolytica
E. equi FANTHAM, 1921
E. equibuccalis SIMITCH, 1938
E. funambulae RAY & BANIK, 1964
E. gadi BULLOCK, 1966
E. gallinarum TYZZER, 1920
E. gedoelsti HSIUNG, 1930 = E. intestinalis

E. gingivalis (GROS, 1849)
E. hartmanni VON PROWAZEK, 1912
E. histolytica SCHAUDINN, 1903
E. insolita GEIMAN & WICHTERMAN, 1937
E. intestinalis (GEDOELST, 1911)
E. invadens RODHAIN, 1934
E. legeri (MATHIS, 1913) = E. coli
E. minchini MACKINNON, 1914
E. molae NOBLE & NOBLE, 1966
E. morula RAFF, 1912
E. moshkovskii TSHALAIA, 1941
E. muris (GRASSI, 1879)
E. nuttalli CASTELLANI, 1908 = E. histolytica
E. ovis SWELLENGREBEL, 1914
E. phallusiae MACKINNON & RAY, 1931
E. polecki VON PROWAZEK, 1912 =

E. debliecki (partim)
E. polypodia KAY, 1940
E. ranarum GRASSI, 1879
E. struthionis PONCE GORDO &

MARTINEZ DIAZ & HERRERA, 2004
E. suigingivalis TUMKA,1959
E. suis HARTMANN, 1913
E. terrapinae SANDERS & CLEVELAND, 1930
E. testudinis HARTMANN, 1910
E. tetragena VIERECK, 1912
E. thomsoni LUCAS, 1927
E. vesicularis PENSO, 1929
E. wenyoni GALLI-VALERIO, 1935

Beschriebene Entamoeba-Arten.



loge Plasmide tragen, die in vier Familien unterteilt
werden. Im Vergleich zu einigen anderen sequenzierten
Eukaryota hat das Genom von D. discoideum mit etwa
10 % einen sehr großen Anteil an mobilen genetischen
Elementen (EICHINGER et al. 2005).

Insgesamt sind fast 70 verschiedene Dictyostelium-
Arten beschrieben (siehe Kasten). Die Speziesdifferen-
zierung erfolgte lange Zeit anhand morphologischer
Merkmale, wobei hier vor allem Größe und Farbe der
Trophozoiten und Plasmodien sowie die Morphologie
der Fruchtkörper herangezogen wurde. Molekularbiolo-
gische Untersuchungen deuten auf eine Polyphylie von
Dictyostelium hin, insbesondere die Position von D.
lacteum innerhalb der Gattung scheint unsicher, jedoch
ist diese Frage derzeit noch nicht vollständig geklärt
(SWANSON et al. 2002).

5. Neue Nomenklatur?

Natürlich drängt sich die Frage auf, ob die unbeirrte
weitere Anwendung der binominalen Nomenklatur bei
den Amöben sinnvoll, ja überhaupt berechtigt ist. Denn
schließlich ist die binominale Nomenklatur ganz eng
mit dem Artbegriff verknüpft, und gerade die Abgren-
zung einer Art ist bei vielen Amöben ausgesprochen
problematisch. Hier kann „die Lust… des Bezeichnens“
tatsächlich zur „Last…“ (AESCHT 2004) werden, wenn
man von vorneherein weiß, dass ein gewähltes Binomen
nicht eindeutig zu kennzeichnen vermag, was man cha-
rakterisieren muss und möchte.

Zumindest bei den sich asexuell fortpflanzenden Ar-
ten, die darüber hinaus nur wenige und oft variable mor-
phologische Merkmale aufweisen, bietet sich die Mög-
lichkeit an, ähnlich wie bei den Prokaryota, Sequenzdis-
similaritäten als Artkriterien einzusetzen. Dieser „gene-
tische Artbegriff“ findet auch bereits bei zahlreichen
Amöben-Taxa Anwendung und hat in vielen Fällen
heute schon das frühere morphologische Konzept ver-
drängt. Beispielsweise wurde bei den Näglerien von DE

JONCKHEERE 2004 ein System vorgeschlagen, welches
Sequenzunterschiede in der ribosomalen ITS1-, 5.8S-
und ITS2-Region als Artkriterium einsetzt – und dieses
System findet inzwischen allgemeine Anwendung. Bei
den Akanthamöben werden alle Stämme innerhalb der
Gattung, welche < 5 % 18S rDNA-Sequenzdissimilari-
tät zueinander aufweisen, als ein Genotyp definiert.

Für eine solche Nutzung von Sequenzunterschieden
zur Differenzierung unterhalb der Genus-Ebene gibt es
zahlreiche weitere Beispiele, allerdings bleiben auch bei
einem solchen „genetischen Artkonzept“ zwei grund-
sätzliche Fragen offen, erstens, welches Gen für so eine
rein willkürliche Einteilung herangezogen werden sollte
– schon die zwei oben genannten Beispiele zeigen, dass
durchaus verschiedene Gene bzw. Sequenzabschnitte
eingesetzt werden, ja, eingesetzt werden müssen, um ei-
ne entspechende Auflösung zu ermöglichen. Zweitens
aber muß natürlich entschieden werden, wie dann sol-
che „genetischen Arten“ zu benennen sind. Auch hier
zeigen die zwei oben genannten Beispiele zwei unter-
schiedliche Wege auf. Während bei den Näglerien wei-
terhin jede neu entdeckte Art, d. h. jeder Stamm, der
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D. amphisporum CAVENDER et al., 2006
D. antarcticum CAVENDER et al., 2002
D. arabicum HAGIWARA, 1991
D. aureocephalum HAGIWARA, 1990
D. aureostipes CAVENDER, 1979
D. aureum OLIVE, 1901
D. australe CAVENDER et al., 2002
D. bifurcatum CAVENDER, 1976
D. brefeldianum HAGIWARA, 1984
D. brevicaule OLIVE, 1901
D. brunneum KAWABE, 1982
D. capitatum HAGIWARA, 1983
D. caveatum WADDELL, 1982
D. citrinum VADELL, HOLMES & CAVENDER, 1995
D. clavatum HAGIWARA, 1990
D. coeruleostipes RAPER & FENNELL, 1967
D. crassicaule HAGIWARA, 1984
D. delicatum HAGIWARA, 1971
D. deminutivum ANDERSON,

FENNELL & RAPER, 1968
D. dimigraformum CAVENDER, 1970
D. discoideum RAPER, 1935
D. elegans HAGIWARA, 1990
D. exiguum HAGIWARA, 1983
D. fasciculatum TRAUB, HOHL & CAVENDER, 1981

D. firmibasis HAGIWARA, 1971
D. flavidum HONG & CHANG, 1992
D. floridum HONG & CHANG, 1992
D. germanicum

CAVENDER, CAVENDER-BARES & HOHL, 1995
D. giganteum SINGH, 1947
D. gloeosporum HAGIWARA, 2003
D. gracile HAGIWARA, 1983
D. granulophorum

VADELL, HOLMES & CAVENDER, 1995
D. implicatum HAGIWARA, 1984
D. intermedium CAVENDER, 1976
D. irregularis OLIVE, NELSON & STOIANOVITCH,

1967
D. lacteum VAN TIEGHEM, 1880
D. laterosorum CAVENDER, 1970
D. lavandulum RAPER & FENNELL, 1967
D. leptosomum CAVENDER et al., 2002
D. longosporum HAGIWARA, 1983
D. macrocephalum

HAGIWARA, YEH & CHIEN, 1985
D. magnum HAGIWARA, 1983
D. medium HAGIWARA, 1990
D. medusoides

VADELL, HOLMES & CAVENDER, 1995

D. mexicanum CAVENDER, WORLEY & RAPER, 1981
D. microsporum HAGIWARA, 1978
D. minutum RAPER, 1941
D. monochasioides HAGIWARA, 1973
D. mucoroides BREFELD, 1869
D. multistipes CAVENDER, 1976
D. naviculare CAVENDER et al., 2006
D. oculare CAVENDER et al., 2006
D. parvisporum HAGIWARA, 1986
D. polycarpum TRAUB, HOHL & CAVENDER, 1981
D. polycephalum RAPER, 1956
D. potamoides CAVENDER et al., 2006
D. pseudobrefeldianum HAGIWARA, 1996
D. purpureum OLIVE, 1901
D. quercibrachium CAVENDER et al., 2002
D. rhizopodium RAPER & FENNELL, 1967
D. robustum HAGIWARA, 1996
D. rosarium RAPER & CAVENDER, 1968
D. roseum VAN TIEGHEM, 1880
D. septentrionale CAVENDER, 1978
D. sphaerocephalum (OUDEMANS, 1885)
D. stellatum CAVENDER et al., 2006
D. tenue CAVENDER, RAPER & NORBERG, 1979
D. vinaceofuscum RAPER & FENNELL, 1967

Beschriebene Dictyostelium-Arten.



sich von allen bisher beschriebenen in der definierten
Region durch zumindest eine Base unterscheidet, mit
einem neuen Art-Namen versehen wird (was immerhin
zu einer Anhebung der Naegleria-Arten von 6 auf über
40 in den letzten Jahren geführt hat), so werden die
Akanthamöben in 15 Genotypen, Acanthamoeba T1-
T15 unterteilt; es wurde also auf eine echte Benennung
verzichtet, nachdem sich gezeigt hatte, dass kaum eine
der beschriebenen Acanthamoeba-Arten durch moleku-
lare Daten unterstützt wird.

Auch wenn es durchaus zulässig, oder derzeit sogar
notwendig ist, für verschiedene Gruppen verschiedene
Gene oder Sequenzabschnitte einzusetzten, so bleibt
doch der Wunsch nach einem „Gesamtkonzept“. In den
letzten Jahren wurde leider deutlich, dass die Variabili-
tät innerhalb des 18S rRNA-Gens in den verschiede-
nen systematischen Gruppen grundlegend unterschied-
lich ist, sodass das 18S rRNA-Gen, auch wenn es die
Systematik geradezu revolutioniert hat und auch noch
immer in vielen phylogenetischen Fragestellungen das
Gen der Wahl darstellt, für ein Gesamtkonzept ungeeig-
net ist. Es muß überhaupt mit aller Vehemenz in Frage
gestellt werden, ob es ein für alle Organismen gleicher-
maßen für phylogenetische Untersuchungen geeignetes
Gen geben kann. Neben den ribosomalen Genen, und
zwar sowohl den mitochondrialen als auch den nukleä-
ren, kommen derzeit hauptsächlich die Spacer-Regio-
nen der ribosomalen Repeat-Unit und zahlreiche Pro-
tein-kodierende Gene, wie die Gene für β-Tubulin oder
für den Elongationsfaktor 1α, die Histon-Gene oder et-
wa das Gen für die Cytochrom-Oxidase-Untereinheit 1,
zum Einsatz. Durch Vergleiche mit Sequenzdatenban-
ken, wie der GenBank vom National Centre for Bio-
technology Information (NCBI), welche öffentlich zu-
gänglich ist und in welcher derzeit über 50 Millionen
Sequenzen gespeichert sind, kann ein neu isolierter Or-
ganismus genetisch charakterisiert werden. Natürlich
kann eine Identifizierung eines Isolates auf der Spezies-
Ebene nur dann gelingen, wenn aus dieser Art bereits
Sequenzen in der GenBank vorhanden sind, und die
Identifizierung kann umso genauer sein, je mehr Se-
quenzen zur Verfügung stehen. Allerdings birgt selbst
ein Vergleich von ganzen Genomen Probleme, nämlich
dadurch, dass Genome einen erheblichen Anteil an
„Fremd-DNA“ – DNA, welche durch lateralen Gen-
transfer aufgenommen wurde – enthalten und diese das
phylogenetische Bild stark verzerrt. Derzeit erscheint
ein „Multigen-Ansatz“ am besten geeignet, gruppen-
übergreifende phylogenetische Fragestellungen zu klä-
ren. Jedoch wird es vermutlich niemals möglich sein,
Sequenzdissimilaritäten gruppenübergreifend mit syste-
matischen Taxa (wie Klasse, Ordnung, usw.) zu korrelie-
ren, da die Evolutionsraten in den verschiedenen Grup-
pen deutlich unterschiedlich sind.
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„Geburtshilfe“ bei E. histolytica
Bei Entamöben gibt es ein sonderbares Phänomen: Wenn sich eine Zelle
teilt, kommt es kurz vor der tatsächlichen Trennung der Tochterzellen zu
einer kurzen Pause. Die Tochterzellen rufen sozusagen eine Nachbarzelle
herbei, welche als Hebamme fungiert. Diese Hebamme „kriecht“
zwischen den Tochterzellen durch und trennt diese somit voneinander.
Offenbar wird die Nachbarzelle auf chemotaktische Weise angelockt und
kann bis zu 200 µm (etwa das 10fache ihrer Körperlänge) zurücklegen,
um mit einer Geschwindigkeit von etwa 0,5 µm/sek. zu den sich
teilenden Tochterzellen zu gelangen. Entamöben verfügen somit über
eine einfache Art der Kooperation.

Sozialverhalten und Sexualhormone
bei Dictyostelium discoideum
Wenn bei den Schleimpilzen eine „Hungersnot“ droht, beginnen die
Amöben „zusammenzuarbeiten“. Von einigen Amöben sezerniertes
cAMP lockt andere Amöben an, die dann ihrerseits cAMP ausschütten.
Durch Chemotaxis beginnen die Amöben, sich zu Strängen gesammelt in
Richtung ansteigender cAMP-Konzentration zu bewegen. Insgesamt
versammeln sich bis zu 100.000 Einzelamöben (etwa 400 Zellen/mm2) zu
einem Pseudoplasmodium, welches sich wie ein einziger Organismus
verhält: es bewegt sich in Richtung Bodenoberfläche und beginnt sich
dort aufzurichten (Kulmination). Dabei bildet sich ein Fruchtkörper, der
aus einem Stiel und den darauf sitzenden Sporen besteht. Etwa 20 % der
Amöben beteiligen sich am Aufbau des Stiels, sie heben die Sporen nach
oben, um deren Verbreitung in neue, nährstoffreichere Habitate zu
gewährleisten, und sterben selbst später ab. Ein von den anderen
Amöben abgeschiedener Botenstoff verhindert die Sporenbildung bei
diesen Individuen. Letztlich entscheidet also die „genetische Fitness“
eines Individuums darüber, ob es sich fortpflanzt oder sich an der
Stielbildung beteiligt. Wenn sich nicht ausreichend Amöben finden, den
Stiel zu bilden, entstehen ungestielte Fruchtkörper, deren Sporen aber
wiederum schlechtere Überlebens-Chancen haben, da sie nicht so weit
verbreitet werden, wie jene der gestielten Fruchtkörper.
Unter bestimmten Bedingungen bilden sich statt Fruchtkörpern so
genannte Makrozysten, welche der sexuellen Fortpflanzung dienen.
Interessanterweise sind bei den Schleimpilzen die allermeisten Arten
„heterothallisch“, d. h., dass sich nur dann Makrozysten bilden, wenn
Amöben beider „Mating-Types“ anwesend sind, und es konnte bereits in
den 70er Jahren gezeigt werden, dass ein Mating Type eine Substanz
abgibt, um den anderen „anzulocken“ – Dictyostelium verfügt also über
ein echtes „Sexualhormon“.

Plasmogamie bei Tretomphalus bulloides
Bei der Foraminiferen-Art Tretomphalus bulloides kommt es zu einer
besonderen Form der Vermehrung, der sogenannten Plasmogamie. Die
Zygote ist sessil und lebt als Amöbe am Meeresboden festgeheftet. Sie
wächst zu einem Agamonten heran und dieser bildet durch asexuelle
Vermehrung etwa 200 Gamonten. Die jungen Gamonten werden frei,
und jeder Gamont lebt festgeheftet, bis er eine Größe von ungefähr 18
Kammern erreicht hat, dann bildet er durch Akkumulieren von Detritus
eine große, kugelige, mit Gas gefüllte Schwimmkammer. Der Gamont
treibt zur Wasseroberfläche und produziert begeißelte Gameten. An der
Wasseroberfläche sucht er sich einen anderen reifen Gamonten und
verbindet sich mit diesem (Plasmogamie), sodass die Gameten der beiden
sich paaren können. Auf diese Weise entsteht schließlich eine Zygote,
welche wieder zum Meeresboden absinkt, um einen neuen Zyklus zu
beginnen.



Auch die Frage, ob überhaupt ein nominales System
aufrecht erhalten werden soll, ist noch nicht entschie-
den. Natürlich wäre, insbesondere wenn man als Unter-
scheidungskriterium ausschließlich eine bestimmte Se-
quenzdissimilarität heranzieht, auch eine Kombination
aus Buchstaben und Ziffern statt Art-Namen denkbar.
Sogar ein Strichkode-System ist bereits angedacht wor-
den: es gibt seit 2004 ein „Consortium for the Barcode
of Life“, welches derzeit aus 65 Mitgliederorganisatio-
nen in 31 Ländern besteht und sich zum Ziel gesetzt hat,
alle Organismen unseres Planeten anhand von be-
stimmten Sequenzabschnitten, also mittels eines DNA-
Barcodes, zu katalogisieren. Für den allgemeinen Ge-
brauch erscheint uns jedoch die formale Benennung ei-
ner Art bzw. einer Gruppe von Organismen von funda-
mentaler Bedeutung. Und es hat sich gezeigt, dass die
meisten Autoren, auch bei jenen Gruppen, bei denen
schon lange Zeit Sequenzdissimilaritäten als Unter-
scheidungskriterien dienen, wie beispielsweise bei Bak-
terien, an einem nominalen, und zwar einem binomina-
len System festhalten, und dass lediglich die verschiede-
nen Stämme innerhalb einer Art schließlich mit Buch-
staben-Ziffern-Kürzeln versehen werden. Dies ist nicht
nur darin begründet, dass es für den Menschen leichter
ist, mit Namen als mit Zifferncodes zu hantieren, son-
dern auch darin, dass ein Name im Gegensatz zu einem
Zifferncode bereits eine qualitative Beschreibung des
Oganismus beinhalten kann, wie etwa E. histolytica, die
gewebsauflösende Entamöbe, oder A. lenticulata, die lin-
senförmige Akanthamöbe.

Welches System immer man benutzt, letztlich gilt
es, die Monophylie einer bestimmten Gruppe festzustel-
len und diese Gruppe dann von anderen Organismen
abzugrenzen. Ob die Unterscheidung anhand morpho-
logischer oder genetischer Kriterien vorgenommen wird
und ob die „Benennung“ durch einen Namen, eine
Buchstaben-Ziffernkombination oder durch einen Bar-
code geschieht, bleibt letztlich eine Sache der Konven-
tion. Während aber die Benennung bei allen Organis-
men nach dem gleichen Konzept erfolgen sollte – wir
plädieren deshalb für ein Beibehalten der binominalen
Nomenklatur –, kann die Unterscheidung durchaus an-
hand einer Kombination verschiedener Merkmale erfol-
gen. SCHLEGEL und MEISTERFELD (2003) haben für die
Artunterscheidung bei den Protozoen insgesamt eine
Kombination morphologischer und molekularbiologi-
scher Merkmale vorgeschlagen – und dies erscheint uns
auch bei den Amöben für sich genommen, zumindest
derzeit, am geeignetsten. Sogar die weitere Verwendung
des Begriffes „Amöben“ ist, obwohl er nichts anderes ist
als ein Kollektivname für grundverschiedene, unter-
einander ganz und gar nicht näher verwandte Organis-
men darstellt, auch in Zukunft sinnvoll, da ihm ja funk-
tionell-morphologisch durchaus Bedeutung zukommt.

Denn: „Das Leben ist nicht Folge der Organisation, son-
dern umgekehrt“ (HAECKEL 1878).

6. Zusammenfassung

Bis in die jüngste Vergangenheit (und in vielen
Lehrbüchern bis heute) betrachtete man die Amöben als
eine monophyletische Gruppe und nannte sie Rhizopo-
da, welche man in fünf Taxa unterteilte: in die Amoebi-
da, die Eumycetozoa (Schleimpilze), die Foraminifera
(Kammerlinge), die Heliozoa (Sonnentierchen) und die
Radiolaria (Strahlentierchen). Manche von diesen sind
beschalt und waren daher wesentlich an der Entstehung
mariner Sedimente und somit an der Orographie unseres
Planeten beteiligt. Andere sind von erheblicher human-
medizinischer Bedeutung wie Entamoeba histolytica, der
Erreger der Amöbenruhr und die ansonsten freilebenden
Amöben Acanthamoeba, Balamuthia, Sappinia und Naeg-
leria, die Erreger der Acanthamoeba-Keratitis, der Granu-
lomatösen Amöbenenzephalitis oder der Primären Amö-
benmeningoenzephalitis.

Der Begriff Amöbe bedeutet Wechsel oder Verände-
rung und bezieht sich auf die Fähigkeit verschiedener
eukaryotischer Einzeller, ihre Gestalt zu verändern. Al-
lerdings wurde in den letzten Jahren immer deutlicher,
dass diesem Begriff keinerlei systematische Bedeutung
zukommt. Die amöboide Fortbewegung kommt nicht
nur bei zahlreichen Protozoen, sondern auch bei ver-
schiedenen Zellen der Wirbeltiere vor und ist in der
Evolution mit Sicherheit mehrmals und unabhängig
voneinander entstanden. Durch das Aufkommen elek-
tronenoptischer und molekularbiologischer Techniken
haben sich in der Klassifizierung der Amöben insgesamt
grundlegende Veränderungen ergeben. Früher für taxo-
nomische Zwecke genutzte auffällige Merkmale, wie die
Mitochondrienlosigkeit oder die Fähigkeit zur Frucht-
körper- oder Geißelbildung, werden nun als Ergebnis
konvergenter Entwicklungen angesehen. Die alten
„Amöben“ wurden also auf nicht weniger als drei Phyla
aufgeteilt: auf die Amoebozoa, die Excavata und die
Rhizaria. Die Amoebozoa, zu denen u.a. die Gattung
Amoeba, die Akanthamöben, die Entamöben und die
Schleimpilze gezählt werden, gelten heute als Schwes-
tergruppe der Opisthokonta, also der Pilze und Tiere.
Insgesamt bleibt allerdings festzuhalten, dass in der Sys-
tematik und Evolution der Amöben noch immer viele
Fragen unbeantwortet sind und dass in den nächsten
Jahren noch erhebliche Veränderungen in der Klassifi-
kation der Amöben zu erwarten sind. Aus der Schwie-
rigkeit der Anwendung des Konzepts der biologischen
Art bei den meisten Amöben ergeben sich erhebliche
Probleme der Nomenklatur, für deren Lösung mehrere
Möglichkeiten diskutiert werden.
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9. Glossar
Aktin: Protein in der Muskulatur; verbindet sich mit Myosin

und ermöglicht so die Muskelkontraktion.
Amöben: Sammelbezeichnung für einzellige Eukaryote ohne

feste Gestalt; ihr einzig gemeinsames Merkmal ist die
→amöboide Fortbewegung.

Amöbenruhr: durch E. histolytica hervorgerufene Durchfaller-
krankung.

amöboide Bewegung: mit einer Veränderung der Zellform ein-
hergehende Art von Bewegung durch Vorstülpen von
→Pseudopodien; basiert auf Strömungen des Zellplasmas.

Anaerobier: Organismen, die nur ohne (obligate A.). oder die
sowohl in Gegenwart als auch in Abwesenheit von Sauer-
stoff (fakultative, aerotolerante A.) gedeihen können.

Akanthopodien: kleine, spitze Verlängerungen des →Pseudo-
podiums (nicht zu verwechseln mit →Filopodien); typisch
für Acanthamoeba.

axenisch: hier – bakterienfrei.
Basenpaar (bp): In der DNA binden sich die Basen eines

DNA-Stranges an die komplementären Basen des gegen-
überliegenden Stranges, es entstehen B. Aufgrund der che-
mischen Struktur ist eine Paarbildung nur zwischen A und
T (DNA) bzw. A und U (RNA) sowie C und G möglich.

Bilharziose (Schistosomose): parasitäre Tropenkrankheit des
Menschen hervorgerufen durch Pärchenegel (Schistosoma-
Arten), die in Blutgefäßen im Bereich des Darmes (Darm-
B.) oder der Harnblase (Urogenital-B.) leben; benannt
nach dem deutschen Arzt Theodor BILHARZ, der die Erre-
ger im Menschen entdeckte.

binominale Nomenklatur: Benennung einer Art mit zwei Na-
men (dem groß geschriebenen Gattungsnamen und dem
klein geschriebenen Artnamen).

cAMP: zyklisches Adenosinmonophosphat (ein Botenstoff)
Chromosomen: aus Chromatin bestehende Struktur innerhalb

des Zellkerns, die normalerweise nur während der Kerntei-
lung sichtbar wird; Träger des größten Teils der zelleigenen
Erbinformation, also der Gene. Die Anzahl der im Zell-
kern vorhandenen C. ist artspezifisch. Beim Menschen
sind es zweimal 23. Mit Ausnahme der Geschlechtschro-
mosomen liegen C. in Körperzellen sowie in befruchteten

Eizellen paarweise, als homologe C., vor. In den Keimzel-
len ist nach Abschluss der Reifungsteilungen nur ein ein-
facher Chromosomensatz vorhanden.

Cristae: hier – Membranfalten der Mitochondrien.
Cornea: Hornhaut des Auges.
Cyanobakterien: früher: „Blaualgen“, Blau-Grün-Algen; sie

sind die ersten zur →Photosynthese befähigten Lebewesen
auf der Erde und die einzigen Prokaryoten, die bei der Pho-
tosynthese Sauerstoff freisetzen.

Dictyosom: sind durch Membranen begrenzte Hohlräume, die
übereinander gestapelt sind. Sie schnüren Bläschen ab
(Golgi-Vesikel) und bilden Sekrete und Membranen. In
einer Zelle befinden sich meistens mehrere D., die unter-
einander in Verbindung stehen (= der Golgiapparat).

Ektozyste: Außenzystenwand.
Endozyste: Innenzystenwand, aber nicht die lebende Zelle in-

nerhalb jener Wand.
Enflagellation: Vorgang der Bildung des Geißelstadiums; bei

Vahlkampfiidae außer Vahlkampfia.
Enzephalitis: Gehirnentzündung; Erkrankungen des Gehirns,

meist auf infektiös-toxischer oder infektiöser Basis, die
durch das selbständige Auftreten echter entzündlicher Ge-
websreaktionen gekennzeichnet sind.

Enzystierung: Bildung des Dauerstadiums (=Zyste).
Endosymbiont: Organismus, der innerhalb (intrazellulär oder

interzellulär) eines Individuums einer anderen biologi-
schen Art lebt; intrazelluläre E. werden auch als Endozyto-
bionten bezeichnet.

Endosymbiose: Symbiose, bei der ein Organismus innerhalb des
anderen lebt.

Endozytose: Aufnahme von festen Stoffen (→Phagozytose)
oder von Flüssigkeitströpfchen (Pinozytose) durch Mem-
braneinstülpung in die Zelle.

Enzephalitis: Entzündung des Gehirns; Erkrankungen des Ge-
hirns, meist auf infektiös-toxischer oder infektiöser Basis,
die durch das selbständige Auftreten echter entzündlicher
Gewebsreaktionen gekennzeichnet sind.

eruptiv: hervorbrechend; wenn die Plasmaströmung bei der
Fortbewegung der Amöbe nicht gleichmäßig, sondern
„ruckartig“ ist.

Eukaryota, Eukaryote(n): ein- bis vielzellige Organismen, de-
ren Zellen einen Membran-umhüllten Zellkern sowie wei-
tere Zellorganellen besitzen. Zu den E. gehören Protozoen,
Algen, Pilze, Pflanzen und Tiere.

Exzystierung: Übergang vom Dauerstadium (=Zyste) in das
„Freßstadium“ (=Trophozoit).

Filopodien: fadenförmige →Pseudopodien, die unmittelbar aus
dem Zellkörper hervortreten.

Gameten: Geschlechtszellen, haploide Keimzellen (Eizelle,
Spermium).

Gametozyten: Vorgeschlechtszellen, die sich zu →Gameten,
den eigentlichen Geschlechtszellen, entwickeln.

Gamont: Vorstufe der →Gameten.
Generationswechsel: Regelmäßig oder unregelmäßig alternie-

rende Abfolge von morphologisch unterschiedlichen Ge-
nerationen, die sich unterschiedlich vermehren (z. B. ge-
schlechtlich/ ungeschlechtlich).

Gentransfer: Übertragung eines Gens in Empfängerzellen.
geschlossene Orthomitose: →Mitosetyp, bei dem die Spindel
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ihren Ursprung ausschließlich innerhalb des Kernes hat,
und die Kernmembran bis zur Trennung der Tochterkerne
ganz bleibt.

Glykocalyx: Kohlenhydrathülle der Zelle.
haploid: nur einen einfachen →Chromosomensatz enthaltend.
Hydrogenosom: Oganell, in dem ein Teil der Glykolyse abläuft;

H. sind abgewandelte →Mitochondrien, sie besitzen je-
doch keine DNA.

Karyosom: Innenkörper des Zellkerns.
kDa: Maß für die Masse eines Atoms oder Moleküls (ein Dal-

ton entspricht der Masse von 1/12 12C-Atom); k = kilo
(1.000).

Keratitis: Entzündung der Hornhaut des Auges.
Kinetosomen: (=Basalkörperchen), bilden die Verankerung

und den „Motor“ der Geißeln; sie sind aus →Mikrotubuli
aufgebaut (9x3-Struktur).

Klon: genetisch gleiche Zellen oder Individuen, die durch un-
geschlechtliche Vermehrung aus einer einzigen Zelle oder
einem einzigen Individuum hervorgegangen sind.

kodierende DNA: der Anteil der DNA eines Individuums, der
in Genen angeordnete Information enthält.

Kodon: Abfolge von drei Basen (Basentriplett); enthält die In-
formation für eine Aminosäure oder ein Stopsignal; insge-
samt gibt es 43 = 64 verschiedene K.

Konvergenz: hier – konvergente Evolution; die unabhängige,
aber ähnliche Entwicklung von Merkmalen bei verschie-
denen Arten aufgrund ähnlicher Lebensbedingungen.

Meiose: Reife- und Reduktionsteilung bei der Bildung von
Keimzellen; besteht aus zwei Schritten: zuerst wird der di-
ploide Chromosomensatz halbiert (beim Menschen von
46 auf 23). Die sich anschließende Teilung entspricht
dann weitgehend einer →Mitose. Als Produkte entstehen
4 haploide Keimzellen.

Metazoa, Metazoen: vielzellige Tiere; bestehen aus vielen Zel-
len, welche in generative Zellen und in unterschiedliche
somatische Zellen, meist auch in Gewebe differenziert
sind.

Mikrotubuli: aus Untereinheiten (sog. Protofilamenten) zu-
sammengesetzte röhrenförmige Strukturen mit einem
Durchmesser von ca. 25 nm, die einerseits am Aufbau des
Zytoskeletts beteiligt sind, andererseits die Bausteine von
Geißeln und Cilien darstellen.

Mimivirus: das größte derzeit bekannte Virus (400 nm im
Durchmesser); befällt Akanthamöben.

Mitochondrien: der Energiegewinnung der Zelle dienende Zell-
organellen; in M. wird die gebundene Energie organischer
Nährstoffe über den Zitratzyklus und die Atmungskette
auf ATP übertragen. M. enthalten eigene DNA (so ge-
nannte mitochondriale DNA, kurz mtDNA). Ihre Zahl
pro Zelle kann je nach Zelltyp stark variieren, stoffwech-
selaktive Zellen enthalten besonders viele (Leberzellen
ca. 2000).

Mitose: Kernteilung (mit meist nachfolgender Zellteilung) mit
vorangehender Verdoppelung des Chromosomensatzes.
Jede Tochterzelle erhält einen vollständigen Chromoso-
mensatz.

Mitosom: ein Zellorganell, kommt z. B. bei Entamöben vor.
Das M. ist, wie man heute weiß, ein abgewandeltes →Mi-

tochondrium. E. histolytica hat in der Regel nur ein Mito-
som.

monophyletisch: von einem gemeinsamen Vorfahren abstam-
mend.

Monophylum: alle Abkömmlinge einer einzigen Stammart.
monopodial: wenn das →Pseudopodium einen einzelnen, brei-

ten, zylindrischen oder flachen Lappen darstellt.
Myosin: Protein in der Muskulatur; bildet mit →Aktin das Ak-

tomyosin und ermöglicht so die Muskelkontraktion.
Nukleolus (Pl. Nukleoli): Kernkörperchen; sichtbarer Aus-

druck der Transkription bestimmter Chromosomenregio-
nen, die die genetische Information für die rRNA enthal-
ten.

Nukleotid: Baustein der Nukleinsäuren (DNA und RNA);
setzt sich aus einer Base, einem Zuckerrest und drei Phos-
phatgruppen zusammen. Bei der DNA- bzw. RNA-Syn-
these werden N. miteinander über eine Phospohodiester-
bindung verknüpft. Dabei werden zwei Phosphatgruppen
abgespaltet. Ein DNA-N. enthält eine der 4 organischen
Basen Adenin, Cytosin, Guanin und Thymin, eine Des-
oxyribose und einen Phosphatrest; ein RNA-N. enthält
eine der 4 organischen Basen Adenin, Cytosin, Guanin
und Uracil, eine Ribose und einen Phosphatrest.

Nukleus: Zellkern; von mindestens zwei Membranen umhüll-
tes Zellorganell, das den größten Teil der genetischen In-
formation einer eukaryotischen Zelle enthält.

Opisthokonta: monophyletische Großgruppe innerhalb der Eu-
karyota; vereint die Tiere mit den Pilzen.

Organellen: organartige Bildungen des Zellplasmas, die von ei-
ner eigenen Membran umschlossen sind und denen be-
stimmte Funktionen zugeordnet werden können (z. B.
→Mitochondrien, Golgi-Apparat, Chloroplasten, Lysoso-
men); kommen nur bei Eukaryoten vor.

ortholog: zwei Gene sind ortholog, wenn sie seit einem Spezia-
tionsereignis divergieren.

Palindrom: (v. griech.: Παλίνδροµος (palíndromos) = rück-
wärts laufend) eine invertierte repetitive Basenabfolge, d.
h. eine Basenabfolge, die von vorn und hinten gelesen
gleich ist. An P. kann die einzelsträngige lineare DNA-
Kette umschlagen und eine haarnadelähnliche Struktur
ausbilden.

Phagozytose: Aufnahme von geformter Nahrung durch eine
Zelle.

Photosynthese: Produktion organischer Stoffe aus Kohlenwas-
serstoff und Wasser mit Hilfe des Sonnenlichts; dazu fähig
sind grüne Pflanzen und Protisten, die mit Chlorophyll
ausgestattet sind, sowie einige Prokaryote.

Phylum: Stamm; Kategorie innerhalb des Tierreichs, die eine
oder, aufgrund der Ähnlichkeit oder stammesgeschichtli-
chen Verwandtschaft, mehrere Klassen umfasst.

Plasmid: kleiner extrachromosomaler (= außerhalb des Chro-
mosoms liegender) DNA-Ring (v.a. bei Bakterien und
Hefen), der sich unabhängig von der anderen DNA (also
autonom) repliziert. P. tragen oft Gene für Resistenz-Fak-
toren (z. B. gegen Antibiotika), die den Trägern einen Se-
lektionsvorteil vermitteln. Wenn die Gegenwart eines P.
für einen Organismus keinen Vorteil bietet, dann verliert
er dieses mit der Zeit.

Plasmodien: hier – Zelle mit mehreren Zellkernen.
Polymorphismus: Vielgestaltigkeit; verschiedene Ausprägun-

gen eines Merkmals.



Transkription: Synthese eines einzelsträngigen RNA-Moleküls
(mRNA) nach der Vorlage der doppelsträngigen DNA (=
Umschreibung von DNA in RNA).

Translation: Proteinsynthese; Prozess, bei dem die Basense-
quenz der mRNA in die Aminosäuresequenz des Proteins
übersetzt (translatiert) wird. Dieser Vorgang findet an den
Ribosomen statt. Nach der Vorlage eines einzigen
mRNA-Moleküls können (gleichzeitig) mehrere Protein-
moleküle synthetisiert werden.

Transposon: springendes Gen; DNA-Abschnitt, der sich in
verschiedene Genom -Abschnitte einbauen kann.

tRNA (transfer-RNA): RNA mit einer spezifisch gebundenen
Aminosäure; bei der Proteinbiosynthese bindet das Anti-
kodon auf der tRNA mit dem Kodon der mRNA und
stellt so den Einbau der jeweils richtigen Aminosäure in
das entstehende Protein sicher.

Trophozoit: das zu Nahrungsaufnahme, Bewegung und Ver-
mehrung befähigte Stadium von Protozoen. Häufig wird
dafür auch der Begriff „vegetative Form“ verwendet.

Transposon: springendes Gen; DNA-Abschnitt, der sich in
verschiedene Genom-Abschnitte einbauen kann.

ubiquitär: allgegenwärtig, überall vorkommend.
Unterpseudopodien: zytoplasmatische Projektionen aus einem

vorrückenden →Pseudopodium.
Uroid: Hinterende der Amöben; kann speziell differenziert

sein: maulbeerförmig, gefaltet, warzig, zottig etc.
Zygote: Vereinigungsprodukt zweier Geschlechtszellen; aus der

Z. entwickelt sich ein neues Individuum.
Zyste: 1.) Dauerstadium von Mikroorganismen, meist gegen-

über chemischen und physikalischen Einflüssen recht wi-
derstandsfähig; 2.) Durch eine Kapsel abgeschlossene
sackartige, mit Flüssigkeit gefüllte Geschwulst.
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Population: Gruppe von Individuen in einem bestimmten (zu-
sammenhängenden) Gebiet, die sich miteinander fortpflan-
zen oder zumindest miteinander fortpflanzen könnten.

Prokaryota, Prokaryote(n): Bakterien i.w.S. (kein Monophy-
lum!); mikroskopisch kleine, einzellige Lebewesen, deren
Zellen keinen Zellkern, keine Zellorganellen und keine
basische Proteinhülle um ihre DNA aufweisen.

Promitose: jene Art der →geschlossenen Orthomitose, bei der
sich der Nukleolus nicht auflöst, sondern in 2 Polmassen,
d. h. Tochternukleoli teilt.

Proteasen: Enzyme, die den Abbau von Proteinen durch hydro-
lytische Spaltung der Peptidbindungen (Proteolyse) kata-
lysieren.

Protein: aus Aminosäuren aufgebautes Eiweißmolekül.
Proteinase: eiweißspaltendes Enzym.
Proteobakterien: Bakterien-Gruppe, zu der auch die Vorläufer

der Mitochondrien gehören.
Pseudopodien: Scheinfüßchen. Sie entstehen durch unregel-

mäßige Ausstülpung und Vorwölbung des Zytoplasmas ei-
ner Zelle. P. haben für Bewegung und Nahrungsaufnahme
bzw. Phagozytose bei Amöben einerseits und bei Phagozy-
ten (z. B. Makrophagen) große Bedeutung.

pulsierende Vakuole: Ausscheidungsorganellen von Protozoen
(und einigen Schwämmen); transportieren je nach Kon-
zentrationsgefälle mehr oder weniger regelmäßig Wasser
aus der Zelle heraus.

Rekombination: Vorgang, bei dem DNA neu kombiniert wird.
Als natürlicher Prozess findet R. bei der geschlechtlichen
Vermehrung während der Meiose statt. Bei der In-vitro-R.
werden mit Hilfe molekulargenetischer Methoden DNA-
Abschnitte unterschiedlicher Herkunft miteinander ver-
knüpft.

repetitive Sequenz: genomische Sequenz, die sich häufig wie-
derholt.

Replikation (DNA-Replikation): Verdopplung (der Erbsub-
stanz).

Ribosomen: Protein-Nukleinsäure-Komplexe zur Proteinbio-
synthese; befinden sich im Zellplasma, und zwar am endo-
plasmatischen Retikulum, sowie in einigen Zellorganellen
(→Chloroplasten, →Mitochondrien). Ihr Bildungsort ist
bei Eukaryoten der →Nukleolus.

Sequenzierung: Sequenzanalyse; Methode zur Entschlüsselung
der Basen- bzw. Aminosäuren-Abfolge.

sp.: Die Abkürzung sp. (= species = s. Art) nach einem Gat-
tungsnamen bedeutet, dass die Art nicht bekannt ist oder
nicht genannt zu werden braucht.

Spore: Dauerstadium von Mikroorganismen von sehr unter-
schiedlicher Struktur und Herkunft mit hoher Wider-
standsfähigkeit gegenüber physikalischen und chemischen
Einflüssen.

Sporogonie: Sporenbildung; Phase der Entwicklung der Sporo-
zyste.

spp.: Abkürzung für den Plural von species = mehrere Arten.
Transformation: natürliche Fähigkeit mancher Bakterienarten,

freie DNA aus der Umgebung durch ihre Zellwand hin-
durch aufzunehmen. In der Gentechnik wird die T. häufig
dazu benutzt, um rekombinante Plasmide in Zellen (z. B.
in Escherichia coli) einzuschleusen.



Einleitung

Pilze sind unverzichtbar für das einwandfreie Funk-
tionieren von Ökosystemen. Ihre Lebensweise als Sa-
protrophe hilft organische Substanzen abzubauen und
zu mineralisieren. Als symbiontische Pilze sind sie ver-
antwortlich für bessere Wachstumsraten ihrer Wirtsor-
ganismen (etwa Mykorrhizapilze) oder für bessere Ver-
dauung bei Tieren. Neben diesen positiven Rollen sind
sie als Parasiten wichtige negative Faktoren in Land-
und Forstwirtschaft, sowie der Medizin. Sie sind in wei-
terer vielfältiger Weise bedeutend für den Menschen:
bei der Herstellung von Lebensmitteln, Milchproduk-
ten und alkoholischen Getränken, Antibiotika, bei der
biotechnologischen Gewinnung von Zitronensäure,
Vitamin C, sowie als Speisepilze, Giftpilze, Heilpilze
und psychotrope Pilze.

Traditionellerweise basierte die Erforschung der
Evolution der Pilzgruppen im Zeitablauf bisher auf ver-
gleichender Morphologie, Zytologie, Zellwandchemie,
Ultrastruktur und wegen der schlechten Verfügbarkeit
nur zu einem geringen Grad auf Fossilien (KIRK et al.
2001). Die Zahl der weltweit existierenden Pilze kann
aufgrund des immer noch mangelhaften Erforschungs-
grades nur schwer extrapoliert werden. Eine konservati-
ve Schätzung geht von einem absoluten Minimum von
712.000 weltweit existierenden Pilzarten aus (SCHMIT
& MUELLER 2007). Die tatsächliche Anzahl der Pilze
dürfte jedoch weit höher liegen. Eine progressive Schät-
zung liefert HAWKSWORTH (2001) mit bis zu 1,5 Millio-
nen! Von dieser Fülle an Arten sind bisher nur ca.
80.000 Arten beschrieben (SCHMIT & MUELLER 2007).

In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts brachten
kladistische und molekulare Studien große Fortschritte
in der Erforschung der Pilztaxa und im Verstehen der
Verwandtschaft pilzlicher Stämme.

Das Prinzip der
phylogenetische Systematik

Innerhalb der Evolutionsbiologie ist die phylogene-
tische Systematik (Kladistik) die Methode der Wahl zur
Feststellung der stammesgeschichtlichen Verwandt-
schaft. In der modernen phylogenetischen Systematik
strebt man bekanntlich danach, monophyletische
Gruppen zu bilden und nichtmonophyletische Grup-
pen zu beseitigen, sobald die Datenlage das erlaubt. Da-
bei sind folgende Begriffe und Prinzipien wichtig (siehe
z. B. WILEY 1981):

Monophyla sind Gruppen von Arten, die die
Stammart und alle Abkömmlinge umfassen. Das Merk-
malskriterium dafür ist das spezielle abgeleitete Merk-
mal (Synapomorphie), das bei der Stammart erstmals
auftrat und im Originalzustand oder in abgewandelter
Form nur bei dieser Gruppe vorkommt.

Paraphyla sind Gruppen von Arten, die zwar eine
Stammart und einige, aber nicht alle Abkömmlinge
umfassen. Solche Gruppen wurden von den Systemati-
kern auf Grund von ursprünglichen Merkmalen (Ple-
siomorphien) gebildet. Ihnen fehlt sozusagen ein abge-
leiteter Teil, der im System an anderer Stelle eingesetzt
wird. Die meisten Taxonomen erachten solche para-
phyletische Gruppen nicht mehr für wünschenswert,
weil die Merkmalsverteilung im System nicht korrekt
wiedergegeben wird.

Polyphyla sind Gruppen von Arten, deren Stamm-
art einer anderen Gruppe zugeordnet wird. Solche
Gruppen wurden auf Grund von Merkmalskonvergen-
zen (Ähnlichkeiten, die keinen gemeinsamen Ur-
sprung haben) gebildet. Sie werden generell von allen
Systematikern als Taxa abgelehnt, sobald man die Poly-
phylie erkennt.

Phylogenie der Pilze

I . K R I S A I - G R E I L H U B E R

Abstract: Phylogeny of fungi. Progress in molecular biological research and consistent phylogenetic analyses increased the
knowledge about fungal phylogeny enormously. In a short overview the up-to-date phylogeny and the current phylogenetic clas-
sification as a result of the international AFTOL (assembling the fungal tree of life) project is presented.

Key words: Phylogeny, mycota, fungi, mycological systematics.
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Ob etwas ein abgeleitetes oder ein ursprüngliches
Merkmal ist, wird mit dem Außengruppenvergleich
festgestellt: Hat man in der Innengruppe bei einem
Merkmalstyp zwei Zustände, so ist derjenige der ur-
sprüngliche, der auch außerhalb bei den nächsten Ver-
wandten vorkommt. Man muss also schon ein gewisses
Vorwissen besitzen, was die Innengruppe und die Au-
ßengruppe betrifft. Die Polarisierung der Merkmale (Be-
stimmung, was ist ursprünglich oder abgeleitet) wird au-
tomatisch von der verwendeten Software durchgeführt,
sobald die Innen- und Außengruppe festgelegt sind.

Mit den Methoden der DNA-Systematik wurde es
möglich, stammesgeschichtliche Zusammenhänge we-
sentlich klarer zu erkennen als früher, da ungleich mehr
Merkmale zur Verfügung stehen.

Was sind Pilze?

Pilze können nicht mehr einfach als chlorophyll-
freie, heterotrophe, thallische Eukaryoten mit Zellwand
zumindest in einem Lebensstadium (MÜLLER & LÖFFLER
1992) definiert werden. Das wäre keine monophyleti-
sche Gruppierung. Die Echten Pilze, Fungi, können
heute so abgegrenzt werden: absorbtive heterotrophe
Eukaryoten mit Sporen mit Chitin, ohne Plastiden, oh-
ne Phagotrophie und tubuläre Cilien, mit Lysinsynthese
über den AAA-Pfad und mit Mitochondrien mit fla-
chen Cristae (CAVALIER-SMITH 2001).

Fossilbefunde
und evolutionäre Radiation

Die Substitutionsrate in DNA-Sequenzen ist ein
Maß für den Zeitraum der evolutionären Ausbreitung
(KIRK et al. 2001). BERBEE & TAYLOR (1993) berechne-

ten die Entstehung der Chytridiomycota ungefähr vor
550 Millionen Jahren, der Abtrennung der Ascomyco-
ta-Basidiomycota-Linie vor ca. 400 Millionen Jahren,
viele Schlauchpilzhefen und Schimmelpilze entstanden
nach dem Erscheinen der Angiospermen in den letzten
200 Millionen Jahren.

Neue Fossilfunde und verbesserte analytische Me-
thoden unterstützen die Entstehung aller existierenden
Stämme im Devon. Paleopyrenomycites devonicus ist ein
fossiler Schlauchpilz aus dem Unteren Devon (TAYLOR
& BERBEE 2007). Prototaxites wird neuerdings aufgrund
bestimmter Kohlenstoffisotope als fossiler heterotropher
Organismus und angesichts der tubulären anatomischen
Struktur als Pilz aus dem Unteren Devon interpretiert
(BOYCE et al. 2007).

Die Phylogenie der Pilze in Standard-
werken und wichtiger Literatur

Die im Standardwerk KIRK et al. (2001) präsentier-
te Klassifikation der Stammesgeschichte listet pilzliche
Organismen in drei Reichen (Fungi, Chromista, Proto-
zoa) auf. Dabei sind Animalia und Fungi Schwester-
gruppen die von choanozoen-ähnlichen Vorfahren in-
nerhalb der Protozoen abstammen. Für die früher disku-
tierte Hypothese der Abstammung der Asco- und Basi-
diomycota von den Rotalgen wurde keine molekulare
Bestätigung gefunden. Pilzähnliche Organismen in den
beiden anderen Reichen (Chromista, Protozoa) sind po-
lyphyletisch entstanden. Innerhalb der Protozoa sind
die pilzähnlichen Oganismen alle Schleimpilzgruppen,
die jedoch untereinander nicht näher verwandt sind.
Die Acrasidae gehören zu den amöboiden flagellaten
Protozoen. Die echten Schleimpilze, Protosteliden und
Dictyosteliden fallen in ein Kluster mit den Rhizopoda,
Plasmodiophoride stehen bei den amöboiden, photo-
synthetischen Chlorarachniden und Cercomonaden.
Innerhalb des Reiches Fungi (Echte Pilze) unterstützen
molekulare Daten die Monophylie von Asco- und Basi-
diomycota. Innerhalb der Ascomycota nimmt Neolecta
eine basale Position ein, gemeinsam mit Pneumocystis,
Schizosaccharomyces und den Taphrinales, angeführt als
Archiascomycetes. Chytridiomycetes und Zygomycetes
sind polyphyletisch. Die Glomales erscheinen basal zu
den Asco- und Basidiomycetenlinien. Das steht augen-
scheinlich im Zusammenhang mit ihrer Rolle als My-
korrhizapilze assoziiert mit den ersten Landpflanzen, be-
legt durch Funde von fossilen Glomales im Ordovicium.
Andere Zygomycetengruppen bilden separate Linien
und implizieren dadurch, dass Geißeln unabhängig von-
einander mehrmals verloren wurden und auch Zygospo-
ren mehrmals entstanden sind (KIRK et al. 2001).

Die überwiegend autotrophen Chromista (auch
Stramenopila, Heterokonta) enthalten zwei separate he-
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Abb. 1: Bei der Lungenflechte, Lobaria pulmonaria, ist der Pilz der
formgebende Teil, der sich mit Apothezien sexuell fortpflanzen kann, die Alge
ist untergeordnet. Foto: F. Reinwald.



terotrophe Linien mit pilzlichen Organismen, die beide
von einem ancestralen heterokonten Flagellaten mit
Chloroplasten abstammen. Die eine Linie umfasst die
Oomyceten und Hyphochytridien gemeinsam mit dem
marinen Flagellaten Developayella, die andere Linie die
Labyrinthulomycota (Schleimnetze) und Thraustochyt-
ridien. Innerhalb der Oomyceten werden zwei Unter-
klassen gut unterstützt: Peronosporomycetidae und Sa-
prolegniomycetidae. Die Eipilze (Oomyceten) gehören
also nicht mehr zu den Pilzen, sondern zu den Pflanzen.
Sie sind heute eine Abteilung innerhalb der Stra-
menopilen (auch Chromista oder Heterokonta) und nä-
her mit Braunalgen, Goldalgen und Kieselalgen ver-
wandt als mit den Echten Pilzen. Sie haben die Fähigkeit
zur Photosynthese wieder verloren (WIKIPEDIA 2007).

Hinlänglich bekannt ist mittlerweile auch die Tatsa-
che, dass Flechten keine Pflanzen sind, sondern bei den
Pilzen stehen. Sie sind symbiontische Organismen zwi-

schen einem Pilz und einer oder mehreren Grünalgen
bzw. Cyanobakterien. Da sich nur der Pilz sexuell fort-
pflanzen kann und auch meist formgebend ist, werden
sie zu den Pilzen gestellt, sie sind großteils Schlauchpil-
ze (Abb. 1).

Im Reich Fungi erkennen KIRK et al. (2001) vier
Stämme an: Ascomycota, Basidiomycota, Chytridiomy-
cota und Zygomycota. Die Deuteromycotina (Fungi im-
perfecti) können nicht mehr als formales Taxon akzep-
tiert werden, da sie polyphyletisch sind; es sind Pilze, die
entweder das sexuelle Stadium verloren haben oder
Anamorphe anderer Stämme, besonders von Ascomy-
ceten aber auch von Basidiomyceten. Mit Hilfe moleku-
larer Methoden ist es heute möglich, diese den jeweili-
gen Stämmen zuzuordnen (Abb. 2).

Ein weiteres modernes Standardwerk ist “The My-
cota VII” (MCLAUGHLIN et al. 2001a, b), das Kapitel
über alle Pilzgruppen enthält. Doch in den letzten fünf
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Abb. 2: Aeroaquatische Hyphomyceten. (a) Helicodendron tubulosum, (b) Helicodendron luteoalbum (c) Helicodendron sessile
(d) Clathrosphaerina zalewskii. Diese mitosporen Pilze, die Konidien ausbilden, waren früher bei der künstlichen Gruppe der Fungi
imperfecti, aufgrund molekularer Daten können sie heute den Schlauchpilzen zugeordnet werden (Voglmayr, pers. Mitt.).
Foto: H. Voglmayr.
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Jahren hat sich die molekularbiologische Erforschung
der Pilze sehr beschleunigt und neue Ergebnisse revolu-
tionierten das System weiter, so dass beide Standardwer-
ke (KIRK et al. 2001; MCLAUGHLIN et al. 2001a, b) be-
reits wieder einer neuen Auflage bedürften. Weitere
wichtige Meilensteine in der Beschaffung eines Über-
blicks über die Phylogenie der Pilze sind ADL et al.
(2005), LUTZONI et al. (2004), TEHLER et al. (2003) und
TAYLOR et al. (2004). LUTZONI et al. (2004) stellen die
erste kollektive Analyse des AFTOL Projektes vor (sie-
he unten).

Die phylogenetische Analyse von vier kombinierten
nucleären protein-codierenden Gensequenzen, die opi-

stokonte Protisten und basale Metazoa und Pilze mitein-

schloss, wies nach, dass Nuclearia, ein Protist, das

Schwestertaxon der Fungi ist (STEENKAMP et al. 2006).

Die Feststellung, dass die monophyletischen Choanofla-

gellata näher mit den Animalia als mit den Fungi ver-

wandt sind, schwächt die Hypothese von CAVALIER-

SMITH (2001), dass ein choanoflagellatenähnlicher Or-

ganismus der direkte Ancestor von Pilzen und Tieren

gewesen sein könnte. Die molekularen Daten weisen

auch andere Hypothesen, z. B. die Gruppierung von

Pflanzen mit Pilzen oder von Tieren und Pflanzen zu-

rück (BLACKWELL et al. 2007).
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Abb. 3:
Phylogenetischer

Baum des Reiches
Pilze aus BLACKWELL et

al. (2007).



Die derzeit
modernste Phylogenie der Pilze

In den letzten Jahren hat sich durch die rasante Ver-
mehrung des Wissens aufgrund molekularbiologischer
Forschung, vor allem der DNA-Sequenzierung unter-
schiedlicher Gene, auch die Kenntnis der Phylogenie
der Pilze verbessert. Maßgeblich dazu beigetragen haben
die revolutionären Projekte „deep hypha” und „AFTOL
– Assembling the Fungal Tree of Life” (BLACKWELL et al.
2007). Viele Zweige des Pilzstammbaumes sind mittler-
weile gut unterstützt. Für einen guten Überblick über
den gegenwärtigen Stand der wissenschaftlichen Erfor-
schung der pilzlichen Phylogenie ist es am schnellsten,
die jüngst erschienene „deep hypha“ Ausgabe der Myco-
logia zu studieren (SPATAFORA et al. 2007a). Die darin
vorgestellte Phylogenie des Pilzreiches ist das Ergebnis
der AFTOL-Initiative und vieler weiterer unabhängiger
Forschungsgruppen. Die Teilnehmer am Projekt fokus-
sierten ihre Untersuchungen auf nukleäre rRNA Gene
und die Protein-codierenden Loci tef1 und rpb1 und
rpb2 als molekulare phylogenetische Marker. Multigen-
Datensätze verstreut über das ganze Pilzreich entstanden
und wurden mit aktuellen phylogenetischen Algorith-
men analysiert. Daraus resultierte die derzeit modernste
phylogenetische Rekonstruktion der Pilze (Abb. 3).

Die Mikrosporidia, die früher zu den Protozoen ge-
zählt wurden, sind extrem reduzierte Pilze und stehen
basal, aber incertae sedis, im Pilzstammbaum (BLACK-
WELL et al. 2007). Sie haben keine Flagellen und keine
Mitochondrien, die Sporen jedoch eine Zellwand mit
Chitin. Sie parasitieren in Tieren, auch im Menschen,
und haben gemeinsam mit den Hefen die kleinste be-
kannte Genomgröße aller eukaryotischen Organismen
(STREETT 1994 in CAVALIER-SMITH 2001).

Wichtige Teilergebnisse von AFTOL sind etwa die
gewonnenen Synapomorphien für tiefe Verzweigungen
in Zusammenhang mit der Septenultrastruktur, z. B.
Monophylie der Agaricomycotina mit Ustilaginomyco-
tina, Monophylie der Dimargaritales mit Trichomycetes
s. str. (CELIO et al. 2007).

JAMES et al. (2007) erhärten die Tatsache, dass
Chytridiomycota paraphyletisch sind. Sie unterschei-
den 14 Stämme, die eine paraphyletische Verwandt-
schaft zu anderen begeißelten Pilzen, etwa den Blasto-
cladiales oder auch zu Olpidium haben.

Auch die Zygomycota, so wie bisher umschrieben,
sind nicht monophyletisch (WHITE et al. 2007). Zwei
Trichomycetengruppen, nämlich die Amoebidiales und
Eccrinales, können nicht mehr als Pilze geführt werden,
sondern sind Protisten, und die anderen Repräsentan-
ten sind paraphyletisch. Basidiobolaceae erscheinen als
Schwestergruppe der Entomophthorales. Glomeromy-

cota gelten als Schwestergruppe zu Basidiomycota mit
Ascomycota (=Dicaryomycota, Dicarya) (SCHÜßLER et
al. 2001). Neue molekulare Befunde anhand proteinco-
dierender Gene bestätigen die Monophylie, aber zwei-
feln die Verwandtschaft mit den Dicaroymycota an (RE-
DECKER & RAAB 2007).

Die Agaricomycota lassen eine Gliederung in drei
Unterabteilungen erkennen: Pucciniomycotina, Ustila-
ginomycotina und Agaricomycotina. Die Unterabtei-
lung Pucciniomycotina (Rostpilzartige) enthält die ei-
gentlichen Rostpilze (Pucciniales = Urediniales) und
verwandte Teliosporen-produzierende Taxa (z. B. Septo-
basidiales, Sporidiales). Sie enthält insgesamt acht gro-
ße Stämme, eingestuft als Klassen mit 18 Ordnungen
(AIME et al. 2007).

Die Unterabteilung Ustilaginomycotina (Brandpilz-
artige) umfasst jetzt drei Klassen mit 11 Ordnungen (BE-
GEROW et al. 2007).

Die Unterabteilung Agaricomycotina (Hymenomy-
ceten) umfasst die Klassen Tremellomycetes, Dacrymy-
cetes und Agaricomycetes. Phragmobasidien gibt es in
allen drei Klassen, Holobasidien nur in den Agaricomy-
cetes. Letztere enthalten acht Unterstämme, klassifiziert
als Unterklassen und Ordnungen. Auffällig sind dabei
viele Homoplasien (Konvergenzen) bezüglich der
Fruchtkörpermorphologie (HIBBETT 2007).

Die Ordnung Hymenochaetales wird beherrscht von
holzabbauenden, zumeist Weißfäule hervorrufenden Ar-
ten, die früher in den künstlichen Familien Corticiaceae,
Polyporaceae und Stereaceae zusammengefasst wurden.
Für diesen Stamm gibt es keine eindeutige morphologi-
sche Synapomorphie, jedoch haben fast alle bisher ultra-
strukturell untersuchten Arten dolipore Septen mit
durchgehendem Parenthesom (LARSSON et al. 2007).

Die Ordnung Cantharellales beinhaltet die Gattun-
gen Cantharellus, Craterellus, Hydnum, Clavulina, Mem-
branomyces, Multiclavula, Sistotrema, Botryobasidium, die
Familien Ceratobasidiaceae und wahrscheinlich Tulas-
nella (MONCALVO et al. 2007).

Die Unterklasse Phallomycetidae wird vorgeschla-
gen für den gomphoid-phalloiden Stamm mit den vier
gut unterstützten Ordnungen Geastrales, Hysterangia-
les, Phallales und Gomphales. Die ersten drei Ordnun-
gen sind rein gastroid. In den Gomphales lässt sich die
gastroide Morphologie von epigäischen, nicht gastroi-
den Taxa (z. B. Ramaria) ableiten. Hingegen sind trüf-
felähnliche Formen die Ausgangsform für stinkmorchel-
artige Fruchtkörper (HOSAKA et al. 2007).

Die Russulales (Täublingsartige) enthalten nicht
nur Hutpilze, sondern eine bemerkenswerte Mannigfal-
tigkeit an Fruchtkörperformen: resupinate, scheibenför-
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Abb. 4: Fruchtkörpertypen der Russulales. (a) stereoid: Stereum subtomentosum, (b) clavarioid: Artomyces pyxidatus, (c) ondontioid:
Hericium alpestre, (d) hydnoid pileat: Auriscalpium vulgare, (e) polyporoid: Bondarzewia mesenterica, Foto: F. Reinwald, (f) pileat poroid:
Albatrellus coeruleoporus, (g) pileat lamellär: Lactarius indigo.
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Abb. 5: Fruchtkörpertypen der Boletales. (a) merulioid: Serpula himantioides, (b)
boletoid: Boletus fechtneri, (c) sessil pileat lamellär: Tapinella panuoides, Foto: W.
Klofac, (d) pileat lamellär: Gomphidius maculatus, (e) gastroid: Pisolithus tinctorius,
(f) gastroid: Calostoma ravenelii.
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Abb. 6: Fruchtkörpertypen der Agaricales. (a) resupinat glatt: Cylindrobasidium
evolvens, Foto: W. Zöhrer, (b) clavarioid: Clavaria zollingeri, (c) cyphelloid:
Schizophyllum commune, (d) sessil pileat lamellär: Anthracophyllum archeri, (e) pileat
lamellär: Amanita caesarea, (f) gastroid: Cyathus olla.
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mige, effus-reflexe, clavarioide, pileate und gasteroide.
Hierher gehören 12 Familien mit etwa 80 Gattungen.
Sekrethyphen, deren Inhalt sich mit Aldehyd-Schwe-
felsäure blauschwarz färbt, sind eine gute Synapomor-
phie für die Russulales (MILLER et al. 2007). In die Rus-
sulales gehören jetzt neben den Russulaceae auch Fami-
lien und Gattungen, die früher noch bei den Nichtblät-
terpilzen („Aphyllophorales”) untergebracht waren: et-
wa Stereaceae (Aleurodiscus, Megalocystidium, Stereum,
Xylobolus), Peniophoraceae, Amylostereaceae, Auriscal-
piaceae, Gloeocystidiellaceae, Albatrellaceae, Hericia-
ceae, und Bondarzewiaceae (Abb. 4).

Die Boletales (Röhrlingsartige) bestehen aus sechs
Hauptstämmen im Rang von Unterordnungen: Boleti-
neae, Paxillineae, Sclerodermatineae, Suillineae, Tapi-
nellineae und Coniophorineae. Sie sind eine Schwester-
gruppe der Agaricales und der Atheliales. Die ursprüng-
lichste Form war wahrscheinlich ein Braunfäule hervor-
rufender, resupinater oder polyporoider Basidiomyzet.
(BINDER & HIBBETT 2007) (Abb. 5).

In multiplen Genanalysen können die Agaricales in
sechs Hauptstämme aufgelöst werden: agaricoid, tricho-
lomatoid, marasmioid, hygrophorid, pluteoid und plica-
turopsidoid. Ektomykorrhizen bildeten sich mindestens
elfmal voneinander unabhängig aus. Derzeit werden 30
Familien, vier autonome Triben und zwei informell be-
nannte Stämme unterschieden (MATHENY et al. 2007)
(Abb. 6).

Die AbteilungAscomycota enthält die Taphrinomy-
cotina, Saccharomycotina, und Pezizomycotina (BLACK-
WELL et al. 2007).

Die am frühesten abzweigenden Linien der Abtei-
lung Ascomycota enthalten Neolectales, Pneumocysti-
dales, Schizosaccharomycetales und Taphrinales. Deren
Zusammenfassung in die Unterabteilung Taphrinomy-
cotina (= Archiascomycetes) ist jedoch nicht eindeutig
unterstützt (SUGIYAMA et al. 2007).

Die Unterabteilung Saccharomycotina mit der ein-
zigen Ordnung Saccharomycetales besteht zumindest
aus 12 Stämmen hefeartiger Pilze (SUH et al. 2007).

Die Unterabteilung Pezizomycotina enthält den
Großteil der fädigen, fruchtkörperbildenden und mito-
sporenbildenden Schlauchpilze. Die Pezizomycetes und
Orbiliomycetes mit Apothecien als Fruchtkörper sind da-
bei basal. Alle anderen Taxa inklusive der flechtenbil-
denden Schlauchpilze abgeleitet (SPATAFORA et al.
2007b). Die Pezizomycetes enthalten alle Schlauchpilze
mit operculaten Asci und meist mit Apothecien. Sie las-
sen drei Untergruppen erkennen, die derzeit alle in der
Ordnung Pezizales eingeordnet werden (HANSEN & PFI-
STER 2007). Dothideomycetes umfassen die Mehrheit der
bitunicaten, stromatösen Schlauchpilze. Aufgrund der
molekularen Daten können zwei neue Unterklassen,
Pleosporomycetidae und Dothideomycetidae, erfasst wer-
den (SCHOCH et al. 2007). Die Klasse Eurotiomycetes
fasst prototunicate, bitunicate und lichenisierte Arten zu-
sammen in den zwei Unterklassen Eurotiomycetidae und
Chaetothyriomycetidae. Die Monophylie konnte mole-
kular erhärtet werden (GEISER et al. 2007). Der Großteil
der inoperculaten Schlauchpilze mit Apothecien oder
Kleistothecien ist in der Klasse Leotiomycetes (WANG et
al. 2007) mit den Ordnungen Helotiales, Rhytismatales,
Erysiphales, Cyttariales und Myxotrichaceae; mit Aus-
nahme der Geoglossaceae. Die Morphologie der Erdzun-
ge ist parallel entstanden. Die Fruchtkörpermorphologie
ist innerhalb der Klasse sehr divers.

Alle nicht-lichenisierten perithecienbildenden Ar-
ten, verwandte cleistothecienbildende und anamorphe
Taxa sind in der Klasse Sordariomycetes mit den drei mo-
lekular gut unterstützen Unterklassen Hypocreomyceti-
dae, Sordariomycetidae und Xylariomycetidae sowie wei-
teren Linien incerte sedis (ZHANG et al. 2007) (Abb. 7).

Die meisten Flechten gehören in die Lecanoromyce-
tes mit drei Unterklassen Acarosporomycetidae, Ostro-

Abb. 7: Hypocreomycetidae. Teleomorph (a) und Anamorph (b) eines zu den Schlauchpilzen gehörenden Kissenpustelpilzes, also
Hauptfruchtform mit sexuell gebildeten Sporen und Nebenfruchtform mit asexuell gebildeten Konidien. (a) Hypocrea minutispora (b)
Trichoderma minutisporum. Foto: W. Jaklitsch.
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pomycetidae und Lecanoromycetidae. Hier gibt es je-
doch noch Unstimmigkeiten in der Abstimmung mit der
traditionellen Verwendung der Ascusmorphologie als sy-
stematisches Merkmal (MIADILKOWSKA et al. 2007).

Die aktuelle phylogenetische
Klassifikation der Pilze

Mit den aktuellen Ergebnissen der neueren moleku-
larbiologischen Untersuchungen schlagen HIBBETT et
al. (2007) jetzt eine umfassende phylogenetische Klassi-
fikation vor (Abb. 8, 9, 10, Tab. 1), die in Lehrbücher
und Vorlesungen über Pilze Einzug halten könnte: Sie
enthält 195 Taxa von der Domäne bis zum Rang der
Ordnung. Davon sind nur 19 neu (teilweise werden
auch schon bisher verwendete, aber ungültig beschrie-
bene Namen, validiert): Dikarya (als Unterreich);
Chytridiomycota, Neocallimastigomycota (Stämme);
Agaricomycetes, Dacrymycetes, Monoblepharidomyce-
tes, Neocallimastigomycetes, Tremellomycetes (Klas-
sen), Eurotiomycetidae, Lecanoromycetidae, Mycocali-
ciomycetidae (Unterklassen), Acarosporales, Corticia-
les, Baeomycetales, Candelariales, Gloeophyllales, Me-
lanosporales, Trechisporales, Umbilicariales (Ordnun-
gen). Die größten Änderungen gegenüber bisherigen
Systemen gibt es dabei in den Chytridiomycota und Zy-

gomycota im klassischen Sinn. Die Chytridiomycota
sind sehr eng aufzufassen, Blastocladiomycota und Neo-
callimastigomycota gehören nicht mehr dazu und sind
separate Stämme begeißelter Pilze. Arten, die traditio-
nell bei den Zygomycota waren sind aufgeteilt auf Glo-
meromycota und einige Unterstämme incertae sedis,
wie Mucoromycotina, Entomophthoromycotina, Kick-
xellomycotina und Zoopagomycotina. Die Microspori-
dia sind ebenfalls bei den Fungi, aber noch nicht weiter
unterteilt. Einige Gattungen basaler Pilze haben noch
eine unsichere Position im Phylogramm und wurden
konsequenterweise keinem höheren Taxon zugeordnet,
etwa Basidiobolus, Caulochytrium, Olpidium und Rozella.

Im Zeitalter des Internets spielt dieses auch bei der
Vorstellung der Pilzphylogenie eine wichtige Rolle. On-
line Pilztaxonomieseiten sprießen und sind eine wichti-
ge aktuelle Informationsquelle, etwa GenBank
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/), tree of life
project (tolweb.org/tree), Myconet für die Schlauchpil-
ze (alle zitiert in HIBBETT et al. 2007) und natürlich AF-
TOL (http://www.clarku.edu/faculty/dhibbett/AF-
TOL/AFTOL.htm).

Die hier vorgestellte Phylogenie der Pilze wird wei-
terhin durch neue Erkenntnisse zu verbessern sein, um
dem Endziel, die Stammesgeschichte der Pilze zu ent-
schlüsseln und eine stabile Klassifikation zu erreichen,
noch näher zu kommen.

Zusammenfassung

Fortschritte in der molekularbiologischen For-
schung und übereinstimmende phylogenetische Analy-
sen haben unser Wissen um die Phylogenie der Pilze
entscheidend bereichert. In einem kurzen Überblick
wird der heutige Wissensstand und die daraus resultie-
rende Klassifikation als Ergebnis des AFTOL-Projektes
(assembling the fungal tree of life) dargestellt.
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Abb. 10: Phylogenie und Klassifikation der Basidiomycota. Aus HIBBETT et al.
(2007).
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Domäne Eukaryota
Reich Fungi
Stamm Chytridiomycota (= Archemycota p.p)
Klasse Chytridiomycetes
Ordnung Chytridiales
Ordnung Rhizophydiales
Ordnung Spizellomycetales
Klasse Monoplepharidomycetes
Ordnung Monoblepharidales
Stamm Neocallimastigomycota
Klasse Neocallimastigomycetes
Ordnung Neocallimastigales
Stamm Blastocladiomycota (= Allomycota)
Klasse Blastocladiomycetes
Ordnung Blastocladiales
Stamm Microsporidia
Stamm Glomeromycota
Klasse Glomeromycetes
Ordnung Archaeosporales (= Geosiphonales)
Ordnung Diversisporales
Ordnung Glomerales
Ordnung Paraglomerales
Unterstämme inc. sedis (keinem Stamm zugeordnet):
Unterstamm inc. sedis Mucoromycotina
Ordnung Mucorales
Ordnung Endogonales
Ordnung Mortierellales
Unterstamm inc. sedis Entomophthoromycotina
Ordnung Entomophthorales
Unterstamm inc. sedis Zoopagomycotina
Ordnung Zoopagales
Unterstamm inc. sedis Kickxellomycotina
Ordnung Kickxellales
Ordnung Dimargaritales
Ordnung Harpellales
Ordnung Asellariales
Unterreich Dikarya (= Neomycota)
Stamm Ascomycota
Unterstamm Taphrinomycotina
Klasse Taphrinomycetes
Ordnung Taphrinales
Klasse Neolectomycetes
Ordnung Neolectales
Klasse Pneumocystidomycetes
Ordnung Pneumocystidales
Klasse Schizosaccharomycetes
Ordnung Schizosaccharomycetales
Unterstamm Saccharomycotina
Klasse Saccharomycetes
Ordnung Saccharomycetales
Unterstamm Pezizomycotina
Klasse Arthoniomycetes
Ordnung Arthoniales
Klasse Dothideomycetes
Unterklasse Dothideomycetidae
Ordnung Capnodiales
Ordnung Dothideales
Ordnung Myriangiales
Unterklasse Pleosporomycetidae
Ordnung Pleosporales
Dothideomycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet):
Ordnung inc. sedis Botryosphaeriales
Ordnung inc. sedis Hysteriales
Ordnung inc. sedis Patellariales
Ordnung inc. sedis Jahnulales
Klasse Eurotiomycetes
Unterklasse Chaetothyriomycetidae
Ordnung Chaetothyriales

Tab. 1: Phylogenetische Klassifikation nach HIBBETT et al. (2007) bis zum Rang der Ordnung.



364

Ordnung Pyrenulales
Ordnung Verrucariales
Unterklasse Eurotiomycetidae
Ordnung Coryneliales
Ordnung Eurotiales
Ordnung Onygenales
Unterklasse Mycocaliciomycetidae
Ordnung Mycocaliciales
Klasse Laboulbeniomycetes
Ordnung Laboulbeniales
Ordnung Pyxidiophorales
Klasse Lecanoromycetes
Unterklasse Acarosporomycetidae
Ordnung Acarosporales
Unterklasse Lecanoromycetidae
Ordnung Lecanorales
Ordnung Peltigerales
Ordnung Teloschistales
Unterklasse Ostropomycetidae
Ordnung Agyriales
Ordnung Baeomycetales
Ordnung Ostropales
Ordnung Pertusariales
Lecanoromycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet):
Ordnung inc. sedis Candelariales
Ordnung inc. sedis Umbilicariales
Klasse Leotiomycetes
Ordnung Cyttariales
Ordnung Erysiphales
Ordnung Helotiales
Ordnung Rhytismatales
Ordnung Thelebolales
Klasse Lichinomycetes
Ordnung Lichinales
Klasse Orbiliomycetes
Ordnung Orbiliales
Klasse Pezizomycetes
Ordnung Pezizales
Klasse Sordariomycetes
Unterklasse Hypocreomycetidae
Ordnung Coronophorales
Ordnung Hypocreales
Ordnung Melanosporales
Ordnung Microascales
Unterklasse Sordariomycetidae
Ordnung Boliniales
Ordnung Calosphaeriales (zu den Diaporthales?)
Ordnung Coniochaetales
Ordnung Diaporthales
Ordnung Ophiostomatales
Ordnung Sordariales
Unterklasse Xylariomycetidae
Ordnung Xylariales
Sordariomycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet):
Ordnung inc. sedis Lulworthiales
Ordnung inc. sedis Meliolales
Ordnung inc. sedis Phyllachorales
Ordnung inc. sedis Trichosphaeriales
Pezizomycotinae inc. sedis (keiner Klasse zugeordnet):
Ordnung inc. sedis Lahmiales
Ordnung inc. sedis Medeolariales
Ordnung inc. sedis Triblidiales
Stamm Basidiomycota
Unterstamm Pucciniomycotina (Urediniomycetes)
Klasse Pucciniomycetes
Ordnung Septobasidiales
Ordnung Pachnocybales
Ordnung Helicobasidiales
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Ordnung Platygloeales
Ordnung Pucciniales (Uredinales)
Klasse Cystobasidiomycetes
Ordnung Cystobasidiales
Ordnung Erythrobasidiales
Ordnung Naohideales
Klasse Agaricostilbomycetes
Ordnung Agaricostilbales
Ordnung Spiculogloeales
Klasse Microbotryomycetes
Ordnung Heterogastridiales
Ordnung Microbotryales
Ordnung Leucosporidiales
Ordnung Sporidiobolales
Klasse Atractiellomycetes
Ordnung Atractiellales
Klasse Classiculomycetes
Ordnung Classiculales
Klasse Mixiomycetes
Ordnung Mixiales
Klasse Cryptomycocolacomycetes
Ordnung Cryptomycocolacales
Unterstamm Ustilaginomycotina
Klasse Ustilaginomycetes
Ordnung Urocystales
Ordnung Ustilaginales
Klasse Exobasidiomycetes
Ordnung Doassansiales
Ordnung Entylomatales
Ordnung Exobasidiales
Ordnung Georgefischeriales
Ordnung Microstromatales
Ordnung Tilletiales
Ustilaginomycotina inc. sedis (keiner Klasse zugeordnet)
Ordnung inc. sedis Malasseziales
Unterstamm Agaricomycotina (Hymenomycetes, Basidiomycetes)
Klasse Tremellomycetes
Ordnung Cystofilobasidiales
Ordnung Filobasidiales
Ordnung Tremellales
Klasse Dacrymycetes
Ordnung Dacrymycetales
Klasse Agaricomycetes
Unterklasse Agaricomycetidae
Ordnung Agaricales
Ordnung Atheliales
Ordnung Boletales
Unterklasse Phallomycetidae
Ordnung Geastrales
Ordnung Gomphales
Ordnung Hysterangiales
Ordnung Phallales
Agaricomycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet)
Ordnung inc. sedis Auriculariales
Ordnung inc. sedis Cantharellales
Ordnung inc. sedis Corticiales
Ordnung inc. sedis Gloeophyllales
Ordnung inc. sedis Hymenochaetales
Ordnung inc. sedis Polyporales
Ordnung inc. sedis Russulales
Ordnung inc. sedis Sebacinales
Ordnung inc. sedis Thelephorales
Ordnung inc. sedis Trechisporales
Basidiomycota inc. sedis (keinem Unterstamm zugeordnet)
Klasse inc. sedis Wallemiomycetes
Ordnung inc. sedis Wallemiales
Klasse inc. sedis Entorrhizomycetes
Ordnung inc. sedis Enthorrhizales
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Einleitung

Arten und Ökosysteme wie wir sie heute kennen,
sind das Ergebnis Jahrmillionen dauernder Evolutions-
prozesse und stellen nur den momentanen Stand der
Entwicklung des Lebens dar. Die Evolution des Lebens
schreitet jedoch unaufhörlich voran, selbst in den Au-
genblicken, da Sie diese Zeilen lesen. Um die Ge-
schichte der Pflanzen, von Flora (Gesamtheit der
Pflanzenarten eines Gebietes) und Vegetation (Pflan-
zengemeinschaften eines Gebietes) zu verstehen,
kommt jenen Pflanzen, die vor Jahrmillionen gelebt
haben, eine tragende Rolle zu.

Wie werden jedoch Pflanzen fossil?

Im Gegensatz zu den meisten Tiergruppen verfügen
Pflanzen, von wenigen Ausnahmen unter den Algen
abgesehen, weder über Hartteile wie Kiesel- oder Kalk-
skelett noch über eine harte Schale oder einen Panzer.
Blätter, Früchte, Pollen (Blütenstaub) oder der Stamm
einer Pflanze werden meist voneinander getrennt. Nur
ausnahmsweise, unter besonders günstigen Bedingun-
gen, können Pflanzenteile auch im Verband, wie z.B.
Blüten und Blätter an einem Zweig, erhalten bleiben.
Wind und Wasser spielen eine bedeutende Rolle beim
Transport und der Anreicherung isolierter pflanzlicher
Organe. Erfolgt ihre rasche Einbettung in geeignetes
Sediment wie z.B. Ton oder Sand und wird der Zutritt
von Sauerstoff verhindert, sodass Verwesungsprozesse
hintan gehalten werden, sind wesentliche Vorausset-
zungen zur Fossilisation gegeben. Nach vielen Jahrmil-
lionen geben solche Pflanzenreste als Dokumente der
Erdgeschichte Auskunft über die Organisation früheren
Lebens (Abb. 1, 2).

Die Arbeit des Paläobotanikers, ist durchaus mit je-
ner eines Kriminalisten zu vergleichen. Die detaillierte

Dokumentation einer Fossillagerstätte steht am Beginn
mühsamer Arbeit, einem Puzzle vergleichbar. Welcher
Pollen und welches Blatt stammen von einer Art? Sind
auch die Früchte dieser Art überliefert? Die verschiede-
nen Organe der ehemaligen Pflanzenarten müssen nun
erkannt werden, um die einzelnen Organismen, ihre
Organisation, systematische Zugehörigkeit, Abstam-
mung und Vielfalt zu verstehen. In weiterer Folge steht
der Versuch Lebensgemeinschaften und Lebensräume
sowie das Klima früherer erdgeschichtlicher Perioden
und ihre Entwicklung zu rekonstruieren.

Die Entwicklung der sauerstoffhältigen
Atmosphäre

Luft setzt sich heute aus ca. 80% Stickstoff, 21%
Sauerstoff, 1% Argon und 9% verschiedener Spuren-
gase zusammen. Die frühe Atmosphäre war, nach allem
was wir bisher wissen, Sauerstoff frei, ein Gemisch vor
allem aus Wasserdampf (H2O), Kohlendioxid (CO2)
und Schwefelwasserstoff (H2S) sowie Methan (CH4),
Stickstoff (N2), Kohlenmonoxid (CO) und Ammoni-
ak. Bildung und Akkumulation freien Sauerstoffs in der
Atmosphäre stellten wesentliche Faktoren der Evolu-
tion irdischen Lebens dar, untrennbar verbunden mit
der Entwicklung der Photosynthese.

Stromatolithe sind eng laminierte Gebilde, deren
Entstehung u.a. auf Cyanobakterien (früher als Blaual-
gen bezeichnet) zurückgeführt wird. Cyanobakterien
werden als die ältesten Organismen betrachtet, die
Photosynthese betreiben, bei der Sauerstoff freigesetzt
wird. Sie besiedelten großflächig den Untergrund küs-
tennaher Zonen des Urozeans (Abb. 3). Sedimentkörn-
chen lagerten sich an diesen Matten von Mikroorganis-
men ab. Im Zuge der Photosynthese wurde dem Wasser
Kohlenstoffdioxid entzogen, wodurch ursprünglich ge-

Fossile Pflanzen – Puzzlesteine der Evolution

J . K O VA R - E D E R

Abstract: Fossil plant remains a puzzle to recover evolution. Selected examples demonstrate the manifold possibilities which
fossil plant remains as well as their traces offer to unravel evolution. Modern technologies indicate that the information potenti-
al is far from being fully exhausted.

Key words: Fossil plants, evolution, vegetation, atmosphere, climate.

Denisia 20,
zugleich Kataloge der
oberösterreichischen

Landesmuseen
Neue Serie 66 (2007):

367-377



löster Kalk zur Ausfällung auf den Cyanobakterienmat-
ten gelangte. Sedimentkörnchen und Kalkablagerungen
bewirkten ein Absterben der Matten der lebenden Mi-
kroorganismen, die nun wegen mangelnden Lichtes
nicht mehr Photosynthese betreiben konnten. Eine
neue Schicht von Cyanobakterien besiedelte wiederum
den Untergrund und der beschriebene Prozess wieder-
holte sich. So kam es zur Bildung fein geschichteter teils
pilzförmig, knolliger Gebilde, den Stromatolithen
(Abb. 4). Sie gehören zu den ältesten Zeugen der Ent-
wicklung einer sauerstoffhältigen Atmosphäre. Die äl-
testen Stromatolithe sind mit ca. 3,5 Milliarden Jahren
aus dem Präkambrium bekannt. Allerdings sind jene
Mikroorganismen, die zur Bildung dieser Gesteine führ-
ten, selbst nicht erhalten.

Im Lauf der Erdgeschichte hat sich die Zusammen-
setzung der Atmosphäre dramatisch verändert. Nicht
nur dass der Sauerstoffgehalt auf rund 21% gestiegen ist,
sondern auch der Anteil atmosphärischen Kohlendi-
oxids unterlag erheblichen Schwankungen und lag so-
wohl im Devon als auch im Mesozoikum weit über dem
heutigen Wert von 260-270 ppm (z.B. BERNER & KOT-
HAVALA 2001, MORA et al. 1996, MCELWAIN 1998)
(Abb. 5). Einen maßgeblichen Beitrag zur Entschlüsse-
lung der Entwicklung des atmosphärischen Kohlendi-
oxidgehaltes liefert die Dichte der Atemöffnungen
(Stomata) in fossilen Pflanzenarten, die über längere
erdgeschichtliche Zeiträume vorkamen. Da Kohlendi-
oxid wie Wasser und Licht eine der wesentlichsten
Komponenten der Photosynthese darstellt, ist auch die
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Abb. 1: Inkohltes Blatt eines Buchsbaumes (Buxus pliocenica), Mataschen,
Steiermark, Neogen, Miozän, ca. 11 Mio. Jahre, NHMW.

Abb. 2: Pollenkorn
von Prunus (Zwetsch-
kenverwandte), Ober-
dorf, Köflach-Voits-
berg Braunkohlere-

vier, Neogen, Miozän,
ca. 17-18 Mio. Jahre,

IPUW.

Abb. 3: Schema der Entstehung von Stromatolithen
(aus WILLIS & MCELWAIN 2002, Fig. 2.8).



Möglichkeit zur Kohlendioxidaufnahme entscheidend.
Diese erfolgt über die Atemöffnungen (Stomata,
Abb. 6)) zumeist an der Unterseite der Blätter. Bei hö-
herem atmosphärischem Kohlendioxidgehalt genügt ei-
ne geringere Stomatadichte als unter einer kohlendioxi-
därmeren Atmosphäre, in der die Pflanzen eine ver-
stärkte Aufnahme von Kohlendioxid durch höhere
Dichte der Stomata erreichen. Mittels eines Stomatain-
dexes können die Schwankungen des atmosphärischen
Kohlendioxidgehaltes in erdgeschichtlichen Perioden
nachvollzogen werden (z.B. LI-QUN CHEN et al. 2001,
ROYER et al. 2001).

Die Eroberung des Festlandes

Die ersten Landpflanzen und die frühesten terrestri-
schen Lebensgemeinschaften sind in einmaliger Weise
in der Fossillagerstätte des Rhynie Chert in Schottland
(ca. 400 Millionen Jahre, unteres Devon) dokumentiert
(GENSEL & ANDREWS 1984; The Rhynie Chert flora).

In der Überschwemmungsebene eines Flusses, in der
auch kleine Seen und Tümpel ausgebildet waren, entwi-
ckelte sich das Ökosystem von Rhynie. Vulkanismus
führte zur Ablagerung von Tuffen und Lava. Die einma-
lige Erhaltung des Ökosystems Rhynie beruht auf der
Überflutung der Pflanzenstandorte durch Kieselsäure
übersättigte heiße Quellen. Allmählich sinkende Was-
sertemperatur und Verdunstung führten zur Bildung von
Sinther. Auf diese Weise wurden einmalig feinste Ge-
webestrukturen konserviert. Durch weitere diageneti-
sche Prozesse (zunehmender Druck durch überlagernde
Gesteinsschichten und damit steigende Temperatur) er-
folgte die Umwandlung des Sinthers in widerstandsfähi-
gen Hornstein.

Die derart überlieferte Flora (und Fauna) ist vielfäl-
tig. Cyanobakterien, Algen, die ältesten bekannten
Flechten repräsentieren niedere Pflanzen. Auch parasi-
tische und symbiontische Pilze sind überliefert. Rhynie
ist nicht zuletzt wegen der Erhaltung der ältesten
Sprosspflanzen berühmt. Ihr sehr einfacher Bau verbin-
det sie: gegabelte Sprosse von einigen mm bis wenige
cm Durchmesser, die Höhen von maximal wenigen dm
erreichten (Abb. 7). Verankerung im Boden sowie Was-
ser- und Nährstoffaufnahme erfolgten durch sehr einfa-
che wurzelähnliche Organe. Primitives Festigungs- und
Leitungsgewebe in den oberirdischen Sprossen er-
möglichte aufrechtes Wachstum und leistete den Trans-
port von Wasser und Nährstoffen. Die oberirdischen
Organe waren von einer Kutikula, einem wachsähnli-
chen Häutchen, das vor Verdunstung schützte, umge-
ben und Atemöffnungen ermöglichten den Gasaus-
tausch (Abb. 8). Manche dieser Pflanzen hatten glatte
Sprosse, andere besaßen kleine blättchenartige Organe.
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Abb. 4: Schliff durch einen Stromatolith, Bolivien, Präkambrium, SMNS.

Abb. 5: Wahrscheinliche Variation des atmosphärischen Kohlendioxidgehaltes
der letzten 400 Millionen Jahre. Kurve basierend auf Modellversuchen unter
Berücksichtigung verschiedener Umweltparameter, nach BERNER & KOTHAVALA
(2001). (Pleistozän und Holozän sind nicht berücksichtigt.) Die Balken geben
die vermutlichen Kohlendioxidwerte wieder wie sie aus der Variation der
Dichte der Stomata fossiler Pflanzen errechnet wurden (nach WILLIS &
MCELWAIN 2002, Fig. 4.3, abgeändert).



Die der Vermehrung dienenden Sporen wurden in Spo-
renbehältern gebildet. Mit dieser Ausstattung waren die
Voraussetzungen für die erfolgreiche Besiedelung des
Festlandes durch die Pflanzen gegeben.

Die verwandtschaftlichen Beziehungen der frühen
Sprosspflanzen sind vielfach noch nicht zweifelsfrei ge-
klärt. Es sind durchwegs längst ausgestorbene Gruppen.
Bei manchen bestehen Merkmalsübereinstimmungen zu
Moosen und Bärlappgewächsen.

Manche Sprosspflanzen lebten in Mischbeständen
mehrerer Arten und bevorzugten organisches Substrat
(abgestorbene Pflanzenreste). Andere wiederum schei-
nen eher als Pioniere auf Sinthersubstrat erfolgreich ge-
wesen zu sein. Manche standen in dichten Beständen,
sich gegenseitig abstützend (Abb. 9). Unterschiedliche,
immer wiederkehrende Vergesellschaftungen im Rhynie
Chert sind Hinweise auf das Bestehen verschiedener,
bereits komplexer Lebensgemeinschaften in diesem
Ökosystem.

Kohlelagerstätten

Wesentliche Voraussetzung für die Entstehung von
Kohlelagerstätten ist die massenhafte Anreicherung ab-
gestorbener Pflanzenreste. Daher sind Kohlelagerstätten
wesentliche Informationsträger zur Entschlüsselung der
Entwicklung der Pflanzen.

Die ältesten Kohlevorkommen stammen aus dem
jüngeren Devon der Bäreninsel (Norwegen), die heute
zwischen dem Nordkap und Spitzbergen liegt. Aus die-
ser Lagerstätte sind die ersten Bäume (Archaeopteris,
Abb. 10) bekannt sowie Hinweise auf die ersten Wälder
der Erdgeschichte. In ihnen waren außer Archaeopteris
Urformen der Schachtelhalme, Bärlappgewächse und
Farnvorläufer vertreten.

Während des Karbon (Steinkohlenzeit) erstreckten
sich ausgedehnte Steinkohlensümpfe in überwiegend
tropisch feuchten geografischen Breiten (Abb. 11). Far-
ne und farnblättrige Samenpflanzen (Farnsamer) bilde-
ten sehr große Blattwedel, die bis mehrere m2 Fläche er-
reichen konnten. Lepidodendron (Schuppenbaum) und
Sigillaria (Siegelbaum), beide Vertreter der Bärlappge-
wächse, waren mit 30-40 m unter den höchsten Bäumen
dieser Zeit. Unter den Farnen, Farnsamern und Schach-
telhalmen gab es niedere Bäume. Die Vielfalt der
Wuchsformen reichte von krautigen Formen (Abb. 12)
und Spreizklimmern (in dichten Beständen stehende
krautige Pflanzen, die sich gegenseitig abstützen), zu
strauchiger und lianenartiger Wuchsform bis hin zu Bäu-
men und Epiphyten. Die verschiedenen Pflanzengrup-
pen bewältigten das Höhenwachstum durch sehr unter-
schiedlichen Stammbau. Über den anatomischen Auf-
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Abb. 7: Rekonstruktion der
primitiven Landpflanze Rhynia
gwynne-vaughanii (aus GENSEL &
ANDREWS 1984).

Abb. 6: Kutikula
(wachsähnliche
Substanz) mit

Atemöffnungen
eines Lorbeerge-

wächses
(Laurophyllum
rugatum) aus

Oberdorf,
Köflach-
Voitsberg

Braunkohle-
revier, Neogen,
Miozän. NHMW.

Abb. 8: Kutikel mit Atemöffnung
(Stoma) von Aglaophyton major,
Rhynie Chert, unteres Devon, ca. 400
Mio. J., H. KERP, Westfälische
Wilhelms-Universität Münster.

Abb. 9: Schliff durch in Hornstein erhaltene, dicht stehende Achsen von
Rhynia gwynne-vaughanii. Die sehr dicht gedrängten stehenden etwa
Dezimeter hohen Pflanzen stützten einander gegenseitig ab und bildeten
dichte Matten. Rhynie Chert, unteres Devon, ca. 400 Mio. J., NHMW.



bau geben vor allem verkieselte Stämme Auskunft. Bei-
spielsweise bildeten die Schachtelhalme Röhrenstämme,
mit einem mächtigen zentralen Markraum, um welchen
Leitungs- und Festigungsgewebe ringförmig ausgebildet
waren (Abb. 13). Bei den Farnen hingegen wurde der
sehr schlanke zentrale Stamm von einem mächtigen
Mantel aus Luftwurzeln und Blattspuren, die den Stamm
entlang zogen, umgeben (Abb. 14). Von den verschiede-
nen Stamm-Modellen der Bäume, die gleichsam eine
Versuchsreihe der Natur darstellen, haben über lange
erdgeschichtliche Zeiträume nur der Typ der Baumfarne
und, wesentlich erfolgreicher, weil heute weit verbreitet,
die Nadelbäume überlebt. Unter den Bärlappgewächsen
und Schachtelhalmen hingegen gibt es weltweit heute
nur mehr krautige Vertreter und die Farnsamer sind
noch im Erdaltertum (Paläozoikum) ausgestorben.

Kohlevorkommen aus der jüngeren Trias dokumen-
tieren die besondere Vielfalt nacktsamiger Pflanzen
(Abb. 15). Zahlreiche dieser Gruppen sind noch wäh-
rend des Erdmittelalters ausgestorben. Kohlevorkom-
men aus der Kreide sind selten. Jene von Grünbach in
Niederösterreich wurden in der Oberkreide (unteres
Campan, ca. 80 Mio. Jahre) gebildet. Die darin überlie-
ferte Flora bekundet bereits eindrucksvoll die Vorherr-
schaft der bedecktsamigen Blütenpflanzen (Angiosper-
men, Abb. 16) (HERMAN & KVAßßßČEK 2002), die seit
der untersten Kreide die verschiedenen terrestrischen
Ökosysteme zu erobern begannen.

Die in Europa verbreiteten Braunkohlelagerstätten
des Paläogen und Neogen (früher als Tertiär zusammen-
gefasst) entstanden in Sumpfgebieten, die von Nadel-
bäumen und Blütenpflanzen geprägt waren. Unter den
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Abb. 12: Annularia spinulosa,
Blattwirtel eines Schachtelhalmes,
Döhlener Becken bei Dresden,
unteres Perm, MMG.

Abb. 11: Rekonstruktion eines Steinkohlewaldes des oberen
Karbon, mit Schuppen- (hohe Bäume rechts) und Siegelbäumen
(hohe Bäume links), Farnsamer (Mitte), krautigen Farnen und
Schachtelhalmgewächsen (vorne), Grafik W. LUMPE Dresden,

NHMW.

Abb. 10: Rekonstruktion
des ältesten Baumes,
Archaeopteris, Ober-Devon,
ca. 350 Mio. Jahre.
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Abb. 13: Arthropitys, versteinerter Stamm eines Schachtelhalmes im
Querschnitt. Deutlich ist der große zentrale Markhohlraum
erkennbar, der für die Schachtelhalme charakteristisch ist.
Chemnitz, unteres Perm, MMG.

Abb. 14: Psaronius, Stammquerschnitt eines Baumfarnes. Der sehr
schlanke zentrale Stamm ist von einem dicken Mantel aus
Luftwurzeln und Blattspuren umgeben. Chemnitz, tiefes Perm.
NHMW.

Abb. 15: Pterophyllum longifolium, gefiedertes Blatt einer
nacktsamigen Pflanze (Bennetittee), obere Trias,
Karn, ca. 220 Mio. J. 220, Lunz, Niederösterreich, NHMW.

Abb. 16: Sabalites longirhachis, Blatt einer Palme, Grünbach,
Niederösterreich, obere Kreide, Campan, ca. 80 Mio. J., NHMW.



Nadelbäumen waren dies vor allem die Sumpfzypressen-
gewächse (Taxodiaceae, nach der modernen Pflanzen-
systematik werden sie heute zu den Zypressengewächsen
(Cupressaceae) gestellt). Wesentliche Vertreter waren
Wasserfichte (Glyptostrobus, Abb. 17) und Sumpfzypres-
se (Taxodium, Abb. 18), die häufig mit dem Tupelobaum
(Nyssa, Abb. 19), Magnolien, Lorbeerarten (Abb. 20)
und dem Gagelstrauch (Myrica) sowie einigen anderen
Arten in zwar wenig diversen aber doch unterschiedlich
zusammengesetzten Pflanzengemeinschaften auftraten.
Artenreich und sehr heterogen hingegen waren die Le-
bensgemeinschaften an nicht von Überflutungen be-
troffenen Standorten außerhalb der Sumpfgebiete. Die
nächsten lebenden Verwandten der paläogenen und
neogenen Arten sind heute vielfach disjunkt (in weit
voneinander entfernt gelegenen Teilarealen) verbreitet
(Südostasien, Kleinasien, südöstliches oder südwestli-
ches Nordamerika, Mittelamerika oder auch Mittel-
meergebiet) oder sogar auf Reliktareale beschränkt. Zu-
meist noch vor dem Beginn der pleistozänen Eiszeit sind
diese Taxa in Mitteleuropa erloschen.

Beispielsweise stellt die Wasserfichte heute ein le-
bendes Fossil dar, das auf südliche Regionen Chinas be-
schränkt ist und die Sumpfzypresse ist nur mehr im Süd-
osten Nordamerikas und Reliktarealen Mexikos verbrei-
tet. Natürliche Vorkommen von Magnolien gibt es in
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Abb. 18: Taxodium miocenicum, Zweig einer
Sumpfzypresse, Hinterschlagen, Hausruck Kohlerevier,
Miozän, Pannon, ca. 9-11 Mio. Jahre, NHMW.

Abb. 19: Nyssa ornithobroma, Samen des Sumpftupelobaumes, Oberdorf,
Köflach-Voitsberg Braunkohlerevier, Neogen, Miozän, ca. 17-18 Mio. Jahre,
NHMW.

Abb. 17: Glyptostrobus europaeus, Zweig einer Was-
serfichte, Oberdorf, Köflach-Voitsberg Braunkohlere-
vier, Neogen, Miozän, ca. 17-18 Mio. Jahre, NHMW.



Nord- und Mittelamerika sowie Ostasien. Fossile Pflan-
zenreste sind damit hervorragende Zeugen der Verände-
rungen pflanzlicher Verbreitungsgebiete aber auch pa-
läogeografischen Wandels (Abb. 21, Mai 1995).

Unterschiede in der Zusammensetzung der Floren
während des Paläogen und Neogen (z.B. Anteil an im-
mergrünen, sommergrünen Arten) dokumentieren in
ausgezeichneter Weise auch den klimatischen Wandel.
Der generelle Trend einer globalen Abkühlung begin-

nend im Eozän wurde von zahlreichen, relativ kürzer
währenden Klimaschwankungen überlagert. Während
für das Eozän in weiten Teilen Europas nahezu tropische
klimatische Verhältnisse anzunehmen sind, z.B. Flora
des London Clay (COLLINSON 1983), Messel bei Darm-
stadt (BUNESS 2005), baltischer Bernstein (siehe un-
ten), ist im Miozän die wärmste Phase an der Wende
Unter/Mittel-Miozän gekennzeichnet durch feucht-
warmgemäßigte bis feucht-subtropische Verhältnisse z.
B. Floren von Wackersdorf (KNOBLOCH & KVAČEK
1976; GREGOR 1978), Oberdorf, Köflach-Voitsberger
Kohlerevier (KOVAR-EDER et al. 2001).

Bernstein

Hervorragende Dokumentation bietet die Erhaltung
pflanzlicher und tierischer Fossilien auch in Bernstein,
der diagenetisch verfestigtes Harz verschiedener Baum-
arten darstellt. Der älteste bekannte Bernstein stammt
aus dem jüngeren Erdaltertum (ca. 260 Millionen Jah-
re). Der wohl best erforschte ist der baltische Bernstein,
dessen Alter ca. 50 Mio. Jahre (Eozän) beträgt, und der
aus dem fossilen Baumharz einer Kiefer hervorgegangen
ist (SCHLEE 1990, WEISCHAT &WICHARD 1998, GANZE-
LEWSKI & SLOTTA 1997). Wahrscheinlich bewirkten
Verletzungen der Kiefernrinde den starken Harzfluss.
Der Wald, in dem das Harz in großen Mengen gebildet
wurde, gedieh in nördlichen Bereichen des Ostseegebie-
tes einschließlich dem südlichen Schweden und Finn-
land. Kleine Pflanzenteile (Abb. 22) und Tiere, vor al-
lem Insekten, aber selten auch z.B. Schnecken oder Vo-
gelfedern wurden im baltischen Bernstein ausgezeichnet
konserviert (SCHLEE 1990, WEISCHAT & WICHARD

1998). Außer Kiefern waren Eichen, Lorbeerbäume und
Palmen in diesen Wäldern vertreten. Flora und Fauna,
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Abb. 21: Mastixia amygdalaeformis, Frucht eines Hartriegel-Verwandten. Die Familie Mastixiaceae ist heute auf Südostasien beschränkt,
wo ihre Vertreter unter subtropisch/tropischen warm-feuchten Klimaverhältnissen vorkommen. Langerwehe bei Düren, Nordrhein-
Westfalen, Neogen, Miozän, SMNS.

Abb. 20: Laurophyllum
pseudoprinceps, Blatt

eines Lorbeergewächses,
Mataschen, Steiermark,
Neogen, Miozän, ca. 11

Mio. Jahre, NHMW.



die aus dem baltischen Bernstein bekannt geworden
sind, deuten auf subtropisch-tropisch warmes Klima in
diesem Gebiet während des Eozän hin wie es auch von
anderen Fundstellen dokumentiert ist.

DNA fossiler Pflanzen

Die Analyse der Erbsubstanz (DNA) hat zur Revolu-
tion der Abstammungslehre innerhalb weniger Jahre ge-
führt. Modernen Stammbäumen (Tree of Life, web pro-
ject) liegen derzeit allerdings ausschließlich die Ergeb-
nisse aus den Untersuchungen heute lebender Pflanzen
zugrunde. Die DNA fossiler Pflanzen könnte deshalb we-
sentlich zur Verifizierung dieser Stammbäume beitragen.
Speziell zu Beginn der 90er Jahre gab es zahlreiche Un-
tersuchungen, die auf die Erhaltung fossilen Erbmaterials
unter ganz speziellen Bedingungen hindeuteten (z. B.
SOLTIS et al. 1992, POINAR et al. 1993). Versuche, diese
Ergebnisse zu reproduzieren gelangen allerdings nicht
und eine Reihe kritischer Publikationen ziehen die Er-
haltung aussagefähiger fossiler DNA stark in Zweifel (z.
B. LINDAHL 1997). Sie weisen auf die hohe Wahrschein-
lichkeit der sehr raschen Zerstörung längerer DNA- Ab-
schnitte nach dem Absterben der Pflanzen hin ebenso
wie auf die Wahrscheinlichkeit von Kontaminierungen
(Verunreinigung mit anderer DNA). Erfolgreiche Nach-
weise von DNA sind bisher nicht älter als 100 000 Jah-
re. Ihre Bedeutung liegt vor allem darin, dass sie zu ei-
nem besseren Verständnis von Evolutionsraten (Evoluti-
onsgeschwindigkeit), Artenvielfalt und Verwandt-
schaftsbeziehungen beitragen als dies DNA ausschließ-
lich rezenter Pflanzen vermag (GOLOUBINOFF et al.
1993). Trotz der Problematik rund um die Erhaltung fos-
silen Erbmaterials besteht dennoch die Hoffnung, dass
mit verbesserter Methodik doch noch aussagekräftige
DNA z.B. aus Bernstein nachgewiesen werden kann.

Phytolithe und Photosynthese produkte

Eine viel diskutierte aber weiterhin nicht gelöste
Frage ist jene des ersten Auftretens und der Ausbreitung
offener Landschaften wie Steppe und Savanne, die
durch einen hohen Anteil von Gräsern und Kräutern ge-
kennzeichnet sind. Ihr Nachweis ist aus mehreren Grün-
den schwierig. Gräser und Kräuter bleiben nur aus-
nahmsweise fossil erhalten, weil unter klimatischen Be-
dingungen, die zur Bildung von natürlichen Grasländern
führen, geeignete Sedimentationsverhältnisse meist
nicht gegeben sind. Der Pollen (Blütenstaub) kann aller-
dings überliefert sein. Doch dieser unterliegt vielfach
Windtransport, wobei die Transportentfernung und da-
mit das Ursprungsgebiet oft schwierig zu beurteilen ist.

Eine relativ junge Disziplin ist die Erforschung von
Phytolithen (Abb. 23). Dies sind in pflanzlichen Zellen

oder zwischen diesen eingelagerte, mikroskopisch klei-
ne, opalisierte Körper, die entstehen, wenn Pflanzen
kieselsäurehältiges Wasser aufnehmen. Von verschiede-
nen Gefäßpflanzen werden sie spezifisch wie z.B. bei
vielen Gräsern gebildet. Nach dem Absterben der
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Abb. 22: Zweig einer Thuje in Baltischem Bernstein, Eozän, ca. 50 Mio. Jahre,
SMNS.

Abb. 23: Phytolith eines Grases, Anatolien, Neogen, oberes Miozän, ca. 7
Millionen Jahre, C.A.E. Strömberg, Naturhstoriska Riksmuseet, Stockholm.



Pflanzen können Phytolithe in Sedimenten angerei-
chert und fossil werden. Oftmals stellen sie die einzigen
Überreste von Pflanzen dar. Für das Verständnis der
Entwicklung von Steppen und Savannen, die einen ho-
hen Anteil an Gräsern und Kräutern haben, wird in die
Fortentwicklung der Methoden zur Auswertung von
Phytolithen große Erwartung gelegt (STRÖMBERG 2004).

In den Photosynthese prozessen der Pflanzen gibt es
Unterschiede hinsichtlich der Fixierung von Kohlendi-
oxid. Danach werden vor allem C3- und C4-Pflanzen un-
terschieden. (Die Bezeichnungen C3- bzw. C4-Pflanzen
beziehen sich auf unterschiedliche Photosynthese pro-
dukte dieser Pflanzen.) C4-Pflanzen vermögen Kohlendi-
oxid undWasser effizienter zu nutzen als C3-Pflanzen und
verfügen damit über eine bessere Anpassung an trockene
und heiße Klimate. Während die C3-Photosynthese als
ursprünglich gilt, tritt C4-Photosynthese unter den Be-
decktsamern vor allem bei abgeleiteten Gruppen (z.B.
viele Gräser) auf. Diese unterschiedlichen Photosynthese
prozesse hinterlassen ihre spezifische Kohlenstoff-
isotopensignatur in den Pflanzen und im Boden. Diese
Isotopensignaturen werden daher als wichtige Indikato-
ren für Klima und Vegetation betrachtet. Auch in Zäh-
nen und Knochen von Pflanzenfressern schlägt sich die
Signatur des Photosynthese weges der Nahrungspflanzen
nieder und kann fossil erhalten bleiben. Auch diesen
Umstand versucht sich die Wissenschaft derzeit zum bes-
seren Verständnis von Entstehung und Ausbreitungsge-
schichte natürlicher Grasländer zu Nutze zu machen, in-
dem die Kohlenstoffsignaturen fossiler Böden, Phytolithe
und Pollen, von Zähnen und Knochen fossiler Pflanzen-
fresser untersucht werden. Allerdings sind die Isotopen-
zusammensetzung beeinflussende Faktoren nicht immer
hinreichend bekannt, sodass sich diese Methode erst in
den Kinderschuhen befindet (SMITH & WHITE 2004).

Schlussfolgerungen

Informationsgehalt fossiler Pflanzenreste und ihrer
Spuren sind entsprechend ihrer Erhaltung sehr hetero-
gen. Die Evolution von Pflanzenmorphologie und -anato-
mie von den ersten Landpflanzen bis zu den Bedecktsa-
mern ist nur durch Fossilfunde der unterschiedlichen Or-
ganisationsstufen des Lebens in den verschiedenen Erd-
zeitaltern zu verstehen und zu beweisen. Evolution und
Verwandtschaftsverhältnisse der Pflanzengruppen wer-
den heute durch molekulare Analysen rezenter Pflanzen-
arten zunehmend präziser entschlüsselt. Jedoch sind fossi-
le Pflanzenreste essentiell, um diese Ergebnisse zu validie-
ren. Die Entwicklung der Pflanzengesellschaften von
krautigen Pioniergesellschaften im tiefen Devon bis zu
den komplexen und vielfältigen modernen und hoch spe-
zialisierten Pflanzengesellschaften heute ist ebenfalls nur
durch das Studium möglichst zahlreicher fossiler Pflan-

zenfundstellen verschiedenen Alters und unterschiedli-
cher Erhaltung zu erschließen. Fossile Pflanzen geben
Aufschluss über die Entwicklung der Atmosphäre (Sauer-
stoff- und Kohlendioxidgehalt) und sie ermöglichen Aus-
sagen über das Klima und seine Entwicklung im Lauf der
Erdgeschichte. Moderne Technologien eröffnen neue
Möglichkeiten der Auswertung bisher unbekannter oder
nicht berücksichtigter Parameter wie z.B. das Vorhan-
densein von Phytolithen oder die Untersuchung von Iso-
topen wie jene des Kohlenstoffs als Indikatoren für den
Stoffwechsel (Pflanzen mit C3- oder C4-Stoffwechsel).
Die Erhaltung aussagefähigen Erbmaterials über Jahrmil-
lionen ist noch nicht zweifelsfrei dokumentiert.

Obwohl die Resultate der Untersuchung fossiler
Pflanzenreste immer lückenhaft bleiben werden, stellen
sie unverzichtbare Bausteine zum Verständnis des Le-
bens und der Evolution dar.

Die ausgewählten Beispiele mögen dies verdeutli-
chen. Es ist davon auszugehen, dass die Entwicklung
neuer Technologien weitere, ungeahnte Möglichkeiten
zur Erschließung des Informationspotentials fossiler
Pflanzen bieten werden.

Zusammenfassung

An einigen ausgewählten Beispielen wird die Man-
nigfaltigkeit der Aussagekraft fossiler Pflanzen und ihrer
Spuren (Signaturen) dargestellt. Der Einsatz neuer
Technologien zeigt, dass dieses Informationspotenzial
noch keinesfalls erschöpft ist.
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Einleitung

In einem Brief an Joseph Dalton HOOKER vom 22.
Juli 1879 beschrieb Charles DARWIN das plötzliche Auf-
treten der bedecktsamigen Pflanzen (Angiospermen)
und ihr rasches Übernehmen einer dominierenden Rol-
le in den Fossilbelegen sowohl als ein verblüffendes
Phänomen („perplexing phenomenon”) als auch als ein
widerwärtiges Mysterium („abominable mystery”) für
all jene, die an eine extrem graduelle Evolution mit
langsamen Veränderungen glauben (CREPET 2000;
DARWIN 1903). Mehr als ein Jahrhundert nach diesem
Brief sind auch heute noch eine Reihe von Fragen zur
Biogeographie von Pflanzensippen offen und stehen im
Fokus vieler systematisch orientierter Wissenschaftsdis-
ziplinen.

Lange Zeit lag die Untersuchung dieses Mysteriums
mehr oder weniger ausschließlich im Aufgabenbereich
der vergleichenden Morphologie, der traditionellen Ta-
xonomie und der Untersuchung von Fossilien, wobei
letztere hauptsächlich aus Pollen und Blattresten be-
standen. Die fossilen Nachweise für viele Organismen-
gruppen sind naturgemäß unvollständig und spiegeln
deshalb nur ein rudimentäres Bild ursprünglicher Ver-
breitungsmuster wider. Nicht wenige Organismen eig-
nen sich aufgrund ihrer Morphologie und Textur nur

bedingt, oder kaum zur Fossilisierung und entziehen
sich deshalb einer chorologischen oder genealogischen
Interpretation morphologisch basierter Daten. In diese
Gruppe mit Vertretern notorisch unterrepräsentierter
Fossilbefunde fallen auch viele hauptsächlich krautige
Pflanzenfamilien.

Erst durch die Entwicklung molekularer Techniken
sind neue Daten und leistungsfähige Algorithmen ver-
fügbar, die es heute besser als früher ermöglichen, sol-
che Fragen adäquat anzusprechen. Vor allem die Ana-
lyse von DNA-Sequenzen hat uns in den letzten Jahren
wichtige Einblicke in die Mechanismen und Prozesse
der Diversifikation und Evolution praktisch aller orga-
nismischer Linien ermöglicht (WOESE 2000). Dieser
Trend hält bis heute an und verfeinerte und verbesser-
te Techniken erlauben immer detailliertere Analysen
bis hin zur Untersuchung der Entwicklung einzelner
isolierter Populationen.

Die Evolution der Monokotyledonen

Innerhalb der Eukarya mit echtem Zellkern gehören
die Angiospermen zu den umfangreichsten terrestri-
schen Radiationen des Lebens und repräsentieren eine
Modellgruppe für das Studium vonMustern und Mecha-
nismen der Diversifikation (DAVIES et al. 2004; WOESE

Migration durch Disporenverbreitung und
Vikarianz bei Pflanzen – eine Analyse evolutionärer

Mechanismen anhand molekularer Daten am Beispiel
der Pflanzenfamilie Hyacinthaceae

M. P F O S S E R

Abstract: Migration to new habitats facilitated by dispersal of diaspores and vicariance through fragmentation of past distribut-
ion areas are important factors in plant evolution, eventually leading to the formation of new species or lineages. Such processes
are frequently accompanied by mutations and changes in the allele frequencies of founder populations giving rise to altered ge-
netic and morphological composition of the resultant populations. In the asparagalean family Hyacinthaceae such processes oc-
cur both in a small scale, when local endemics are formed or when islands are newly colonized, but also in a larger scale, when
migration from primary distribution centers (S Africa) to secondary centers of diversity (Mediterranean region) took place in the
geological past. Reconstruction of genealogical history based on the analysis of molecular data is an important tool to illustrate
such processes. Here we present phylogenetic data, corroborated by morphological, cytological, karyological and other evidence
on the evolution of this monocot family.

Key words: Phylogeny, migration, vicariance, diaspore dispersal, island evolution.
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Galtonia viridiflora
Galtonia princeps
Zahariadia saundersiae

Scilla siehei
Scilla cf. bulgarica
Scilla spetana
Scilla nana
Scilla albescens
Scilla cydonia acc. 1
Scilla cydonia acc. 2
Scilla subnivalis
Muscari botryoides
Muscari comosum
Muscari macrocarpum
Schnarfia messeniaca
Chouardia litardierei
Nectaroscilla hyacinthoides
Bellevalia aff. brevipedicellata
Bellevalia trifoliata
Fessia vvedenskyi
Fessia puschkinioides
Fessia greilhuberi
Zagrosia persica acc. 1
Zagrosia persica acc. 2
Hyacinthus orientalis
Pfosseria bithynica
Othocallis sp.
Puschkinia scilloides
Prospero elisae acc. 1
Prospero elisae acc. 2
Prospero haritonidae
Prospero obtusifolium
Hyacinthella dalmatica
Hyacinthella heldreichii
Hyacinthoides non-scripta
Hyacinthoides hispanica
Hyacinthoides vincentina
Hyacinthoides reverchonii
Hyacinthoides lingulata
Hyacinthoides aristidis
Hyacinthoides italica
Autonoe latifolia
Autonoe haemorrhoidalis
Tractema monophyllos acc. 2
Tractema monophyllos acc. 1
Tractema lilio-hyacinthus
Oncostema dimartinoi
Oncostema villosa
Oncostema peruviana
Brimeura amethystina
Barnardia scilloides
Drimiopsis botryoides ssp. botryoides
Drimiopsis botryoides ssp. prostrata
Drimiopsis maculata
Drimiopsis barteri
Ledebouria somalensis
Ledebouria urceolata
Ledebouria socialis
Ledebouria revoluta
Ledebouria cordifolia
Schizocarphus nervosus
Lachenalia pallida
Lachenalia aloides
Polyxena calcicola
Lachenalia namibiensis
Whiteheadia etesionamibensis
Veltheimia bracteata
Eucomis punctata
Merwilla sp. 2
Merwilla sp. 1
Merwilla lazulina
Ornithogalum umbellatum
Ornithogalum angustifolium
Ornithogalum pannonicum
Ornithogalum amphibolum
Ornithogalum wiedemannii
Ornithogalum montanum
Ornithogalum pascheanum
Ornithogalum fimbriatum
Ornithogalum gussonei acc. 2
Ornithogalum gussonei acc. 1
Honorius prasandrus
Loncomelos brachystylus
Melomphis arabica
Eliokarmos thyrsoides
Cathissa concinna
Eliokarmos bolusianus
Eliokarmos graminifolius

Dipcadi serotinum acc. 1
Dipcadi serotinum acc. 2
Dipcadi fulvum
Dipcadi viride
Pseudogaltonia clavata
Stellarioides ecklonii
Stellarioides longebracteata
Stellarioides tenuifolia
Albuca sp.
Albuca nelsonii
Stellarioides etesiogaripensis
Galtonia candicans
Charybdis hesperia
Charybdis maritima

Urginea undulata
Charybdis aff. numidica

Karoophila bolusii
Urginavia micrantha
Urginavia sp.
Drimia elata
Urginea sensu lato
Urginavia altissima
Rhadamanthus sp. 1
Rhadamanthus sp. 2
Ebertia nana
Thuranthos indicum sensu lato
Bowiea volubilis
Oziroe sp.
Oziroe biflora
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AAbb. 1: Maximum-Parsimony-Tree und
geographische Verbreitung basaler Taxa

der Hyacinthaceen-Verwandtschaft.
A: Phylogenetische Rekonstruktion

(maximum parsimony) der wichtigsten
Gattungen der Hyacinthaceen. Bootstrap-

Werte > 50% sind oberhalb der Äste
eingezeichnet. Unterfamilien- und Tribus-
Zuordnungen sensu SPETA (1998a, b) sind
am rechten Rand angegeben. Knoten mit

ausgefüllten Kreisen markieren gut
abgesicherte Beziehungen (Jackknife
Algorithmus > 0,63), offene Kreise

markieren schwach abgesicherte Gruppen
(Werte > 0,5 aber < 0,63).

B: Zuordnung basaler Taxa zu den
unterschiedlichen geographischen

Regionen Südamerika (grün), südliches
Afrika (rot) und

Madagaskar/Arabien/Indien (gelb).



2000). Phylogenetische Beziehungen innerhalb der An-
giospermen wurden in den letzten Jahren in groß ange-
legten Projekten unter Einbeziehung vieler verschiede-
ner Forschungsgruppen untersucht und haben unsere
Kenntnisse der Beziehungen auf Familienebene und da-
rüber entscheidend beeinflusst (APG 1998 2003; HILU
et al. 2003). Dabei wurden sämtliche DNA enthaltende
Zellkompartimente (Zellkern, Plastiden und Mitochon-
drien) mit einer Reihe verschiedener DNA-Marker in
die Analyse miteinbezogen (QIU et al. 1999, 2000).

Traditionellerweise werden alle Angiospermen in
die zwei großen Gruppen der Zweikeimblättrigen (Diko-
tyledonen) und Einkeimblättrigen (Monokotyledonen)
eingeteilt. Die molekularen Befunde konnten aber deut-
lich zeigen, dass die Gruppe der Zweikeimblättrigen pa-
raphyletisch ist, und deshalb im kladistischen Sinn
nicht als taxonomische Einheit geführt werden kann.
Im Gegensatz dazu erscheinen in allen molekularen Un-
tersuchungen die Einkeimblättrigen gegenüber den
Zweikeimblättrigen als statistisch gut abgesicherte mo-
nophyletische Gruppe (APG 2003; ENDRESS 2004; HILU
et al. 2003; QIU et al. 1999, 2000; SAVOLAINEN et al.
2000; SOLTIS et al. 1999). In allen Analysen spalteten
sich die Monokotyledonen relativ bald als eigenständi-
ge Linie ab, wenngleich ihre Beziehung zu den nächsten
Verwandten unter den Zweikeimblättrigen (Eumagno-
liidae, Chloranthaceae oder Ceratophyllaceae) nach
wie vor kontroversiell bleibt.

Fossildaten legen jedenfalls nahe, dass sich die Ein-
keimblättrigen in der frühen bis späten Kreidezeit stark
diversifiziert haben und belegen damit ein hohes Alter

für viele Entwicklungslinien innerhalb dieser Gruppe
(BREMER 2000, 2002; GANDOLFO et al. 2000; VINNERS-
TEN & BREMER 2001). Auf Familienebene machten al-
lerdings die molekularen Analysen größere taxonomi-
sche Umstellungen notwendig, um monophyletische
Gruppen zu erzielen. Innerhalb der Ordnungen Lilia-
les/Asparagales trugen DNA-Sequenzdaten wesentlich
dazu bei Familiengrenzen zu definieren. Die Familie
Hyacinthaceae beispielsweise, mit ca. 900 – 1000 Ar-
ten und rund 70 Gattungen (SPETA 1998a, b; 2001) ist
heute als monophyletische Gruppe innerhalb der Ord-
nung Asparagales etabliert. Als Schwestergruppe fun-
giert mit großer Wahrscheinlichkeit die kleine nord-
amerikanische Familie Themidaceae (FAY & CHASE
1996, FAY et al. 2000; PFOSSER & SPETA 1999; PIRES &
SYTSMA 2002). Basierend auf morphologischen Daten
wurden früher die nordamerikanischen Gattungen Ca-
massia, Chlorogalum, Hastingsia und Schoenolirion als ei-
gene Unterfamilie Chlorogaloideae zu den Hyacintha-
ceen gezählt (SPETA 1998a, b). Phylogenetische Analy-
sen (Kasten 1) von plastidären trnL-F Sequenzen zeig-
ten allerdings deutlich, dass diese Gruppe von Pflanzen
nicht direkt mit den Hyacinthaceen verwandt ist, son-
dern Affinitäten zu den Agavaceen aufweist (PFOSSER
& SPETA 1999). Die restlichen bei den Hyacinthaceen
verbliebenen Gattungen, die in den phylogenetischen
Rekonstruktionen eine gut abgesicherte monophyleti-
sche Gruppe ergeben, lassen vier Unterfamilien erken-
nen, nämlich die monogenerische rein südamerikani-
schen Oziroëoideae, und die altweltlichen Unterfamili-
en Urgineoideae, Ornithogaloideae und Hyacinthoi-
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deae (Abb. 1, PFOSSER & SPETA 1999; 2001a). Diese
Einteilung in vier Unterfamilien wurde auch anhand
phytochemischer, morphologischer, karyologischer und
ultrastruktureller Daten bestätigt (MANNING et al.
2004; PFOSSER & SPETA 2001b, 2004, SPETA 1998a, b).
Interessanterweise zeigen alle drei altweltlichen Unter-
familien Urgineoideae, Ornithogaloideae und Hyacint-
hoideae ein bimodales Verbreitungsmuster. Während
nach Abtrennung der Gattungen Camassia, Chloroga-
lum, Hastingsia und Schoenolirion von den Hyacintha-
ceen in Nordamerika und Australien keine Vertreter
der Familie vorkommen, verteilen sich die restlichen
Taxa neben der einzigen neuweltlichen Gattung Oziroe
in Südamerika im wesentlichen auf ein Verbreitungsge-
biet südlich der Sahara (inkl. Madagaskar, Arabien, In-
dien) und ein nordhemisphärisches mediterranes/eura-
sisches Verbreitungsgebiet. Aufgrund der basalen Posi-
tion vieler südafrikanischer Taxa in den phylogeneti-
schen Rekonstruktionen (Abb. 1) wurde ein primäres
Verbreitungs- und Ursprungszentrum für die gesamte
Familie im südlichen Afrika postuliert (MANNING et al.
2004; PFOSSER & SPETA 1999, 2001b, PFOSSER et al.
2003, 2006), während ein sekundäres Verbreitungszen-
trum in der Nordhemisphäre im Mediterrangebiet er-
kennbar ist, wobei einzelne Arten nach Norden bis
Norwegen bzw. nach Osten bis China/Korea/Japan vor-
stoßen (Abb. 2).

Migration und/oder Vikarianz als
Erklärungsmodell für das
Verteilungsmuster der Hyacinthaceen

Das Verteilungsmuster der Hyacinthaceen zeigt ei-
nige auffallende Disjunktionen (z.B.: Südamerika –
Südafrika – Madagaskar – Arabien – Indien; nordhemi-
sphärisch – südhemisphärisch; westmediterran – ostasia-
tisch), die die Frage nahe legen, wie diese Disjunktio-
nen entstanden sind. Vor allem die Disjunktion zwi-
schen den Verbreitungszentren südlich der Sahara und
den mediterran-eurasischen Arten scheint ein generel-
les Muster innerhalb der Familie zu sein und umfasst ei-
ne Reihe von Taxa der drei Unterfamilien Urgineoi-
deae, Ornithogaloideae und Hyacinthoideae. Am
stärksten ausgeprägt ist die Trennung in der Unterfami-
lie Hyacinthoideae erkennbar, die letztlich zur Bildung
der Triben Massonieae (südlich der Sahara, Madagaskar,
Arabien und Indien) und den nordhemisphärischen
Hyacintheae geführt hat (PFOSSER & SPETA 1999, PFOS-
SER et al. 2003, WETSCHNIG & PFOSSER 2003). Die mo-
notypische Gattung Pseudoprospero (Südafrika) belegt
in den phylogenetischen Bäumen eine isolierte, basale,
auch morphologische abgesicherte Position und wurde
deshalb als eigene Tribus Pseudoprospereae J.C. MAN-
NING & GOLDBLATT von den Massonieae abgegrenzt
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Abb. 2: Geographische Verbreitung der Hyacinthaceen.
A: Das Verbreitungsgebiet der monogenerischen, basalen Unterfamilie
Oziroeoideae ist auf die Andenregion Chiles und Perus beschränkt (rot). Die
Urgineoideae haben ein primäres Mannigfaltigkeitszentrum im Süden Afrikas,
das sich über Madagaskar und Saudi Arabien bis nach Indien erstreckt (gelb).
Der Mediterranraum ist dominiert von den Gattungen Urginea und Charybdis
(blau). B: Unterfamilie Ornithogaloideae. C: Unterfamilie Hyacinthoideae mit
der monotypischen rein südafrikanischen Tribus Pseudoprospereae und der
Tribus Massonieae (Südafrika/Madagaskar/Saudi Arabien/Indien) in gelb und
der eurasischen Tribus Hyacintheae (dunkelblau). Die ostasiatische Barnardia-
Verwandtschaft ist hellblau gekennzeichnet.

A

B

C



(MANNING et al. 2004; PFOSSER et al. 2003; WETSCHNIG

et al. 2002b). Das war allerdings nicht von vornherein
klar. Bis vor kurzem bestand die allgemeine Auffassung,
dass einige Gattungen sowohl nördlich als auch südlich
der Sahara verbreitet sind. Dieser Umstand würde auf
ein Verbreitungsmuster deuten, das eher durch Vikari-
anz hervorgerufen wurde als durch Migration und adap-
tive Radiation. Vor allem die beiden Gattungen Scilla
und Hyacinthus spielten bei der Analyse der Verbrei-
tungsmuster eine entscheidende Rolle.

Detaillierte phylogenetische Rekonstruktionen ba-
sierend auf mehreren DNA-Bereichen und unter Ver-
wendung einer Reihe unterschiedlicher Algorithmen
(Kasten 1 und 2) innerhalb der Unterfamilie Hyacin-
thoideae zeigten deutlich, dass die Gattung Scilla ein
rein nordhemisphärisches Taxon ist und nicht näher
mit den südafrikanischen Vertretern der Unterfamilie
verwandt ist (Abb. 3). Dementsprechend mussten alle
südafrikanische Arten, die ursprünglich unter Scilla ge-
führt wurden als eigenständige Gattungen abgetrennt
werden (PFOSSER & SPETA 1999; SPETA 1998a, b; WET-
SCHNIG & PFOSSER 2003). Ebenso konnte nach Wieder-
entdeckung und molekularen Analyse der madagassi-
schen Art Hyacinthus cryptopodus gezeigt werden, dass
diese Pflanze weder zur Gattung Hyacinthus gehört noch
der Unterfamilie Hyacinthoideae zugeschrieben werden
kann, sondern nahe verwandt mit südhemisphärischen
Vertretern der Gattung Drimia (Rhadamanthus-/Rhodo-
codon-Gruppe) ist (Abb. 4; PFOSSER et al. 2006). Als
Resultat dieser Untersuchungen konnte deutlich gezeigt
werden, dass keine Gattung innerhalb der Hyacinthoi-
deen existiert, die Vertreter sowohl in Afrika südlich der
Sahara/Madagaskar/Arabien/Indien als auch im Medi-
terran-/eurasischen Verbreitungsgebiet besitzt. Als plau-
sibelstes Erklärungsmodell muss deshalb Migration ei-
ner Vorläuferpopulation vom südlichen Afrika aus mit
adaptiver Radiation nach Erreichen des Mediterranrau-
mes angenommen werden und nicht Vikarianz einer ur-
sprünglich weiter verbreiteten Sippe. Offensichtlich ist
das Erreichen neuer Lebensräume für Diasporen der
Hyacinthaceen weniger leicht möglich als die adaptive
Radiation und evolutive Artbildung eines einmal er-
oberten Habitates. Das komplette Fehlen der Hyacin-
thaceen in den mediterranen Klimagebieten Nordame-
rikas und Australiens ist ein weiteres Indiz für die lang-
same, konservative Ausbreitungstendenz dieser Familie.
Tatsächlich sind an den Diasporen südafrikanischer
Vertreter der Hyacinthoideen keine speziellen Anpas-
sungen für Fernverbreitung erkennbar (Abb. 5; PFOSSER
et al. 2003; WETSCHNIG et al. 2002a, b)).

Gattungsgrenzen und plausible Migrations-/Vikari-
anzszenarios innerhalb der beiden anderen altweltlichen
Unterfamilien werden nach wie vor kontroversiell dis-

kutiert und keine generelle Übereinstimmung wurde bis
jetzt erzielt (MANNING et al. 2004; PFOSSER & SPETA
1999, 2001b; PFOSSER et al. 2006; SPETA 1998a, b, 2001;
STEDJE 1998, 2000, 2001). In der zuletzt publizierten
Gattungssynopsis der Hyacinthaceen (MANNING et al.
2004) wurde die Zahl der Gattungen südlich der Saha-
ra/Madagaskar/Arabien/Indien drastisch von 45 (SPETA
1998a, b; 2001) auf 15 reduziert. Am stärksten waren
dabei die Unterfamilien Urgineoideae (drei Gattungen:
Bowiea, Drimia, Igidia) und Ornithogaloideae (eine ein-
zige Gattung: Ornithogalum) betroffen. Dennoch sind
auch bei diesen Unterfamilien ähnliche Verbreitungs-
tendenzen wie bei den Hyacinthoideae erkennbar. Die
Verbreitung aller diploiden und deshalb wahrscheinlich
ursprünglichen Sippen der mediterranen Vertreter der
Urgineoideae am Nordrand Afrikas/den Balearen/Sardi-
nien-Korsika/Süditalien macht deutlich, dass die Te-
thys, die während des Oligozäns und Miozäns den At-
lantik mit dem Pazifik verbunden hat, eine praktisch
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Phylogenetische Analysemethoden
Traditionellerweise werden phylogenetische Rekon-
struktionen dazu benutzt, historische Verwandt-
schaftsbeziehungen von Organismengruppen darzu-
stellen. Während bis vor ca. 25 Jahren solche Ver-
wandtschaftsbeziehungen in der Regel auf Fossilda-
ten und morphologischen Daten gründeten, steht
heute mit der Analyse molekularer Daten ein extrem
erweiterter Datensatz zur Verfügung. Unabhängig
von der Art der analysierten Daten besteht ein phy-
logenetischer Baum aus Knotenpunkten und Linien,
die Knotenpunkte verbinden. Als Knotenpunkte wer-
den terminale (die Spitzen des Baumes = untersuchte
Organismen) und interne unterschieden (Knoten-
punkte, die einen gemeinsamen Vorfahren zweier
oder mehrerer anderer Knotenpunkte repräsentie-
ren). Moderne Phylogenie-Algorithmen, die in der
molekularen Systematik verwendet werden, basieren
im Wesentlichen auf vier Methoden (HALL, 2004): (1)
Distanz-Methoden berechnen eine Matrix aus paar-
weisen Distanzen der Sequenzunterschiede der un-
tersuchten Organismen. Die Konstruktion eines Bau-
mes mit Knotenpunkten und Verästelungen aus die-
sen Daten erfolgt unabhängig von der absoluten Po-
sition der detektierten Mutationen. (2) Parsimony-
Methoden suchen die Baumtopologie(en), die mit
den wenigsten Mutationsschritten erklärbar ist
(sind). Im Gegensatz zu den Distanzmethoden spielt
die Position der Mutation in einer gegebenen Se-
quenz eine entscheidende Rolle. (3)Maximum-Like-
lihood-Methoden (ML) arbeiten nach einem ähnli-
chen Prinzip wie die Parsimony-Methoden und su-
chen nach dem Baum, der die Wahrscheinlichkeit für
eine Baumtopologie anhand der untersuchten Daten
maximiert (ein evolutionäres Modell wird vorgege-
ben). (4) Bayesian-Inference-Methoden sind Vari-
anten der Maximum-Likelihood-Methoden, aber su-
chen im Gegensatz zu den ML-Methoden (ein einzi-
ger wahrscheinlichster Baum) ein Set von wahr-
scheinlichen Bäumen aus einer Gruppe aller
möglichen Bäume. 1



Hyacinthaceen im westlichen Gondwanaland begon-
nen hat und die Migration nach Norden eine wichtige
Rolle für die Diversifikation im eurasischen sekundären
Entwicklungszentrum gespielt hat. Die Richtung der
Migration war höchstwahrscheinlich ein „Out-of-Afri-
ca“ Szenario mit wichtigen Migrationsrouten entlang
der afrikanischen Westküste. Das Disjunktionsmuster
basaler Gruppen (Südamerika – südliches Afrika – Ma-
dagaskar – Arabien – Indien) ist demnach am besten
durch Vikarianz eines ursprünglich zusammenhängen-
den Gebietes (West-Gondwanaland) erklärbar, wäh-
rend die Disjunktion zum Mediterran-/eurasischen Ver-
breitungsmuster als Migrationsszenario „Out-of-Africa“
erklärt werden kann (Abb. 8).

Viele rezente Verbreitungsmuster von Pflanzengrup-
pen entsprechen einem „Out-of-Africa“ Szenario und
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unüberwindbare Barriere für eine Migration nach Nor-
den dargestellt hat (Abb. 6; PFOSSER & SPETA 2001b,
2004).

Unabhängig von unterschiedlichen nomenklatori-
schen Auffassungen und Gattungskonzepten zeigen die
molekularen Analysen deutlich, dass südafrikanische,
madagassische, arabische und indische Arten aller drei
altweltlichen Unterfamilien in der Regel basale Positio-
nen in den phylogenetischen Bäumen einnehmen
(Abb. 1). Die Rekonstruktion ursprünglicher Verbrei-
tungsgebiete (Kasten 3) aus den phylogenetischen Da-
ten (BREMER 1992; RONQUIST 1996; 1997) zeigt, dass
Afrika zumindest Teil des ursprünglichen Verbreitungs-
gebietes und wahrscheinlich Ursprung für die gesamte
Familie der Hyacinthaceen war. Aus den Daten kann
demnach geschlossen werden, dass die Evolution der

Scilla plumbea (Spetaea)

Scilla natalensis (Merwilla) group

Abb. 3: Phylogenetische Rekonstruktion (majority rule, maximum parsimony) der Unterfamilie Hyacinthoideae. Bootstrap-Werte (erste
Zahl) und Prozent-Konsensus-Werte (Bayesian inference; zweite Zahl) sind oberhalb der Äste eingezeichnet. Vertikale kurze Linien
kennzeichnen synapomorphe Indels in den Sequenzdaten. Größere Gruppen innerhalb der Massonieae (MI – MIII) und Hyacintheae (HI –
HIII) sind grau hinterlegt. A: Tribus Massonieae; ursprünglich zur Gattung Scilla gerechnete Gruppen sind blau markiert. B: Tribus
Hyacintheae; die rein eurasische Gattung Scilla s. str. ist markiert.

A



postulieren einen alten, möglicherweise in Gondwana-
land gründenden Ursprung (BREMER & GUSTAFSSON
1997; MUELLNER et al. 2006; RAVEN & AXELROD 1974).
Hinweise dafür lassen sich sowohl aus der Analyse von
Fossildaten aber auch aus molekularen Studien finden.
Für die Familie der Hyacinthaceen gestaltet sich die
Analyse solcher Daten allerdings als nicht einfach, da es
keine Makrofossildaten mit eindeutiger Zuordnung gibt.

Auch die Analyse palynologischer Daten ist wenig ziel-
führend, da die Pollenmorphologie wenig differenziert
ist und es deshalb oft schwierig oder sogar unmöglich
ist, Pollenproben verschiedener Familien der unter-
schiedlichen Ordnungen Asparagales und Liliales zu un-
terscheiden (RAVEN & AXELROD 1974). Auch die An-
wendung molekularer Uhren an Sequenzdaten brachte
keine eindeutigen Ergebnisse, da sich herausstellte, dass
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Scilla s. str. (incl. Chionodoxa)

Merwilla, Spetaea, etc.

B

Zuverlässigkeit phylogenetischer Analysen
Wie vertrauenswürdig ist der Baum, der aufgrund phylogenetischer Rekonstruktionen erstellt wurde? In den meisten Fällen ist man in
erster Linie an der Topologie, am Verzweigungsmuster eines Baumes interessiert und weniger an den unterschiedlichen Längen der Äs-
te. Daher wird die Zuverlässigkeit einer phylogenetischen Rekonstruktion an der Wahrscheinlichkeit gemessen, mit der einzelne Mitglie-
der einer Gruppe (Clade) immer Mitglieder dieser Gruppe sind. Normalerweise wiederholt der Wissenschaftler um seine Schlussfolgerun-
gen zu untermauern das Experiment mit unabhängigen Daten. Da bei molekularen Analysen die Daten die Sequenzen selbst sind und
die Sequenzen das sind was sie sind, besteht kein Anlass das Experiment zu wiederholen (außer man will die Sequenzreaktionen selbst
überprüfen), da man immer wieder zu den gleichen Sequenzen kommen würde. Um dennoch einen Messwert für die Vertrauenswürdig-
keit der Baumtopologie berechnen zu können, wird das Verfahren des Bootstrapping angewandt. Dabei werden nach einem Zufallsver-
fahren einzelne Spalten (entspricht Nukleotid- bzw. Aminosäurepositionen der untereinander ausgerichteten Sequenzen (alignment))
ausgewählt und zu einem neuen Pseudoalignment angeordnet. Dieser Vorgang wird typischerweise 100- bis 10000mal wiederholt. Von
jedem Subset werden wieder phylogenetische Bäume berechnet und ihre Topologien miteinander verglichen. Ein Bootstrap-Wert von 90
gibt daher an, dass in 90% aller Bäume immer die gleiche Topologie erzielt wurde. Wir können uns deshalb viel sicherer über die
Zugehörigkeit eines Taxons zu einem Clade sein als bei einem Bootstrap-Wert von 25. 2



verschiedene Linien innerhalb der Hyacinthaceen sehr
unterschiedliche Mutationsraten aufwiesen und deshalb
strikte molekulare Uhren nicht anwendbar waren
(PFOSSER et al. 2004, und unveröffentlichte Ergebnisse).
Bei der Verwendung von Programmen, die an phyloge-
netischen Bäumen Astlängen unter der Annahme von
relaxierten molekularen Uhren berechnen (SANDERSON
1997, 2003) bleibt nach wie vor das Problem der direk-
ten absoluten Datierung von Knotenpunkten aufgrund
des Fehlens von Fossilien bestehen. Das absolute Alter
der Familie Hyacinthaceae wurde z.B. mittels mehrfa-
cher Kalibrierungen entlang eines kompletten phyloge-
netischen Baumes der Angiospermen (WIKSTRÖM et al.
2001) mit 41-45 Millionen Jahren und die Aufspaltung
zwischen südhemisphärischen und nordhemisphäri-
schen Arten mit 29-34 Millionen Jahren bestimmt. Die-
sen Berechnungen zufolge wären die Hyacinthaceen
viel zu jung, um ihr heutiges Verbreitungsmuster (Süd-
amerika – Südafrika – Madagaskar – Arabien – Indien)
als einfaches Vikarianzszenario erklären zu können:
Aufgrund der zeitlichen Datierung des Zerfalls des Ur-
kontinents Gondwanaland war Madagaskar (obwohl
noch mit dem indischen Subkontinent verbunden) be-
reits vor 120 Millionen Jahren von allen anderen gond-
wanischen Landmassen getrennt und seit mehr als 85
Millionen Jahren dann vollständig isoliert (GHEER-
BRANT & RAGE 2006; KRAUSE et al. 2006; MCLOUGHLIN
2001). Es kann zwar nicht ausgeschlossen werden, dass
das aktuelle Verbreitungsmuster durch Fernverbreitung
(„long distance dispersal“) viel jüngeren Datums ist,
dann müsste aber angenommen werden, dass zufällige
Verbreitungsmuster entstanden wären. Zumindest für
das Verbreitungsmuster südliches Afrika – Madagaskar –
Indien sind keine zufälligen, sondern gleichgerichtete
Verbreitungsmuster erkennbar. Die Gattungen Dipcadi,
Drimia und Ledebouria als Vertreter der Unterfamilien
Ornithogaloideae, Urgineoideae und Hyacinthoideae
kommen in allen drei biogeographischen Regionen vor
und ihre geographisch separierten Arten sind mit hohen
Zuverlässigkeitswerten innerhalb monophyletischer
Gruppen eingebettet (PFOSSER & SPETA 1999, 2004,
PFOSSER et al. 2003, 2006).

Die Anwendung WEGENERS Kontinentaldrifttheorie
(WEGENER 1915) und Klimarekonstruktionen mit deren
Auswirkung auf die heutige Vegetation standen in letz-
ter Zeit immer wieder im Mittelpunkt pflanzenbiogeo-
graphischer Forschung. Gondwanaland-Disjunktionen
wurden dabei sowohl durch Vikarianz und „long dis-
tance dispersal“ aber auch durch laurasische Migration
erklärt (DAVIS et al. 2002; GIVINISH & RENNER 2004,
2004a, b). Die meisten dieser biogeographischen Erklä-
rungsmodelle beruhen dabei auf absoluten Datierungen
von Linien entlang phylogenetischer Bäume, die entwe-
der (1) anhand der ältesten bekannten Fossilien, oder
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Rekonstruktion ursprünglicher Verteilungsmuster
Programme wie DIVA (dispersal vicariance analysis) (RONQUIST 1996, 1997) oder
Ancestral Area Analysis (BREMER 1992) rekonstruieren ursprüngliche Verbrei-
tungsmuster einer Gruppe von Organismen aus einer phylogenetischen Re-
konstruktion anhand einer dreidimensionalen Kostenmatrix, die auf einem
einfachen biogeographischen Modell beruht. Biogeographische Daten einer
Organismengruppe werden dabei auf einem phylogenetischen Baum abge-
bildet. Durch den Vergleich der Gebietsoptimierungen anhand einer gegebe-
nen Baumtopologie (notwendiger Gewinn neuer Gebiete oder Verlust ur-
sprünglicher Gebiete) können die geographischen Regionen mit der höchsten
Wahrscheinlichkeit dafür, dass sie auch Teil des ursprünglichen
Verbreitungsgebietes waren, bestimmt werden.

Abb. 4: Habitus (A), Blütenmorphologie (B) und molekulare
Verwandtschaftsverhältnisse (C) von Hyacinthus cryptopodus aus Madagaskar.
Die deutlich gespornten Brakteen, ein synapomorphes Merkmal, das nur
innerhalb der Unterfamilie Urgineoideae vorkommt, sind markiert. C:
Phylogenetischer Baum (strict consensus) der Hyacinthus-Verwandtschaft.
Hyacinthus cryptopodus aus Madagaskar gehört zur Unterfamilie
Urgineoideae und ist mit der rein nordhemisphärischen Gattung Hyacinthus
(Hyacinthoideae – Hyacintheae) nicht näher verwandt.

3



(2) anhand des Alters fossilhältiger geologischer
Schichten, oder (3) anhand des Alters relevanter paläo-
geographischer Ereignisse bestimmt wurden. Jede dieser
Kalibrierungsmethoden hat ihre Limitierungen und
steht nach wie vor im Mittelpunkt kontroversieller De-
batten (HEADS 2005). Einigkeit herrscht allerdings da-
rüber, dass die Datierung umso ungenauer wird, je wei-
ter entfernt von der interessierenden Gruppe der datier-
te Knoten in phylogenetischen Rekonstruktionen liegt.
Diese Ungenauigkeit mag zumindest teilweise die Dis-
krepanzen zwischen aktuellen Verbreitungsmustern und
Altersberechnungen der Hyacinthaceen erklären. Im
Unterschied zu den möglicherweise alten transkonti-
nentalen Disjunktionen ist die Diversifikation der Ka-
pflora (wozu auch viele der Hyacinthaceen in Südafrika
gehören) ein relativ junges Ereignis und möglicherwei-
se das Resultat klimatischer Veränderungen (COWLING
et al. 2005; LINDER 2003).

Eine offene Frage stellt die Datierung der Kolonisie-
rung des sekundären Diversifikationszentrums der Hya-
cinthaceen im Mediterranraum dar. Zwei Vertreter aus
der Unterfamilie Urgineoideae (Urginea fugax und Cha-
rybdis spp.) haben offensichtlich den Mediterranraum
unabhängig voneinander erreicht (PFOSSER & SPETA

2001b, 2004). In Unterfamilie Hyacinthoideae hat
wahrscheinlich ein einziges Kolonisationsereignis dazu
geführt, dass sich die eurasische und monophyletische
Tribus Hyacintheae mit vielen verschiedenen Gattun-
gen und Arten diversifiziert hat (PFOSSER et al. 2003,
WETSCHNIG & PFOSSER 2003; Abb. 3b). Da die Boots-
trap-Werte entlang des Rückgrates des phylogeneti-
schen Baumes niedrig sind, könnte alternativ auch ein
Szenario mit separaten Kolonisierungen des Ost- und
Westmediterranraumes überlegt werden (PFOSSER &
SPETA 1999; PFOSSER et al. 2003). Weniger klar er-
scheint die Situation in der Unterfamilie Ornithogalo-
ideae, allerdings lassen Verbreitungsdaten innerhalb der
größeren Gattungen Ornithogalum und Loncomelos sensu
SPETA auf seltene Kolonisationsereignisse und anschlie-
ßender rascher Diversifizierung im Mediterranraum
schließen.

Eine größere Barriere für eine Migration von Pflan-
zensippen von Afrika aus nach Norden, stellte im Oli-
gozän/Miozän die Tethys dar, die den Atlantik mit dem
Pazifik verbunden hat (RÖGL 1998, 1999). Innerhalb
der Pflanzenfamilie Hyacinthaceae kann diese Barriere
anhand charakteristischer Verbreitungsmuster der di-
ploiden Sippe Charybdis undulata entlang der Nordküste
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H159Lachenalia tricolor
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H216Lachenalia calcicola
H954Lachenalia paucifolia 
H890Massonia pustulata 
H884Massonia depressa 
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H060Veltheimia bracteata
H014Ledebouria socialis
M129Ledebouria cf. concolor
H860Ledebouria humifusa
H838Ledebouria hyacinthina
H002Ledebouria petiolata
M126Ledebouria floribunda
H882Daubenya stylosa
M060Daubenya angustifolia
H893Daubenya zeyheri
H904Daubenya capense
H919Daubenya aurea 
M164Spetaea lachenaliiflora
M130Eucomis montana
M162Eucomis bicolor
M132Schizocarphus nervosus 
M131Merwilla natalensis
H010Scilla siehei
H227Scilla spetana
H238Scilla nana
H215Scilla cydonia
H214Bellevalia brevipedicellata
H052Bellevalia trifoliata
H011Muscari botryoides
H056Muscari comosum
H230Chouardia litardierei
H016Nectaroscilla hyacinthoides
H067Hyacinthus orientalis
M178Hyacinthus orientalis
H440Zagrosia persica
H234Fessia vvedenskyi
H297Hyacinthella dalmatica
H053Prospero obtusifolium
H229Puschkinia scilloides
H049Tractema monophyllos
H198Oncostema peruviana
H300Hyacinthoides italica
H235Hyacinthoides non-scripta
H160Autonoe haemorrhoidalis
H225Brimeura amethystina
H599Barnardia sinensis
H855Pseudoprospero firmifolium
H831Drimia urgineoides 
H797Drimia mascarenensis
53191Hyacinthus cryptopodus
H720Drimia fugax
M058Drimia noctiflora
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H454Drimia undata
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H872Drimia uniflora
H922Drimia intricata
H861Drimia elata
H932Drimia sanguinea
H222Bowiea volubilis
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H603Ornithogalum cf.heterocuspe
H717Ornithogalum kochii
H407Ornithogalum longebracteatum
H608Ornithogalum sp.
H361Oziroe biflora 
H665Oziroe acaulis
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Afrikas mit einigen wenigen zusätzlichen Lokalitäten
auf den Inseln Sardinien und Korsika. Erst im späten
Miozän (vor ca. 19 Millionen Jahren) formte sich die
Gomphotherische Landbrücke aus und schloss damit
den mediterranen Seeweg mit dem Ergebnis eines freien
Austausches von Flora und Fauna zwischen Afrika und
Eurasien (RÖGL 1998). Allerdings existieren in dieser
Region keine diploiden und deshalb möglicherweise ur-
sprünglichen Populationen, Arten der mediterranen
Gattungen Charybdis und Urginea. Eine Besiedelung des
Mediterranraumes über die Gomphotherische Landbrü-
cke im Osten erscheint deshalb zumindest für die Un-
terfamilie Urgineoideae sehr unwahrscheinlich.

Als Ergebnis der Kollision der afrikanischen mit der
eurasischen Platte erfuhr die zirkummediterrane Regi-
on im Miozän eine Serie paläogeographischer Umorga-
nisationen (RÖGL 1998; SCOTESE et al. 1988). Ein
wichtiger Faktor stellte dabei die Rotation von Afrika
und Arabien entgegen dem Uhrzeigersinn dar. Als Er-
gebnis dieser Drehbewegung wurden die mediterranen
Inseln Sardinien, Korsika, Sizilien, die Balearen und
die Ausläufer des Apennin von ihrer ursprünglichen
westmediterranen Position nach Nordosten verscho-
ben bis sie ihre heutige Lage erreicht haben (BOCCA-
LETTI et al. 1990; GHEERBRANT & RAGE 2006). Auf-
grund neuer palinspastischer Rekonstruktionen
(GHEERBRANT & RAGE 2006; RÖGL 1998, 1999) war

der westliche Mediterranraum (heutiges nordwestliches
Afrika, die Iberische Halbinsel, Balearen, Sardinien,
Korsika, Sizilien, Apennin) in eine Serie von Inseln
und unbeständige Landbrücken fragmentiert. Interes-
santerweise zeigt die Überlagerung der heutigen Fund-
orte aller diploider – und deshalb wahrscheinlich ur-
sprünglicher – Populationen der Gattungen Charybdis
und Urginea mit dieser palinspastischen Rekonstrukti-
on eine Häufung im Westen des Mediterranraumes
(Abb. 7). Eine Besiedelung vom Westmediterranraum
aus erscheint deshalb um einiges plausibler als über die
Gomphotherische Landbrücke im Osten.

Fossildaten belegen zusätzlich, dass während des
größten Teils des Miozäns warme und wahrscheinlich
saisonal trockene Bedingungen im westlichen Teil der
Mittelmeerregion vorherrschten (Hartlaubgewächse),
während im Osten eher feucht-warme klimatische Be-
dingungen mit immergrünen oder Laub werfenden
breitblättrigen Taxa gegeben waren (KOVAR-EDER
2002). Auch paläopalynologische Daten deuten auf kli-
matische Bedingungen im Westen hin, die offene xeri-
sche Vegetationstypen wie Savannen oder sklerophylle
Wälder begünstigen (SUC et al. 1999). Derartige klima-
tische Bedingungen ermöglichen auch das Vorkommen
von Geophyten wie etwa Vertretern der Familie Hya-
cinthaceae, obwohl keiner der Fossilfunde eindeutig
dieser Familie zugeordnet werden kann. Die Gründe für
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Abb. 5:
Samenmorphologie
der südafrikanischen
Arten Schizocarphus

nervosus (A),
Pseudoprospero
firmifolium (B),

Eucomis regia (C) und
Lachenalia bulbifera
(D) (die sackartige
Ausstülpung dient
wahrscheinlich als

Schwimmkörper, um
das Verbreiten der

Samen mit stärkeren
Regenfällen zu
ermöglichen).

Maßstab: 0,5 mm.
Fotos: W. Wetschnig.
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das Fehlen von Fossildaten sind in der niedrigen Wahr-
scheinlichkeit der Fossilisierung von krautigen Pflanzen
und der rudimentären strukturellen Differenzierung von
Pollen in vielen evolutionären Linien der Monokotyle-
donen. Jedenfalls lassen die geographische Strukturie-
rung und die Verteilung von diploiden Ausgangssippen
darauf schließen, dass sich die Urgineoideen ausgehend
von einer anfänglichen westmediterranen Kolonisie-
rung weiter nach Osten ausgebreitet haben. Eine ur-
sprüngliche Kolonisierung von zentralmediterranen In-
seln ist auch an den spezifischen Vegetationstypen die-
ser Inseln ablesbar. Im Gegensatz zu ozeanischen Inseln
findet man das typische Muster von adaptiver Radiation
nach „long distance dispersal“ nicht auf mediterranen
Inseln. Charakteristisch für die mediterranen Inseln
Sardinien, Korsika, den Balearen, Sizilien und dem süd-
lichen Italien ist die Anwesenheit ganzer Florenelemen-
te, die einen direkten Bezug zur Flora von Südspanien
oder Nordafrika aufweisen (BOCQUET et al. 1978). Ähn-
liches trifft auch für viele andere Geophyten zu, die ein
ähnliches Verteilungsmuster zeigen, wie das eben skiz-
zierte der Gattungen Urginea und Charybdis.

Um einen detaillierteren Blick auf Artbildungspro-
zesse zu werfen, wurden Populationen der Gattung Cha-
rybdis über das gesamte Verteilungsgebiet rund um das
Mittelmeer untersucht. Karyologische, Sequenz- und
AFLP-Daten (amplified fragment length polymor-
phism) belegten dabei einen größeren Einfluss von Po-
lyploidisierung, Hybridisierung aber auch von „long dis-
tance dispersal“ für die Artbildungsprozesse innerhalb
der Gattung Charybdis (PFOSSER & SPETA 2001b, 2004).
Extrem kompliziert wird die Situation im östlichen Me-
diterranraum. Auf vielen Inseln kommen dort endemi-
sche Arten vor und der ostmediterrane Archipel kann
in seiner Gesamtheit als Laboratorium der Evolution
bezeichnet werden, da auf den unzähligen kleinen und
größeren Inseln viele isolierte Sippen eine eigenständi-
ge Entwicklung genommen haben. Allerdings erfuhr
diese Region eine Serie von Meeresspiegelschwankun-
gen und tektonischen Veränderungen, die Landbrücken
schuf und wieder unterbrach und damit in unterschied-
lichem Ausmaß Migration und Austausch von geneti-
schem Material ermöglichte oder Populationen isolierte
(SANMARTIN 2003). Diese komplexe Situation, wie sie
etwa an der Gattung Ornithogalum mit vielen verschie-
denen Arten und unterschiedlichen Populationen auf
den ostmediterranen Inseln erkennbar ist, kann nur
dann befriedigend erfasst werden, wenn Populationen
über ein großes Gebiet unter Einschluss aller ehemali-
gen Verbindungen zu weiteren Inseln oder kontinenta-
len Landmassen umfassend beprobt und vergleichend
untersucht werden.
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Abb. 6: Heutiges Verteilungsmuster der diploiden Taxa der Unterfamilie
Urgineoideae im Mediterranraum. A: Charybdis pancration, 2n = 2x = 20;
B: Charybdis undulata, 2n = 2x = 20; C: Urginea fugax (grün) und U. olivieri
(blau), 2n = 2x = 20.



Zusammenfassung

Migration zu neuen Lokalitäten durch Diasporen-
verbreitung und Vikarianz durch Fragmentierung ur-
sprünglich zusammenhängender Verbreitungsgebiete
sind wichtige Faktoren für die Evolution der Pflanzen.
Als direkte Folge können dabei neue Arten oder ganze
Linien oder Artengruppen entstehen. Solche Prozesse
werden in der Regel von Mutationen oder Veränderun-
gen in den Allelhäufigkeiten der Ursprungspopulatio-
nen begleitet und führen zu einer veränderten geneti-
schen und morphologischen Zusammensetzung der re-
sultierenden Populationen. In der Familie Hyacintha-
ceae (Ordnung Asparagales) werden solche Verände-
rungen sowohl in kleinem Maßstab bei lokalen Endemi-
ten oder bei der Neubesiedelung von Inseln, aber auch
in großem Maßstab bei der Migration von Pflanzen in
der geologischen Vergangenheit aus dem primären Dis-
tributionszentrums (südliches Afrika) in sekundäre
Mannigfaltigkeitszentren (Mittelmeergebiet) sichtbar.
Die Rekonstruktion der genealogischen Geschichte an
Hand molekularer Daten stellt ein wichtiges Hilfsmittel
zur Erforschung solcher Prozesse dar. In der vorliegen-
den Arbeit werden phylogenetische Daten, unterstützt
durch morphologische, cytologische, karyologische und
andere Daten, über die Evolution der Familie Hyacin-
thaceae präsentiert.
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Introduction

ABEL (1916) was the first to show a strong corres-
pondence and interaction between the environment
and the newly evolving shapes, morphologies and struc-
tures of cephalopods. That seminal paper on the
palaeobiology of cephalopods underlined that cephalo-
pod evolution is typically closely related with changing
environmental conditions in the sea. It is evident today
that the different fields treated by cephalopod workers
like evolution, biodiversity, ecology and palaeobiology
are blending into one another. Evolution moulds the
genetic programming of cephalopods and, in doing so,
also moulds the potential for adaptation (YOUNG et al.
1998; YACOBUCCI 1999). Adaptation is the major mo-
tor for evolution, a situation recognized by ABEL (1916)
when he erected the new field known as palaeobiology.
Palaeobiology shows how important the animal-envi-
ronment interaction is for promoting evolution.

Do ammonoids speciate profusely because internal
factors enhance variability and reproductive success?
Or do ammonoids respond passively to environmental
changes and therefore react after changes of the envi-
ronment? These questions go beyond the scope of this
paper, but the problems associated with these major is-
sues in cephalopod research can be highlighted by di-
verse papers expressing different points of views. The
adoption of new habits interacts with long-lasting mor-

phological change and therefore appears as a new evo-
lutionary trend. Radial or linear evolutions are the
main evolutionary directions and pathways, but are on-
ly descriptive mirrors for more important processes that
more cephalopod workers should recognize (see HOUSE
& SENIOR 1980). Spectacular evolutionary radiation
and steps forward mostly took place when the environ-
ment changed drastically. The present paper examines
the problem of ammonoid evolution from a palaeobio-
logical point of view, using two cephalopod case studies
from the Early Cretaceous of Upper Austria. These
show striking evidence for the evolution of new forms
due to environmental changes or due to adaption of
habit to the preferred habitat. The adaptive strategy is
clearly proven by the change of morphology in the fos-
sil record and the embedding fauna.

Case study 1 shows the Early Cretaceous mass-occur-
rence (KB1 A = Klausrieglerbach 1, section A, Ternberg
Nappe, of the Northern Calcareous Alps - NCA; Upper
Austria) with dominating Olcostephanus (Olcostephanus)
guebhardi KILIAN morph. querolensis BULOT, from the
Saynoceras verrucosum Zone (Late Valanginian)
(LUKENEDER 2004; LUKENEDER & HARZHAUSER 2003).

Case study 2 shows an Early Cretaceous mass-occur-
rence of ammonoids in the Ternberg Nappe of the NCA
(Upper Austria), which is described for the first time.
The mass-occurrence (section KB1 B = Klausrieglerbach
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1, section B) dominated by Karsteniceras ternbergense
LUKENEDER is of Early Barremian age (Coronite darsi
Zone) (LUKENEDER 2003; LUKENEDER & TANABE 2002).

The main aim of this contribution is to show the
significant effect of synecological stress, caused either by
environmental changes of abiotic factors such as oxygen
content, salinity and depth, or by autecological stress as-
sociated with biotic competitors occupying the same en-
vironment.

Material and methods

Section KB1 A. The olcostephanid-dominated ma-
terial originates from section KB1 A in the Losenstein
Syncline. Ammonoids represent almost the totality of
the macrofauna (98 per cent). The very abundant but
generally poorly preserved Late Valanginian assemblages
consist of 9 genera. About 200 specimens of Ol-
costephanus guebhardi (BULOT) between 10 and 102 mm
in maximum diameter were investigated. Many of the
specimens are fragmented. Two groups of varying maxi-
mum size and different apertures are distinguishable. The
smaller group represents the microconchs (up to 42
mm), whereas the larger specimens are macroconchs (up
to 102 mm). Due to the large number of specimens, ex-
traordinarily well-preserved specimens (e.g. lappets of
microconchs) could be collected. Their casts (sculpture
moulds), with perfectly preserved sculpture, are usually
compressed. No suture lines are visible on the steinkerns.

Section KB1 B. About 300 specimens of
Karsteniceras ternbergense LUKENEDER between 5 and 37
mm in diameter were investigated from the KB1 B sec-
tion. Most of the specimens are observable on one side
only; most are entire and show no fragmentation. Juve-
nile stages and the ventral area are visible in just a few
specimens. Two groups showing thick main ribs but dif-
ferent maximum size are distinguishable. The very
abundant small heteromorphs are generally poorly pre-
served. Their casts (sculpture moulds), with perfectly
preserved sculpture, are usually pyritized.

Bed-by-bed collecting and a systematic-taxonomic
study provide the basic data for statistical analysis of the
ammonite faunas from KB1 A and KB1 B. Palaeonto-

logical, palaeoecological and sedimentological investi-
gations, combined with studies of lithofacies in thin sec-
tions, peels from polished rock surfaces and geochemical
investigations (CaCO3, TOC, S), yielded information
about the environmental conditions in the area of dep-
osition. In particular, ‘parameters’ such as oxygen-level
(deduced not measured), total organic carbon (TOC)
content and sulphide contents help to solve the ques-
tion of autochthonous versus allochthonous deposition
of the ammonite shells. Sulphur analyses confirm the re-
sults of many other methods used to test for anoxic or
oxic conditions (e.g. TOC, HI). Thus, the sulphur
analysis methods developed by KOMA (1978) and others
appear to be applicable for the study of anoxic-dysoxic
event beds elsewhere.

The total sulphur content (weight per cent) of sam-
ples from the KB1 section was analysed using X-ray flu-
orescence and wet methods. All the chemical analyses
were carried out in the Laboratory of the Institute of
Forest Ecology at the University of Vienna. Calcium
carbonate content was determined using the carbonate
bomb technique. Total carbon content was determined
using a LECO WR-12 analyser. Total organic carbon
(TOC) content was calculated as the difference be-
tween total carbon and carbonate carbon, assuming that
all carbonate is pure calcite.

Geographical setting

Both occurrences are located within the same log
KB1. The section is situated in the Ternberg Nappe in
Upper Austria. The exact position is about 7 km west of
Losenstein, 1 km south of Kienberg and 500 m south-
west of the Klausriegler inn (652 m, ÖK 1:50000, sheet
69 Großraming, Fig. 1). The stream outcrop fixed by
GPS data (global positioning system: N 47°54’32“, E
14°21’10“) crosses the western part of the east-west
striking Losenstein Syncline at a line between the
Kreuzmauer (853 m) to the north and the Pfaffenmauer
(1218 m) to the south. For detailed descriptions of the
investigation area see LUKENEDER (1997, 1998, 1999).
This section was the starting point for a lateral analysis
of the distribution of the reported ammonite mass-oc-
currence.
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Fig. 1: Locality map of Upper Austria
showing the outcrop of Lower Cretaceous

sediments (black) around the section
investigated within the Northern

Calcareous Alps. Positions of the synclines
are given in the tectonic map on the left.

(1) Losenstein Syncline, (2) Schneeberg
Syncline, (3) Anzenbach Syncline, (4)

Ebenforst Syncline. The position of the KB1
A (blue) and KB1 B (yellow) section is

marked by a cross (x).



The Olcostephanus occurrence (KB1 A) is situated
in the uppermost part of the KB1 ravine (800 m). The
fossiliferous limestone, comprising the Olcostephanus-
bearing interval, is located on the left wall of the gorge
(dipping 080/70). The Karsteniceras occurrence (KB1 B)
is situated in the middle of the KB1 ravine (717 m, dip-
ping 080/70).

Geological setting

The Losenstein Syncline is situated in the southern-
most part of the Ternberg Nappe of the Northern Cal-
careous Alps. This is followed directly to the south by
the Schneeberg Syncline, the Anzenbach Syncline and
then the Ebenforst Syncline of the Reichraming Nappe
(Northern Calcareous Alps), all of which are constitut-
ed by Lower Cretaceous sediments. At the section in-
vestigated, the Early Cretaceous is represented by four
formations, from bottom to top the Steinmühl Forma-
tion (c. 20 m, Early Berriasian to late Early Valangin-
ian), the Schrambach Formation (c. 160-200 m, Late
Valanginian to Late Barremian), and the Tannheim
Formation (c. 40 m, Early Aptian to Late Aptian) and
the Losenstein Formation (c. 20 m, Albian (Fig. 2).

The investigated ammonite ‘mass-occurrences’, rep-
resenting the Olcostephanus Level and the Karsteniceras
Level, are situated in the lowermost part (KB1 A, Ol-
costephanus, Late Valanginian) and the upper part (KB1
B, Karsteniceras, Early Barremian) of the Schrambach
Formation (LUKENEDER 1997, 1998) (Fig. 3).

Case study 1: KB1 A

Facies-related evolution and
sexual dimorphic pairs

The mass-occurrence of Olcostephanus (Olcostepha-
nus) guebhardi morph. querolensis (Fig. 4) over an interval
of almost 3 metres (KB1 A) is interpreted to be the result
of a combination of a long-term accumulation from the
water column (autochthonous parts) during a favourable
time interval and redepositonal phases (allochthonous
parts) of the Late Valanginian (S. verrucosum Zone,
LUKENEDER 2004). The abundant olcostephanids reflect
less offshore influences and nearness of shallow environ-
ments. Parts of the Olcostephanus mass-occurrence (accu-
mulation beds) show some similarities to a ‘Kondensat-
Lagerstätte’. An enrichment by redeposition, currents or
turbidites is proposed for only a few marly layers with ac-
cumulated fragmented olcostephanids. The ol-
costephanids were deposited within a phyllocrinid-ophi-
urid association. Irregular echinoids proved soft bottom
conditions of the secondary allochthonous depositional
environment (LUKENEDER 2004). The abundance of Ol-
costephanus at the KB1 A section seems to be related to
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Fig. 2: Position of the outcrop at the KB1 section (centre), situated in the
Schrambach Formation, with indicated exposure of the investigated detailed
logs KB1 A (top photo) and KB1 B (bottom photo).



transgressive facies, presumably associated with sea-level
rises.

Lithological differences observed around the Ol-
costephanus-Level are clearly consequences of an altered
palaeooceanography and therefore reflect sea-level fluc-
tuations during the Early Cretaceous, especially within
the Berriasian and Valanginian stages (LUKENEDER &

REHÁKOVÁ 2004). ‘Faunal turnover’, ‘mass-occurrence’,
and ‘migrations’ have always been considered to be con-
trolled by transgressive and regressive cycles in various
Early Cretaceous ammonite groups (RAWSON 1981,
HOEDEMAEKER 1990).

A huge rise in sea level took place in the Late
Valanginian (Verrucosum Zone) succession (HOEDE-
MAEKER 1990) of the lowermost Schrambach Formation
(KB1), containing the Olcostephanus Level, which is
dominated by the migrated genus Olcostephanus. The
presence of Olcostephanus in the Losenstein Syncline
and especially at the KB1-A section is apparently relat-
ed to transgressive facies, presumably associated with
sea-level rises.

This was probably within the Late Valanginian
trangression phase, which also led to a world-wide (e.g.
Argentina, Mexico, Colombia, Spain, France, Italy,
Switzerland, N. Germany, Austria, Czech Republic, Ro-
mania, Bulgaria, Russia, Tunisia, Algeria, South Africa,
Madagascar, Pakistan) spreading or even explosion and
occupation of new regions (e.g. Boreal Realm) by the
Olcostephanus group. This mostly reflects the creation or
renewal of sea-ways. Comparing field evidence and pub-
lished data from the Vocontian Trough (e.g. BULOT
1993) supports the proposal of a facies dependence (e.g.
depth, outer-inner shelf) of Olcostephanus (Ol-
costephanus) guebhardi morph. querolensis also for the
Austrian KB1-A occurrence (Fig. 5). The descendants
are most probably inhabitants of the outer shelf and re-
lated areas. It is also suggested that Olcostephanus (Ol-
costephanus) guebhardi morph. querolensis has its acme
within the S. verrucosum Zone, whereas the ancient Ol-
costephanus (Olcostephanus) guebhardi s. str. is most
abundant in the latest Early Valanginian (Inostranzewi
Zone) (BULOT 1992; LUKENEDER 2004).

Among ammonoid genera of Tethyan origin, Ol-
costephanus (which apparently originated in the western
Mediterranean area during the Early Valanginian) was
dispersed over many parts of the world by the mid-
Valanginian sea-level rise, when the ‘guebhardi chrono-
cline’ extended to Mexico, Argentina, the Antarctic
Peninsula, South Africa, Madagascar, and into the Bo-
real Realm (especially the West European Province)
(BULOT 1990), although it never penetrated into truly
boreal areas (RAWSON 1993).

On the northern margin of the Tethys the ammonite
assemblages of the outer platform areas in southern
Spain and Provence (southern France) are dominated by
Olcostephanus and by Neocomitidae (COMPANY 1987;
BULOT 1993; REBOULET 1996). BULOT (1993) has shown
distinct geographic distributions in some species of the
Olcostephanidae in platform or basin environments.
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Fig. 3: Stratigraphic log of the
investigated section, consisting of
the Steinmühl-, the Schrambach-
and the Tannheim formations,
indicating the position of the KB1 A
and KB1 B sections.



Studies carried out in south-east France provided
good evidence of ammonite distribution linked to facies.
Among the Ammonitina, the Olcostephaninae and the
Neocomitidae yielded the best examples of faunal assem-
blage variations between the basin and outer shelf (BU-
LOT 1993; REBOULET 1996; REBOULET & ATROPS 1997).
During most of the Valanginian, Olcostephanus was split
into two different ‘lineages’: Olcostephanus (Ol-
costephanus) guebhardi (KILIAN) and related species are
restricted to the outer shelf facies, while Olcostephanus
(Olcostephanus) tenuituberculatus (BULOT) and its de-
scendants correspond to the basin facies (BULOT 1993).

The splitting into two facies-linked olcostephanid
lineages during the Valanginian clearly shows the evo-
lution within the olcostephanids. Starting from the
Berriasian uni-facial, deeper-water genus Spiticeras (e.g.
S. multiforme DJANÉLIDZÉ), followed by the still uni-fa-
cial olcostephanid ancestor Olcostephanus (O.) drumen-
sis KILIAN in the earlymost Valanginian, the key evolu-
tionary point follows in the middle Early Valanginian.
The evolutionarily important split into a deep-water
lineage and a more shallow-water lineage within the ol-
costephanids markedly changes the picture of ol-
costephanid distribution and systematics.

One lineage evolved the shelf forms from Early
ValanginianOlcostephanus guebhardi s. str., over the Late
Valanginian Olcostephanus guebhardi morph. type
querolensis up to Hauterivian species like Olcostephanus
densicostatus (WEGNER).

The second lineage inhabited the basins and evolved
from Olcostephnaus drumensis, continuing over the Early
Valanginian Olcostepanus stephanophorus (MATHERON)
into the Late Valanginian species of Olcostephanus tenu-
ituberculatus (BULOT), Olcostephanus balestrai (RODI-
GHIERO) and Olcostephanus nicklesi WIEDMANN & DIENI.
This lineage ends with the end of the Valanginian.

This differentation in Olcostephanus ended in the
Early Hauterivian with evolving species linked to both
basin and shelf facies. These are Olcostephanus densi-
costatus and its descendants Olcostephanus astierianus
(ORBIGNY), Olcostpephanus sayni KILIAN and Jeanno-
ticeeas jeannoti (ORBIGNY) for the Early Hauterivian.
Other data from various places of the western Tethys
confirm this facies-linked distribution of Olcostephanus
(Northern Caucasus, KVANTALIANI & SAKHAROV 1986;
Spain, COMPANY 1987; Switzerland, BULOT 1989, 1992)
and therefore underline a general trend for the entire
Tethys Realm (BULOT & COMPANY 1990).

Various evidence points to the fact that the evolu-
tion of the Early Cretaceous olcostephanids was closely
linked to the evolution and concurrent appearance of
the neocomitids. Olcostephanids had their widest distri-

bution when neocomitids (e.g. Neocomites appears in
the Early Valanginian) were rare or absent in the same
area, which leads to the well-known “bottle neck“ ef-
fects in the evolution of the olcostephanid group. The
olcostephanids may have inhabited more shallow seas
than the neocomitids. In contrast, the neocomitids were
able to live in deeper areas. The living realm of both
ammonoid groups were therefore shifted against each
other. Due to the ecological stress caused by the other
ammonoid genus, the different ammonoids evolved in-
to free niches of the shallower or deeper sea. The latter
fact most probably explains why we can observe only
one genus (Olcostephanus) in the shallowest facies, al-
though this situation requires further investigation.

Sexual dimorphism in ammonoid cephalopods is
discussed in detail for example by DAVIS et al. (1996)
and COOPER (1981). The latter author precisely de-
scribed sexual dimorphism in Olcostephanus. In Ol-
costephanus, as in other ammonoids, the ontogenetic de-
velopment of the shell is similar in both antidimorphs
(sensu DAVIS 1972) until the onset of maturity.

Within the KB1-A olcostephanid fauna, sexual di-
morphism is very apparent due to the unusually large
size attained by the macroconch forms (M; measured
specimens = adult size), some of which exceed 102 mm
in diameter. In contrast, the largest confirmed micro-
conch (m) so far recorded from these beds measures on-
ly slightly more than 42 mm in diameter, with the aver-
age being far less (LUKENEDER 2004). The macroconchs
range in size from 82 to 100 mm and the microconchs
20 to 42 mm, indicating a size overlap between antidi-
morphs of approximately 20 % of the total combined
size range of the two antidimorphs. The microconchs
show at the aperture a final constriction coupled with
lateral lappets, whereas the macroconchs have only a fi-
nal constriction. In Olcostephanus guebhardi, sexual di-
morphism is expressed by differences not only in adult
shape, size and ornament but also in the form of the
apertural margin (Fig. 4).

Case study 2: KB1 B

Oxygen as impulse for evolution in
heteromorph r-strategists

About 300 specimens of Karsteniceras ternbergense be-
tween 5 mm and 37 mm in diameter were investigated.
Juveniles, adults, including micro- and macroconchs,
could be separated. A sexual dimorphism in Karsteniceras
can be observed. An enrichment by redeposition through
currents or turbidites can be clearly ruled out based on
the autochthonous character of the nearly monospecific
benthic macrofauna (e.g. Inoceramus, Propeamussium),
the preservation of fragile parts and the extraordinary
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preservation of in situ aptychi within the body chambers
of Karsteniceras ternbergense (Fig. 4).

The geochemical results indicate that the assem-
blage was deposited under conditions of intermittent
oxygen-depletion associated with stable water masses.
The rhythmicity of laminated black shale layers and

light-grey bioturbated, organic-depleted limestones sug-
gests that the oxic and dysoxic conditions episodically
changed. A highly dynamic environment, controlled by
short- and long-term fluctuations in oxygen levels, and
poor circulation of bottom-water currents within an iso-
lated, basin-like region, led to the accumulation of the
Karsteniceras Level. The lamination generally indicates
a very quiet depositional environment, which was not
disturbed by currents (LUKENEDER 2003).

Within the Schrambach Formation, dysaerobic (not
anaerobic) conditions prevailed, allowing endobenthic
colonization of the incompletely bioturbated sediment
by Chondrites (accompanied by Planolites in some beds).
Increasing levels of dissolved oxygen in bottom waters
over time are suggested by well-bioturbated, pale grey
limestone beds, whereas dysaerobic conditions are ex-
pressed through thin, black, laminated limestones
(‘black shales’). The Karsteniceras mass-occurrence is
situated in the laminated horizons. The following fea-
tures are observable: (1) high TOC, (2) high sulphur
content, (3) concentrations of pyrite, (4) phosphatic si-
phuncle structures, (5) indistinct lamination, (6) almost
monospecific trace fossil community (e.g. Chondrites),
(7) fish remains, (8) extremely rare benthos (e.g. inoce-
ramids, ‘paper pectens’), (9) rare microfauna, (10)
‘mass-mortality’ of Karsteniceras, very abundant and
small in size, (11) nearly ‘monospecific’ faunal spectrum
and (12) in situ aptychi.

It is assumed that, based on the described features
from KB1 B and literature data, Karsteniceras most prob-
ably had an opportunistic (r-strategist) mode of life and
was adapted to dysaerobic sea-water. These ancylocer-
atids most likely inhabited regions reaching from the sea
floor to at least a few tens of meters into the overlying
water-column, based on the in situ aptychi and the
nearly monospecific faunal assemblage of small hetero-
morphs. Most of the associated other ammonoids (e.g.
Barremites cf. difficilis) show different overgrowth stages
(serpulids). These can be explained as a reflection of life
in the upper, oxygenated water-column, with subse-
quent sinking to the sea floor or drifting after death.
Karsteniceras probably inhabited areas of water stagna-
tion with low dissolved oxygen, showing abundance
peaks during times of oxygen depletion, which hindered
other invertebrates from colonising such environments.
The described autochthonous Karsteniceras mass-occur-
rence features fit well into the scheme of a ‘Konservat
Lagerstätte’ (LUKENEDER 2003).

Interbedding of sediments alternately rich and poor
in organic matter can be the result of either differential
preservation of organic matter, differential rates of sup-
ply of organic matter, different sources of primary pro-
duction, and/or differential sedimentation rates. Differ-
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Fig. 4: Karsteniceras
ternbergense

specimens from case
study 2 (KB1 B): (A)

NHMW
2001z0170/0002, x 1;
(B) holotype, NHMW
2001z0170/0001, x 1;

(C) NHMW
2001z0170/0004, x 1;

(D) NHMW
2001z0170/0003, x 1;

(E) NHMW
2001z0170/0005, x 1;

(F) NHMW
2001z0170/0007, x 1.

Olcostephanus
(Olcostephanus)

guebhardi morph. type
querolensis specimens
from case study 1 (KB1

A): (G) macroconch,
2002z0070/0001, x 1;

(H) microconch,
2002z0070/0002, x 1,

(I) macro- and
microconch

2002z0070/0003, x 1.



ent preservation can result if bottom waters at the accu-
mulation site are alternately oxic and dysoxic (or near-
anoxic). Cyclic variation in the amount of organic mat-
ter accumulating at a continental margin site may be
explained by cyclic fluctuations in the thickness and in-
tensity of a midwater oxygen-minimum layer. Both de-
positional models (basin deoxygenation as well as ex-
pansion and establishment of an oxygen-minimum lay-
er) have been proposed to explain the accumulation of
organic carbon-rich strata.

Oxygen is a bio-limiting element for metazoans and
is among the key factors influencing species diversity
and abundance in the marine realm. Reduced concen-
trations of dissolved oxygen can have disastrous conse-
quences for marine life, reducing diversity and ultimate-
ly leading to mass-mortality.

Factors associated with low diversity include high
stress and ecological immaturity. Most opportunists (r-
strategists) are characterized by small size and a short
life span. The latter facts also hint at positive mutations.
The small-sized leptoceratids seem to be resistant
against oxygen depletion in the sea water. The robust
small-sized forms evolved morphologies and evolution-
ary adaptations which allowed them to inhabit such
hostile environments. They became accustomed to such
conditions, occurring in masses and becoming geo-
graphically widespread (LUKENEDER 2003). The body
size of the leptoceratids was therefore reduced to give
rise to other features important for living in oxygen-de-
pleted waters, and the opportunistic (r-strategist) mode
of life was perfectly adapted to dysaerobic sea-water.
This was the sense in which the word “Paläobiologie“
was originally meant by its founder O. ABEL (1916). He
noticed almost 100 years ago for the cephalopods in
general the same relation shown for the special cases
presented herein. The change in body size and morphol-
ogy in Karsteniceras is accompanied causally by the spe-
cialisation of the animal during environmental changes.

This phenomenon can be detected through the
whole Early Cretaceous. The phylogenetically totally
separated Berriasian Leptoceratoides (THIEULOY 1966)
show the same facies-linked distribution as that of the
much younger Barremian Veveysiceras descendants. The
favoured sediments are clayey, dark to laminated marls
with increasing content of organic matter and pyrite.

A typical group of such opportunistic small-sized
hetermorph ammonoids is the monophyletic subfamily
Leptoceratoidinae THIEULOY. The latter subfamily is as-
signed to the family Ancyloceratidae GILL. Within the
latter, three evolutionary lines are recognized; the here-
in-described Karsteniceras ternbergense is a member of
one of these lines. These lineages are separated through

different morphologies and sizes. They all originate from
the Late Hauterivian genus Veveysiceras VAŠÍČEK &
WIEDMANN (VAŠÍČEK & WIEDMANN 1994). The three
important lineages are: 1) Karsteniceras (criocone), 2)
Hamulinites (ancylocne) and 3) Eoheteroceras (ancylo-
cone) together withManoloviceras (slightly curved). All
of these arose in the Early Barremian. Eoheterocerasmost
probably was the ancestor of the Late Barremian Hete-
roceras. Karsteniceras forms the central stock, with most
descendants up into the early Late Barremian.

The phylogenetically and stratigraphically separated
group around UHLIG’S (1883) type species Leptoceras
brunneri belongs to an unrelated earlier group from the
Berriasian to Valanginian (THIEULOY 1966). No leptocer-
atid transitional forms are known from the Hauterivian.
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Fig. 5: The stratigraphic position of the case studies KB1 A (blue) and KB1 B
(yellow) within the Early Cretaceous (Valanginian – Barremian) of the KB1 1
fauna in the Losenstein Syncline. Table after HOEDEMAEKER et al. (2003, with
modifications).



The ancestral stock of the second and totally separated
later micromorph Barremian group the Leptoceratoid-
inae (before Veveysiceras), is still obscure. No transitional
forms can be observed and the ancestor is unknown.
Veveysiceras occurred first with Pseudothurmannia in the
latest Hauterivian. The evolutionary centre expands in a
longitudinal east-west region from central/southeastern
Europe to Japan (VAŠÍČEK & WIEDMANN 1994).

In the field, researchers should therefore look for
thin, relatively widespread (but isochronous) horizons
dominated by one species of body or trace fossil. The
thin, black laminated layers with mass-occurrences of
Karsteniceras are a case in point. The ‘normal-accumula-
tion’ of Karsteniceras within such black, laminated sedi-
ments is interpreted to be the result of special palaeoen-
vironmental conditions (e.g. poor oxygen, low to no
currents). Here, Karsteniceras, as a member of an oppor-
tunistic (r-strategist) ammonite group, sought the un-
favourable, oxygen-limited environmental conditions
that other ammonite groups were unable to tolerate.

Taking into account the speculations on ammonoid
life-habitats, the demersal forms, feeding on the sea
floor, should be very rare or even absent in the anoxic
levels (BATT 1993). VAŠÍČEK & WIEDMANN (1994) al-
ready noted the possibility that the biotope of the Lepto-
ceratoidinae was close to stagnant, poorly oxygenated
environments, where they usually occurred concentrated
in ‘nests’ dominating the faunal spectrum. This has been
recently interpreted to reflect opportunistic behaviour of
some taxa (Bochianitidae and leptoceratoids) in un-
favourable environments (CECCA 1998). Leptoceratoid
and spiroceratid ecology, palaeobiology and life-habitats
were discussed by UHLIG (1883), NIKOLOV (1960),
THIEULOY (1966), DIETL (1973, 1978), RIEBER (1977),
VAŠÍČEK (1977), WESTERMANN (1990), VAŠÍČEK &
WIEDMANN (1994), CECCA (1997) and AVRAM (1999).
Summarizing the various opinions on leptoceratoid ecol-
ogy, clear differences are evident between those of
THIEULOY (1966; autochthonous life assemblage),
RIEBER (1977; nektonic above anoxic bottom) and
LUKENEDER (2003, nektonic in dysoxic water column),
WESTERMANN (1990, 1996; distal shelf), and VAŠÍČEK &
WIEDMANN (1994; autochthonous between turbidites).

Concluding remarks

This contribution shows the significant effect that
synecological stress – caused either by environmental
changes of abiotic factors as oxygen content, salinity
and depth or by autecological stress from biotic com-
petitors occupying the same environment – has on the
shape and morphology of Cretaceous ammonoids. Ex-
amples for different Cretaceous ammonoid shapes are
given in Figure 6.
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Fig. 6: Cretaceous
shape examples for
“normal“ coiled am-
monoids: (A) phos-

phatized Placenticeras
meeki (BOEHM) with
shell preservation,

Campanian, Alberta,
Canada, NHMW-

2006z0260/0001 and
(B) Placenticeras pla-

centa (DEKAY) showing
suture line, South

Dakota, USA, NHMW-
2002z0066/0001.

Heteromorph am-
monoids are: (C) Dis-

coscaphites gulosus
(MORTON) with shell
preservation, Maas-

trichtian, South Dako-
ta, USA, NHMW-

2006z0260/0002, and
(D) Didymoceras ne-

brascense (MEEK &
HAYDEN) with shell

preservation, Campan-
ian, South Dakota,

USA, NHMW
1980/0023/0000.



Two contrary examples (Olcostephanus and
Karsteniceras) were selected to show evolutionary trends
in ammonoids. The older case study (Valanginian) deals
with “normal“ coiled Olcostephanus. A number of facts
show that the evolution of the Early Cretaceous ol-
costephanids was closely linked to the evolution and
concurrent appearance of the neocomitids. Due to the
ecological stress generated by the neocomitids, the ol-
costephanids evolved into free niches of the shallower or
deeper sea. The split into two facies-linked ol-
costephanid lineages during the Valanginian clearly
shows the evolution within this group. The ol-
costephanids reacted to the stress created for them by
other antagonists (e.g. neocomitids).

The younger case study (Barremian) deals with the
hetermorph ammonoid group around Karsteniceras. Re-
duced concentrations of dissolved oxygen have obvious
consequences for marine life, reducing diversity but giv-
ing rise to new forms which are resistant to oxygen-de-
pleted waters. Most opportunists (r-strategists) such as
Karsteniceras are characterized by small size and a short
life span. The robust small-sized forms evolved mor-
phologies and evolutionary adaptations which allowed
them to inhabit such hostile environments. They be-
came accustomed to such conditions, occurred in mass-
es and were geographically widespread. The change in
body size and morphology in Karsteniceras is accompa-
nied causally with the specialisation of the animal over
the course of environmental changes.

Zusammenfassung

Der Status zweier Unterkreide Ammoniten Grup-
pen aus Oberösterreich (Nördliche Kalkalpen) wird,
mit besonderer Rücksicht auf die Evolution ihrer Form,
der Morphologie und deren Umwelt-Präferenzen, aufge-
zeigt. Olcostephanus guebhardi aus dem Valanginium
(Verrucosum Zone, 137 Mio.) zeigt die evolutionäre
Trennung der beiden Geschlechter in zwei unterschied-
liche Umweltbereiche und deren Anpassung der Form
an die verschieden Umweltbedingungen. Es wird ge-
zeigt, dass sich der heteromorphe Ammonit Karstenice-
ras ternbergense aus dem Barremium (Coronites Zone,
124 Mio.) in Perioden zeitweiligen Sauerstoffmangels
gekoppelt mit stabilen, geschichteten Wassermassen,
entwickelte. Basierend auf lithologischen und geoche-
mischen Analysen, welche mit Untersuchungen von
Spurenfossilien, Mikro- und Makrofossilien gekoppelt
wurden, wird eine Invasion einer opportunistischen (r-
Strategen) Karsteniceras Biozönose während ungünstiger
Bedingungen angenommen. Beide Beispiele wurden
ausgewählt um evolutionäre Trends in der Unterkreide
aufzuzeigen, welche in der gesamten Gruppe der Cepha-
lopoden beobachtet werden können.
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1. Einleitung

Die erste Beschreibung eines Ammoniten aus der
oberösterreichischen Oberkreide geht auf Franz Ritter
von Hauer 1858 zurück In seiner Arbeit „Über die Ce-
phalopoden der Gosauschichten“ beschreibt er den
Ammonites gosauicus „aus den Mergeln des Gosautha-
les“. Dieser wird heute der weltweit verbreiteten Gat-
tung Muniericeras DE GROSSOUVRE, 1894 zugeordnet.
1866 folgte, wieder von Hauer, die Beschreibung des
Scaphites multinodosus vom Gschliefgraben bei Gmun-
den, der nach damaliger Ansicht zu den „Gosaugebil-
den“ zählte. Heute ist klar, dass die Sedimente des
Gschliefgrabens zwar gleich alt sind wie die der Gosau
Gruppe, sein Sedimentationsgebiet zur Kreidezeit aber
weit entfernt lag und zum Helvetikum zählt.

Die erste große Beschreibung zahlreicher neuer Ar-
ten aus der „Gosau“ lieferte Anton REDTENBACHER

(1873) mit einer prachtvollen Monographie. 1894 hat-

te GROSSOUVRE, 1895 und 1898 KOSSMAT begonnen,
ausgehend von Frankreich und Indien, die Gattung
Ammonites aufzuspalten. 1935 wagte sich Roland
BRINKMANN an eine nach Fundstellen und Sammlun-
gen geordnete, nomenklatorische Revision von 361
Exemplaren der in insgesamt 12 österreichischen und
deutschen Sammlungen befindlichen Ammoniten der
österreichischen Oberkreide. Er konnte sich auf Carl
DIENERs „Ammonoidea neocretacea“ (1925) stützen,
kam aber im Literaturverzeichnis mit nur 8 Zitaten aus.
Zahlreiche Sammlungsetiketten tragen seine charakte-
ristische Handschrift. Aus dem Gschliefgraben waren
ihm damals nur 5 Exemplare bekannt. Sein Versuch ei-
ner stratigraphischen Reihung in „Faunen“ musste oh-
ne Detailkenntnis der Schichtfolgen ebenso scheitern
wie der WIEDMANNs (1978a). BRINKMANN hatte jedoch
eine Fülle von Namen auf den letzten Stand der Syste-
matik gebracht. Die Neubearbeitung der österrei-
chischen Oberkreideammoniten durch Kennedy und

Auf den Spuren der Evolution in Oberösterreich
am Beispiel der Ammoniten der Gosau Gruppe

H . S U M M E S B E R G E R

Abstract: Two formerly far distantly situated Late Cretaceous sedimentation areas are now closely neighboured in Upper Austria
by the activity of the Alpine orogeny: Rather uniform grey or variegated shales of the Helvetic nappe and more differentiated
sediments of the Austroalpine Gosau Group. Evolutionary lines most likely can be traced by the characteristic features of the ma-
rine ammonites with their rather quick evolutionary trends. Even their spiral shells can occur in a wealth of differentiation. Or-
namentation of the shell from smooth to ribbed or spiny allows the observation of certain parameters through time. The gener-
ally complicated suture is a helpful tool by tracing phylogenetic connections of higher orders.
Despite tectonic fragmentation of an already originally heterogeneous sedimentation area some relatively undestroyed measura-
ble sequences can be found, e.g. Nefgraben and Schattaugraben on the Salzburg side of the Basin of Gosau with sequences from
Santonian to the Eocene, also the Randobach with basal parts of the sequence from Turonian to Santonian. Best outcrops on the
Upper Austrian side are the Finstergraben and the Tiefengraben. Also the Grabenbach was measured before construction work
against flooding made bed by bed collecting and measuring difficult and inefficient. Leading horizons and recognizeable fossil
horizons made the reconstruction of a somewhat idealized section of the Basin of Gosau possible. Well horizonted ammonites are
examined on their usefulness for tracing evolutionary lines.
The description of short living and stratigraphically well defined taxa led to their discovery within a few years in distant areas.
Eulophoceras austriacum (SUMMESBERGER, 1979) was found in France (AMEDRO & HANCOCK 1985; KENNEDY et al. 1995). The
genus Boehmoceras from the Late Santonian, used by SUMMESBERGER (1979) for stratigraphic correlation with the Münster Basin,
was found meanwhile in the French Pyrenées (KENNEDY et al. 1995) and in Sweden (KENNEDY & CHRISTENSEN 1991). Boehmo-
ceras arculus (MORTON 1834) from the USA replaces as the earliest available name B. loescheri (RIEDEL, 1931) used by SUMMES-
BERGER 1979 (KENNEDY & COBBAN 1991). This makes recognizable the worldwide distribution and international attention of the
ammonites from Gosau.

Key words: Evolution, Cretaceous, ammonites, Gosau Group, Upper Austria.
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Summesberger (in Vorbereitung) läuft parallel zum
weltweiten explosionsartigen Kenntniszuwachs, hervor-
gerufen durch Neufunde und Neubearbeitung in Japan,
Madagaskar, Südafrika, Nord- und Südamerika, Austra-
lien und Antarktis, Deutschland, Frankreich, England,
Spanien, Israel. Die weltweit zu jeder beschriebenen Art
festgelegten Holotypen sind unabänderlich und dürfen
nur in öffentlich zugänglichen Sammlungen aufbewahrt
werden. Das oberösterreichische Paradestück ist der von
REDTENBACHER 1873 beschriebene Ammonites isculensis
aus Bad Ischl, aufbewahrt im Oberösterreichischen Lan-
desmuseum unter dem Namen Eupachydiscus isculensis
(REDTENBACHER 1873) und gefunden auf dem Kohl-
büchl beim Bau der Straße von Bad Ischl nach Ebensee.

Erst durch schichtweise Aufsammlung und genaue
Vermessung der oft nur bruchstückhaft erhaltenen
Schichtfolgen ergibt sich ein Bild des Ablaufs der Fau-
nengeschichte im sich fortwährend ändernden paläo-
geographischen Bild der kreidezeitlichen Meere, über-
prägt von der zum Teil gleichzeitig ablaufenden alpinen
Orogenese mit ihren Fernüberschiebungen.

2. Die Gattung Barroisiceras
im oberen Turonium

Ammonites haberfellneri, von HAUER 1866 aus der
Gosau Gruppe von Gams bei Hieflau (Steiermark) be-
schrieben, wurde zur Typusart der von GROSSOUVRE

1894 aufgestellten Gattung Barroisiceras. Wegen der
Fehlbestimmung einer französischen Art durch GROSS-
OUVRE 1894 diente Barroisiceras haberfellneri hundert
Jahre lang fälschlich als Leitfossil für das untere Conia-
cium. Erst das gemeinsame Vorkommen mit der Mu-
schel Didymotis erbrachte den Nachweis für oberturones
Alter. Die Untersuchung der Ablagerungen von Strobl
(Salzburg) durch SUMMESBERGER & KENNEDY (1996) er-
gab einen genetischen Pool der Gattung Barroisiceras im
Oberturonium mit hoher Variabilität: von glattschalig
bis bedornt, schmal bis untersetzt. Aus diesem Pool ging
anscheinend der jüngste Vertreter Barroisiceras minimum
HAYASAKA & FUKADA hervor, der in Japan ein Leitfos-
sil des jüngsten Turoniums ist und auch in St. Wolfgang
(Straßentunnel) gemeinsam mit der Muschel Didymotis
vorkommt.
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Abb. 1: Barroisiceras haberfellneri (HAUER, 1866), Gams b. Hieflau, Steiermark;
GBA 3464; Lectotypus der Typusart; HAUER 1866, Taf. 1, Fig. 1; GBA 3464; d 63
mm.

Abb. 2: Barroisiceras haberfellneri (HAUER, 1866), Strobl, Weißenbachtal,
Salzburg; Abbildungsoriginal zu SUMMESBERGER & KENNEDY 1996, Taf. 6, Fig. 1;
Taf. 10, Fig. 3; 82 mm.



3. Die Evolution der Gattung
Eulophoceras im Santonium der
Gosau Gruppe

Eine weitere höchst interessante Gattung ist Eulo-
phoceras. Nach dem österreichischen Erstnachweis im
unteren Santonium der Gosau Gruppe von Branden-
berg in Tirol (IMMEL et al. 1982) ist die in Afrika und
Südamerika verbreitete Art Eulophoceras natalense
HYATT, 1903 in zahlreichen Exemplaren aus dem Unter-
santonium des Edlbachs (Gosau, Oberösterreich) und
des Randobachs (Rußbach, Salzburg) gefunden worden
(SUMMESBERGER & KENNEDY in Vorb.). Adulte Indivi-
duen sind diskusförmig und glattschalig. Juvenile zeich-
nen sich durch falcoide Berippung aus. In der obersan-
tonen „Sandkalkbank“ tritt Eulophoceras austriacum
(SUMMESBERGER 1979) in 2 sexualdimorphen Formen
auf. Die mikrokonche Form ist klein und glattschalig,
die adulten Makrokonche sind größer und schwach be-
knotet. Die wahrscheinliche evolutionäre Beziehung
zwischen E. natalense und E. austriacum wird in weiterer
Forschungsarbeit verfolgt.

4. Ein Placenticeras Pool in Gosau,
Oberösterreich (Obersantonium)

In Österreich tritt die Ammonitengattung Placenti-
ceras zuerst in der Grabenbach Formation (unteres bis
mittleres Santonium) in Becken von Gosau (Oberöster-
reich) auf. Es sind glattschalige, merkmalsarme Frag-
mente. Die Gattungszuordnung fußt auf der Lobenlinie,
die jedoch keine Artbestimmung erlaubt. In der nächst
jüngeren Hochmoos Formation (Obersantonium; Nef-
graben, Schattaugraben; Rußbach; Salzburg) tritt erst-
mals Placenticeras polyopsis (DUJARDIN) auf. Diese Art
hat bereits kräftige Rippen und Knoten entwickelt. Hö-
her oben im Nefgraben quert das markante Felsband der
zur Hochmoos Formation zählenden „Sandkalkbank“,
verläuft nach Osten zum Schattaugraben und Finster-
graben („Finstergrabenwandl“). Noch weiter östlich,
jenseits des Gosaubachs im Sattelgraben („Hofergra-
ben“ bei FELIX 1908) löst sich das im Gelände gut er-
kennbare Felsband in Schollen auf. Grabenbach Forma-
tion und Hochmoos Formation ergeben mitsammen die
„Untere Gosau Gruppe“. Aus der etwa 20 Meter mäch-
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Abb. 3: Barroisiceras minimum HAYASAKA & FUKADA, St. Wolfgang,
Oberösterreich; Abbildungsoriginal zu SUMMESBERGER & KENNEDY 1996, Taf. 16,
Fig. 19, 20; NHMW 1992/245; d 29 mm.

Abb. 4: Eulophoceras austriacum (SUMMESBERGER, 1979), Obersantonium, Gosau,
Oberösterreich; Holotypus zu SUMMESBERGER 1979, Taf. 9, Fig. 37, 38; Kollektion
Skoumal, Wien; SK 1977/14; d 76 mm.

OBERE KREIDE MAASTRICHTIUM 65,5-70,6

CAMPANIUM 70,6-83,5

SANTONIUM 83,5-85,8

CONIACIUM 85,8-89,3

TURONIUM 89,3-93,5

CENOMANIUM 95,5-99,6

Tab. 1: Stratigraphische Tabelle der oberen Kreide mit
den Reichweiten der Stufen in Millionen Jahren.



tigen „Sandkalkbank“ stammen neben zahlreichen Bi-
valven und Gastropoden 22 Taxa Ammoniten, darunter
über 100 Individuen der Gattung Placenticeras, die sich
3 wohldefinierten Arten zuordnen lassen: P. polyopsis
(DUJARDIN, 1837) (= Stantonoceras depressum HYATT,
1903), P. paraplanum WIEDMANN, 1978b und P.
maherndli SUMMESBERGER, 1979.

Bemerkenswert an den Gosauer Placenticeraten ist
ein deutlicher Sexualdimorphismus: Jede Art tritt in
zwei durch Größe und Skulptur unterscheidbaren For-
men auf (SUMMESBERGER 1979, 1980; KENNEDY &
WRIGHT 1983): Adulte Mikrokonche sind kleiner und
gröber skulpturiert, Makrokonche größer, schwächer be-
rippt und beknotet. Die Jugendwindungen sind jedoch
gleich. Der Sedimentationsbereich der „Sandkalkbank“
hat im oberen Santonium für die Gattung Placenticeras
offenbar ideale Lebensbedingungen geboten. Dies führte
zu hoher Individuenzahl der Stammgruppe P. polyopsis
und zum Auftreten zweier kurzlebiger Seitenlinien: So-
wohl P. maherndli wie auch P. paraplanum sind mittler-
weile auch aus Frankreich nachgewiesen. Beide sterben
gemeinsam mit P. polyopsis noch im oberen Santonium
aus. Die Paraplanum-Zone ist als jüngste Ammonitenzo-
ne des Santoniums etabliert. Placenticeras paraplanum,
mittlerweile zum internationalen Leitfossil der obersan-
tonen Paraplanum-Zone avanciert, ist möglicherweise
die Stammform der P. milleri/bidorsatum Gruppe des un-
teren Campaniums. P. milleri (HAUER, 1866) tritt in der
Gosau Gruppe der Steiermark (Kainacher Gosau) auf, P.
bidorsatum (ROEMER) ist das Leitfossil der untercampa-
nen Bidorsatum-Zone Deutschlands.

5. Die Ammonitenfauna des
Gschliefgrabens bei Gmunden
(Obercampanium)

Anders gestaltet sich die Arbeit im Helvetikum des
Gschliefgrabens. Die Schichtfolge ist mit Hilfe der be-
kannten Reichweiten der vorkommenden Fossilien re-
konstruiert, eine Vermessung der Schichtfolge ist un-
möglich. Die unter dem Druck der nordwärts gleitenden
Gesteinsdecken der Flyschzone (Grünberg) und der
Kalkalpen (Traunstein) tektonisch zerscherte Schicht-
folge tritt in einem Fenster inmitten der Flyschdecken
an die Oberfläche. Hohe Tonmineralanteile führen un-
ter dem regenreichen Klima zu Wasseraufnahme und
zum Phänomen eines kontinuierlich fließenden Muren-
stroms. Fossilien werden vom Regen an der Oberfläche
freigewaschen und können abgesammelt werden. Mit
Hilfe der Fossilien kann eine Schichtfolge rekonstruiert
werden (SUMMESBERGER & KENNEDY 2004; Abb. 8).
Waren BRINKMANN (1935) nur 5 Exemplare aus dem
Gschliefgraben bekannt, so kennen wir heute bereits 46
Taxa aus hunderten Exemplaren. Nur durch den totalen
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Abb. 5: Eulophoceras natalense HYATT, 1903, Untersantonium, Gosau,
Oberösterreich; Kollektion Skoumal, Wien, SK/EB 1992/14; d 98 mm.

Abb. 6: Placenticeras polyopsis (DUJARDIN, 1837), Makrokonch, Obersantonium,
Gosau, Oberösterreich, Abb. Orig. SUMMESBERGER 1979, Taf. 12, Fig. 48;
NHMW1978/1963/5; d 104 mm.



Einsatz kooperativer Sammler konnte diese Fülle zu
Stande gebracht werden. Die Ammoniten lassen sich
den drei höchsten Ammonitenzonen des Obercampani-
ums zuordnen. Obwohl damit der Gschliefgraben eine
der weltweit diversesten Faunen geliefert hat, ergeben
sich, bedingt durch die Aufschlussverhältnisse, keine
Evolutionslinien.

6. Zusammenfassung

Zwei ehemals weit voneinander entfernte Ablage-
rungsgebiete mariner Sedimente der Oberkreide sind
durch die Nord-Süd Raumverkürzung bei der alpinen
Gebirgsbildung heute in Oberösterreich nahe benach-
bart: Die eher gleichförmig grauen bis bunten Mergel
des Helvetikums und die differenzierten Sedimenttypen
der Gosau Gruppe. Nachweise für die Evolution von
Fossilien sind am ehesten an den merkmalsreichen
Schalen der rasch evoluierenden marinen Ammoniten
zu erwarten. Ihre meist spiralig aufgerollte Schale tritt
in erstaunlichem Formenreichtum auf. Ebenso vielfäl-
tig, von glatt bis berippt oder bestachelt, ist die Verzie-
rung ihrer Schalen. Die oft überaus komplizierte Sutur-
linie dient gleichsam als „genetischer Code“ bei der Zu-
ordnung zu höherrangigen systematischen Einheiten.

Die Sedimente der Gosau Gruppe liefern trotz tek-
tonischer Zerrissenheit des bereits ursprünglich hetero-
genen Sedimentationsraums einige relativ ungestörte,
messbare Profile: Schattaugraben und Nefgraben auf der
Salzburger Seite des Beckens von Gosau vom Santoni-
um bis zum Eozän, wogegen der Randograben bei Ruß-
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Abb. 7: Placenticeras polyopsis (DUJARDIN, 1837), Mikrokonch, Obersantonium,
Gosau, Oberösterreich, Abb. Orig. SUMMESBERGER 1979, Taf. 10, Fig. 43;
Kollektion Skoumal, Wien; SK 1977/4; d 89 mm.

Abb. 8: Placenticeras paraplanum WIEDMANN, 1978, Makrokonch,
Obersantonium, Gosau, Oberösterreich, Abb. Orig.
SUMMESBERGER 1979, Taf. 13, Fig. 55; Kollektion Skoumal, Wien; SK
1978/13; d 105 mm.

Abb. 9: Placenticeras paraplanum WIEDMANN, 1978, Mikrokonch,
Obersantonium, Gosau, Oberösterreich, Abb. Orig.
SUMMESBERGER 1979, Taf. 13, Fig. 53; Kollektion Skoumal, Wien; SK
1977/13; d 80 mm.



bach tiefere Profilanteile vom Turonium bis ins Santo-
nium erschließt. Aufschlüsse beim Forststraßenbau auf
der oberösterreichischen Seite lieferten reiches Fossil-
material aus dem oberen Santonium (SUMMESBERGER

1979, 1980). Profilvermessung und schichtweise Auf-
sammlung von Fossilien auf der oberösterreichischen
Seite war vor der Verbauung auch im Grabenbach mög-
lich. Mit Hilfe von Leitschichten im Gestein und wie-
dererkennbaren Fossilhorizonten wurde ein Gesamtpro-
fil durch die Gosau Gruppe von Gosau rekonstruiert.
Die horizontiert aufgesammelten Ammoniten wurden
auf ihre Tauglichkeit als Indizienkette der Evolution ge-
prüft.

Die Beschreibung kurzlebiger und altersmäßig gut
eingestufter Ammoniten aus der Gosau Gruppe führte
binnen weniger Jahre zu deren Auffindung und Akzep-
tanz auch in teilweise weit entfernten Gebieten: Eulo-
phoceras austriacum (SUMMESBERGER, 1979) wurde in
Frankreich gefunden (AMEDRO & HANCOCK 1985; KEN-
NEDY et al. 1995). Die Gattung Boehmoceras aus dem
oberen Santonium der Münsterländer Kreide (Deutsch-
land), zur stratigraphischen Korrelation (SUMMESBER-
GER 1979) mit der Gosau Gruppe herangezogen, wurde

mittlerweile in den französichen Pyrenäen (KENNEDY et
al. 1995) und in Schweden (KENNEDY & CHRISTENSEN

1991) aufgefunden. Boehmoceras arculus (MORTON,
1834) aus den USA ersetzt als ältester verfügbarer Na-
me heute den noch von SUMMESBERGER 1979 verwende-
ten Namen B. loescheri (RIEDEL, 1931) (KENNEDY &
COBBAN 1991). Daran ablesbar ist nicht nur die welt-
weite Verbreitung der Gosauer Ammoniten sondern
auch deren internationale Beachtung.

Schlüsselworte: Evolution, Kreide, Ammoniten,
Gosau Gruppe, Oberösterreich.
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Abb. 10: Placenticeras maherndli SUMMESBERGER, 1979,
Mikrokonch, Obersantonium, Gosau, Oberösterreich, Abb. Orig.
SUMMESBERGER 1979; Holotypus; Taf. 14, Fig. 58, 59; Kollektion
Maherndl, Bad Ischl; MA1977/2; d 94 mm.

Abb. 11: Placenticeras maherndli SUMMESBERGER, 1979,
Makrokonch, Obersantonium, Gosau, Oberösterreich, Abb. Orig.
SUMMESBERGER 1979; Taf. 14, Fig. 60, 61; Kollektion Skoumal, Wien,
SK 1978/4; d 88 mm.
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1. Einleitung

Die Stammesgeschichte (Phylogenese, Phylogenie)
der Organismen setzt sich aus zwei elementaren Prozes-
sen zusammen, die als historische Abläufe zu verstehen
sind: Cladogenese und Anagenese (z.B. SUDHAUS &
REHFELD 1992). Cladogenese steht für das „Wachsen“
des Stammbaums der Organismen und ist das Ergebnis
vieler aufeinanderfolgender Artspaltungen. Anagenese
steht für den Prozess der Veränderung von Merkmalen
entlang der Äste des Stammbaums; dies betrifft Merk-
male der Morphologie, der Gensequenzen, des Stoff-
wechsels, des Verhaltens, etc. Diesem Verständnis ent-
sprechend steht in diesem Beitrag einerseits die Clado-
genese der Hexapoda1 im Fokus, andererseits auch die
Weiterentwicklung ihrer Merkmale.

Die Arbeit von HENNIG (1969, 19812) war in der
Erforschung der Phylogenie der Hexapoden ein Mei-
lenstein, was unter anderem der von HENNIG (z.B.

1950) selbst entwickelten Methodik der „Phylogeneti-
schen Systematik“ zu danken ist. Hier wird anhand der
Merkmale, wie sie an den bekannten Arten zu beob-
achten sind, deren Stammesgeschichte zurückgerech-
net, rekonstruiert, mit dem Prinzip der Sparsamkeit als
Maxime (Parsimonie: Minimierung der anzunehmen-
den Merkmalsveränderungen). Auch wenn diese Re-
konstruktion heute meist unter Anwendung spezieller
Computerprogramme durchgeführt wird und die große
Masse der Merkmalsdaten nicht mehr aus der Morpho-
logie sondern aus der Molekulargenetik (Gensequenzen
als Datenbasis) kommt, bildet das methodische Prinzip
Hennigs immer noch den Leitfaden des analytischen
Vorgehens.

HENNIG (1969) bot für die großen Teilgruppen der
Hexapoden – die Gruppen (Taxa), die heute üblicher-
weise als Ordnungen geführt werden – einen fast voll-
ständig aufgelösten Stammbaum an (Abb. 1), ebenso
zehn Jahre später BOUDREAUX (1979; Abb. 2). KRISTEN-
SEN (1975) berücksichtigte mehr morphologische
Merkmale als die beiden anderen Autoren, und er stell-
te vor allem viel deutlicher dar, wie sehr sich viele der
Merkmale in ihrer phylogenetischen Evidenz gegensei-
tig widersprechen; sein in vielen Teilen ungeklärter
Hexapoden-Stammbaum vermittelte ein realistischeres

Die Stammesgeschichte der Hexapoden: eine kritische
Diskussion neuerer Daten und Hypothesen

K . -D . K L A S S

Abstract: The phylogenetic history of hexapods: a critical discussion of recent data and hypotheses. The phylogenetic rela-
tionships among the order-level lineages of Hexapoda are highly controversial concerning several systematic levels. The princi-
pal unresolved issues are: (1) the relationships among the most basal clades Collembola, Protura, Diplura, and Insecta (= Ecto-
gnatha); (2) the position of the genus Tricholepidion with respect to the Zygentoma (s.str.) and Pterygota; (3) the relationships
among the three major pterygotan lineages Ephemeroptera, Odonata, and Neoptera; and (4) the large polytomy at the base of the
Neoptera, which includes the Plecoptera, Orthoptera (= Saltatoria), Dictyoptera, Notoptera (= Grylloblattodea), Mantophasma-
todea, Embioptera, Dermaptera, Phasmatodea, Zoraptera, Acercaria (hemipteroid groups) and Endopterygota (= Holometabola).
In recent years a lot of new morphological and molecular data has been accumulated that is relevant to these issues, and a num-
ber of different phylogenetic hypotheses have been developed on this basis. However, these efforts have so far not provided con-
vincing resolution with regard to any of the above mentioned problems; inconsistency between different characters or analyses
has grown to the same proportion as the amount of data. This paper gives a critical review of previously suggested morphological
autapomorphies of surmised hexapod clades, and the results of recent morphology-based and molecular-based cladistic analyses
are compared – all considering the systematic levels indicated above. In addition, the early fossil history of Hexapoda is briefly
surveyed.

Key words: Hexapoda, Insecta, Neoptera, phylogeny, morphology, characters, discussion.
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1 Die Bezeichnungen „Insecta“ und „Hexapoda“ werden in der jünge-
ren Literatur sehr uneinheitlich verwendet. Hier werden als „Insecta“
nur die Archaeognatha, Zygentoma (mit Tricholepidion) und Pterygota
zusammengefasst; die Gruppe, die darüber hinaus noch die Collembo-
la, Protura und Diplura umfasst, heißt hier „Hexapoda“ (siehe KLASS &
KRISTENSEN 2001).
2 Kommentierte Übersetzung von HENNIG (1969) ins Englische.
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Bild des Kenntnisstandes als die Hypothesen von Hen-
nig und Boudreaux. In KRISTENSENs (1981, 1991, 1995,
1997) späteren, aktualisierten Darstellungen ändert sich
fast nichts an diesem Bild.

Gemäß KRISTENSEN (1991) können die Hexapoden
mit guter Begründung in vier Gruppen unterteilt wer-
den (Abb. 3): Collembola (Springschwänze), Protura
(Urinsekten, Beintastler), Diplura (Doppelschwänze)
und Insecta. Bei den Insecta ist eine basale Verzweigung
zwischen den Archaeognatha (Felsenspringer) und den
Dicondylia (Insekten mit zwei Mandibelgelenken) an-
zunehmen. Die Dicondylia zerfallen in die artenarmen
Zygentoma (Fischchen), die äußerst artenreichen Ptery-
gota (geflügelte Insekten, oft jedoch sekundär flügellos)
– und die Gattung Tricholepidion mit einer einzigen re-
zenten Art, die seit ihrer Entdeckung durch WYGODZIN-
SKY (1961) formell den Zygentoma zugeordnet wird. Die
Pterygota gliedern sich weiter in die Ephemeroptera
(Eintagsfliegen), Odonata (Libellen) und Neoptera, wo-
bei die letzteren die große Masse der Pterygoten enthal-
ten. Innerhalb der Neopteren standen lange 10 Grup-
pen in einer großen, unaufgelösten Polytomie nebenei-
nander, die für die ungeklärten verwandtschaftlichen
Beziehungen steht: Plecoptera (Steinfliegen), Embio-
ptera (Tarsenspinner), Orthoptera (= Saltatoria; Heu-
schrecken), Dermaptera (Ohrwürmer), Dictyoptera

(Schaben, Gottesanbeterinnen, Termiten), Phasma-
todea (Stabschrecken), Notoptera (= Grylloblattodea),
Zoraptera (Bodenläuse), Acercaria (Wanzen, Zikaden,
Thripse und Verwandte) und Endopterygota (= Holo-
metabola, mit Puppenstadium). Im Jahr 2002 wurde die-
se Polytomie durch die Neuentdeckung einer Insekten-
gruppe auf 11 Äste erweitert: die Mantophasmatodea
(Fersenläufer, Gladiatoren; KLASS et al. 2002). Aus dem
Gesagten ergibt sich, dass die schwerwiegendsten Pro-
bleme in den basalen Polytomien der Hexapoden und
der Neopteren sowie in den Beziehungen Ephemeropte-
ra – Odonata – Neoptera liegen. Natürlich setzen sich
die Probleme bezüglich der Aufklärung der phylogeneti-
schen Beziehungen in die jüngeren Verzweigungen des
Stammbaums fort, was aber außerhalb der Thematik
dieser Arbeit liegt.

Die Phylogenetik hat in den letzten beiden Jahr-
zehnten eine Renaissance erlebt – ausgelöst durch die
Erschließung von Gensequenzen als Merkmalssysteme
für die phylogenetische Arbeit Mitte der 80er Jahre. Als
spätestens Mitte der 90er Jahre klar wurde, dass auch der
molekulargenetische Ansatz mit vielen Problemen be-
lastet ist, hat im Gegenzug die Morphologie eine erneu-
te Blüte erfahren. Mittlerweile stehen beide Arbeitsge-
biete gleichberechtigt nebeneinander und arbeiten viel-
fach zusammen. Für die Bestrebungen, die Phylogenie
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Abb. 1-8: Morphologisch begründete Hypothesen zu den phylogenetischen Beziehungen zwischen den hochrangigen Taxa der
Hexapoda. Teilgruppen der Hexapoda: Di = Dicondylia; El = Ellipura; En = Entognatha; Jn = Insecta (Ectognatha); Me = Metapterygota;
Ne = Neoptera; Pa = Palaeoptera; Ph = Phalloneoptera; Pm = Paurometabola; Pn = Paraneoptera; Po = Polyneoptera; Pt = Pterygota.
(1) Nach HENNIG (1969), Diskussion morphologischer Daten. (2) Nach BOUDREAUX (1979), Diskussion morphologischer Daten. (3) Nach
KRISTENSEN (1991, 1995, 1997), Diskussion morphologischer Daten; Mantophasmatodea ergänzt gemäß KLASS et al. (2002). (4) Nach BEUTEL
& GORB (2001), kladistische Analyse morphologischer Daten. (5) Nach BEUTEL & GORB (2006), kladistische Analyse morphologischer Daten.
(6) Nach WILLMANN (2005a), Diskussion morphologischer Daten. (7) Nach verschiedenen Arbeiten von J. Kukalová-Peck (v.a. KUKALOVÁ-
PECK 1991; HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001), Diskussion morphologischer Daten v.a. des Flugapparats; für Zoraptera wie auch für die
flügellosen Notoptera und Mantophasmatodea ist die Position innerhalb der Neoptera als unsicher angegeben. (8) Nach GRIMALDI &
ENGEL (2005), Diskussion morphologischer Daten.
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der Hexapoden zu klären, steht heute eine weitaus um-
fangreichere morphologische Datenbasis zur Verfügung
als dies in den 60er und 70er Jahren der Fall war, nebst
einer großen Menge an molekulargenetischen Daten.
Dennoch konnten bislang nur in ganz wenigen Punkten
Fortschritte erzielt werden. Mit den Daten sind bislang
proportional auch die Widersprüche gewachsen, und es
gibt inzwischen eine viel größere Zahl miteinander kon-
kurrierender Hypothesen zur Stammesgeschichte der
Hexapoden als vor 3 Jahrzehnten (Abb. 4-14).

In den letzten Jahren wurde eine große Zahl von Ar-
beiten publiziert, die für die Rekonstruktion der Hexa-
poden-Phylogenie relevant sind. Auf morphologischer
Seite sind viele davon speziellen Organsystemen gewid-
met; besonders wichtig sind die Beiträge der Arbeits-
gruppen um G. Pass zum Kreislaufsystem (z.B. PASS
1991, 1998, 2000; GEREBEN-KRENN & PASS 1999, 2000;
PASS et al. 2006; HERTEL & PASS 2002), um J. Büning
zur Struktur der weiblichen Gonaden (v.a. der Ovario-
len; u.a. BÜNING 1998, 2006) und um R. Dallai zum Bau
der Spermatozoen (u.a. DALLAI et al. 2001, 2002, 2003,
2004; siehe auch JAMIESON et al. 1999). R. Machida und
Mitarbeiter haben umfassende Untersuchungen zur On-
togenese verschiedener Hexapoden-Gruppen durchge-
führt (z.B. IKEDA & MACHIDA 1998; MACHIDA 2006;
MACHIDA et al. 2004). Die Arbeiten von J. Kukalová-
Peck und Koautoren sowie von T. Hörnschemeyer ha-
ben die Morphologie der Flügel und ihres Gelenks zum
Thema. S. Gorb und Koautoren haben die Haftstruktu-
ren u.a. an Tarsus und Praetarsus untersucht (z.B. GORB

Ed. 2004). Der Autor selbst hat mehrere Arbeiten zur
Morphologie des Abdomens publiziert, mit Schwer-
punkt auf den äußeren weiblichen Genitalstrukturen
(KLASS 1998c, 1999, 2000, 2001, 2003a; KLASS et al.
2003). Hinzu kommt eine Vielzahl von relevanten Ein-

zelarbeiten u.a. zum optischen System (PAULUS 2000;
siehe FRIEDRICH 2006), zu Mandibelgelenken und Kopf-
innenskelett (STANICZEK 2000; FÜRST VON LIEVEN 2000;
KOCH 2000a, b, 2001) und zum Proventriculus (KLASS

1998a, b). Diese Beiträge haben für die jeweiligen
Merkmalssysteme zu einem enorm erweiterten Kennt-
nisstand und teils zu völlig neuen Sichtweisen geführt.
In manchen Fällen ist jedoch nach genaueren Untersu-
chungen die phylogenetische Interpretation wichtiger
morphologischer Merkmale deutlich unsicherer gewor-
den; das gilt z. B. für das vordere Gelenk der Mandibel
und für das Gonangulum-Sklerit des Ovipositors. Im
Kontext der neuen morphologischen Forschung haben
auch vorzügliche ältere Arbeiten eine neue Bedeutung
gewonnen; besonders zu nennen sind die französischen
Beiträge zu den Archaeognatha und Zygentoma (z.B.
BITSCH 1963, 1974; CHAUDONNERET 1950; ROUSSET

1973).

Umfangreiche Gesamtdarstellungen zum Thema
Hexapodenphylogenie – weitgehend in der Art der frü-
heren Beiträge von Kristensen – wurden von WILLMANN

(2003a, b, 2005a; Abb. 6) und BEUTEL (2004) publiziert.
In mehreren anderen Arbeiten wurde versucht, die bis-
lang verfügbaren morphologischen Daten zu einer Merk-
malsmatrix zusammenzufassen und einer kladistischen
Analyse zu unterziehen. Die Publikationen von BITSCH
& BITSCH (1998, 2000, 2004) fokussieren sich dabei auf
die basalen Verzweigungen der Hexapoden, die von BEU-
TEL & GORB (2001, 2006; Abb. 4, 5) schließen alle He-
xapoden-Ordnungen ein. In den Arbeiten von WHITING

et al. (1997), WHEELER et al. (2001), TERRY & WHITING

(2005) und GIRIBET et al. (2004) werden morphologi-
sche Daten und molekulargenetische Daten gemeinsam
analysiert. Die betreffenden morphologischen Datenma-
trices weisen jedoch viele Unzulänglichkeiten auf. Die
Datenmatrix in WHEELER et al. (2001) wie auch die da-
rauf aufbauende Matrix in TERRY & WHITING (2005)
sind dabei in einem Ausmaß von Fehlern durchsetzt,
dass die morphologischen Analyse-Ergebnisse als irrele-
vant erscheinen. Da diese Matrix und daraus resultieren-
de Hypothesen zur Phylogenie große Verbreitung in der
Fachwelt erlangt haben, ist diesem Thema eine eigene
kritische Darstellung gewidmet (siehe Appendix).

Relevante molekulargenetische Studien sind fast
ausschließlich mit der Analyse von Gensequenzen be-
fasst, wobei derzeit noch sehr wenige Gene standardmä-
ßig verwendet werden, die entweder Proteine oder ribo-
somale RNA-Moleküle (rRNA; Grundbausteine der Ri-
bosomen) kodieren. Die Gene stammen teils aus dem
Genom des Zellkerns, teils aus dem des Mitochondri-
ums: 18S rDNA, 28S rDNA, Histon 3 (Kern), 12S
rDNA, 16S rDNA, Untereinheiten I und II der Cyto-
chrom-c-Oxidase (Mitochondrium). Von großer Bedeu-

417

Abb. 9-14: Molekulargenetisch begründete Hypothe-
sen zu den phylogenetischen Beziehungen zwischen
den hochrangigen Taxa der Hexapoda. Teilgruppen
der Hexapoda: Di = Dicondylia; En = Entognatha; Jn =
Insecta (Ectognatha); Me = Metapterygota; Ne = Ne-
optera; Pa = Palaeoptera; Ph = Phalloneoptera; Po =
Polyneoptera; Pt = Pterygota. Verwendete Gene: 12S
und 16S rDNA = Untereinheiten der Ribosomen (Mito-
chondrium); 18S und 28S rDNA = Untereinheiten der
Ribosomen (Nukleus); EF-1α = Elongationsfaktor 1α
(Nukleus); H3 = Histon 3 (Nukleus); COI und COII = Un-
tereinheiten der Cytochrom-c-Oxidase (Mitochondri-
um). (9) Nach WHEELER et al. (2001), kladistische Analy-
se molekulargenetischer Daten; Endopterygota nicht
monophyletisch. (10)-(12) Nach TERRY & WHITING

(2005), kladistische Analyse molekulargenetischer Da-
ten: 3 Baumrekonstruktionen nach verschiedenen Me-
thodenkombinationen; teilweise unter Einschluß der
morphologischen Daten. (13) Nach KJER (2004), kladis-
tische Analyse molekulargenetischer Daten. (14) Nach
KJER et al. (2006), kladistische Analyse molekulargene-
tischer Daten.



tung für die gesamten Hexapoden sind die Publikatio-
nen der Arbeitsgruppen um M.F. Whiting und W.
Wheeler (WHITING et al. 1997; WHEELER et al. 2001,
Abb. 9; TERRY & WHITING 2005, Abb. 10-12), um K.
Kjer (KJER 2004, Abb. 13; KJER et al. 2006, Abb. 14)
und um G. Giribet (v.a. GIRIBET et al. 2004). Weitere
Beiträge sind auf die basalen Verzweigungen der Hexa-
poden fokussiert sowie gleichzeitig auf die Stellung der
Hexapoden im System der Arthropoden (GIRIBET et al.
2001; REGIER et al. 2005; MALLATT & GIRIBET 2006;
NARDI et al. 2003a, siehe dazu auch DELSUC et al. 2003
und NARDI et al. 2003b). In den letzten Jahren wurde ei-
ne große Vielfalt von v.a. computergestützten Metho-
den entwickelt um Sequenzen zu alignieren, daraus
Stammbäume zu rekonstruieren, und die Stärke der ein-
zelnen Äste im Baum abzuschätzen. Die Frage nach der
Sinnhaftigkeit der verschiedenen methodischen Ansät-
ze sowie nach ihren jeweiligen Vorzügen und Nachtei-
len wird in der Fachliteratur heftig diskutiert.

Für bislang ca. 100 Hexapoden-Arten wurde das
Genom der Mitochondrien vollständig sequenziert.
Dieses Datenmaterial hat erlaubt, nach Unterschieden
in der Anordnung der Gene im Genom zu suchen.
Merkmale dieser Kategorie haben Hinweise auf die Ver-
wandtschaft zwischen Hexapoden und Crustaceen
(Krebstieren) geliefert (BOORE et al. 1998) und werden
in Zukunft sicher eine Rolle bei der phylogenetischen
Arbeit an Phthiraptera (Läuse) und Hymenoptera
(Hautflügler) spielen, die diesbezüglich eine große Va-
riationsbreite zeigen. Es ist jedoch inzwischen absehbar,
dass Merkmale der mitochondrialen Genanordnung
mangels Variabilität keine Aussagen zu den phylogenti-
schen Beziehungen zwischen den Ordnungen der Hexa-
poden erlauben werden (CAMERON et al. 2006). Weite-
re Gene sowie andere molekulare Strukturen befinden
sich im „Versuchsstadium“ (siehe z.B. DJERNÆS & DAM-
GAARD 2006 zum Elongationsfaktor 1α, EF-1α; PREDEL
& ROTH im Druck zu Neuropeptiden).

Mit den „Dresden Meetings on Insect Phylogeny“,
initiiert vom Autor und bislang 2003 und 2005 abgehal-
ten, wurde ein Podium geschaffen, das der besseren Ver-
ständigung und Koordination der Arbeitsgruppen dient.
Zusammenfassende Beiträge zu den Tagungsthemen sind
in den Entomologischen Abhandlungen3 erschienen (z.
B. KLASS 2003b).

Ziel des vorliegenden Beitrags ist es, einen Über-
blick über den aktuellen Kenntnisstand und die vielen
noch offenen Fragen zur Stammesgeschichte der Hexa-
poden zu geben; im Fokus stehen die basalen Verzwei-
gungen der Hexapoda, der Insecta, der Pterygota und
der Neoptera. Viele morphologische Merkmale, die als

Autapomorphien von Taxa vorgeschlagen wurden, wer-
den kritisch diskutiert. Die Ergebnisse der auf morpho-
logischer, molekularer oder kombinierter Basis durchge-
führten Analysen werden verglichen. Die wichtigsten
Merkmalsprogressionen, die die einzelnen Untergrup-
pen der Hexapoden auszeichnen, werden dargestellt. In
einem abschließenden Kapitel wird noch ein kurzer
Überblick über die frühe Fossilgeschichte der Hexapo-
den gegeben.

2. Die Herkunft der Hexapoda

2.1. Gliederung der Arthropoda

Die Hexapoda sind eine Untergruppe der Arthropo-
da (Gliederfüßler), die sich vor allem durch ihren seg-
mentalen Körperbau in Verbindung mit einem chitinö-
sen Außenskelett und den Besitz von einem Paar Extre-
mitäten (Beine im weitesten Sinne) je Segment aus-
zeichnen. Die Extremitäten sind durch ihre Anpassung
an sehr unterschiedliche Funktionen äußerst vielgestal-
tig; sie fungieren u.a. als Laufbeine, Schwimmbeine,
Mundwerkzeuge, Greifzangen, Antennen, Sprungga-
beln und Kopulationsapparate.

Die Arachnida (Spinnentiere) sind wie die Hexapo-
da eine fast durchgehend terrestrische Arthropoden-
gruppe; neben den Webspinnen, Skorpionen, Weber-
knechten und Milben gehören zu ihnen noch einige
kleinere Ordnungen. Die artenarmen marinen Klassen
Pantopoda (Asselspinnen) und Merostomata (in der re-
zenten Fauna nur noch durch die Pfeilschwanzkrebse,
Limulus, vertreten) sind mit den Arachnida verwandt –
wobei dies aber für die Pantopoda nicht eindeutig ist.

Die Crustacea (Krebstiere) sind eine vielgestaltige,
überwiegend aquatische Klasse der Arthropoden, zu der
neben den allbekannten Decapoda (Zehnfußkrebse mit
z.B. Hummer und Garnelen) und Isopoda (Asseln, mit
vielen terrestrischen Vertretern) eine Vielzahl weniger
auffälliger Untergruppen gehört. Decapoda wie auch
Isopoda zählen zur großen Crustaceen-Untergruppe der
Malacostraca, die unten noch von Bedeutung sein wird.
Weitere wichtige Teilgruppen der Crustaceen sind die
Branchiopoda (z.B. Artemia, Triops und Daphnia), die
Cirripedia (Rankenfüßer, z.B. Lepas), die Copepoda
(Ruderfußkrebse, z.B. Cyclops), die Remipedia und die
Ostracoda (Muschelkrebse).

Die terrestrischen Klassen Chilopoda (Hundertfü-
ßer), Symphyla (Zwergfüßer), Diplopoda (Tausendfü-
ßer) und Pauropoda (Wenigfüßer) werden oft als „My-
riapoda“ zusammengefasst, doch ist nur für die beiden
letztgenannten Gruppen eine enge Verwandtschaft gut
begründet.
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2.2. Myriapoden oder Crustaceen
als Schwestergruppe der Hexapoden?

Lange Zeit herrschte in Fachkreisen Einigkeit darü-
ber, dass die Hexapoden gemeinsam mit den „Myriapo-
den“ eine stammesgeschichtliche Einheit bilden. Die
betreffenden Klassen wurden als „Tracheata“ oder „Ate-
locerata“ zusammengefasst. Der erste Name bezieht sich
auf das Vorhandensein eines Tracheensystems mit ei-
nem Paar von Öffnungen (Stigmen) an vielen Rumpf-
segmenten, der zweite auf den Verlust der Extremitäten
eines der vorderen, am Bau des Kopfes beteiligten Seg-
mente (das bei den Crustacea das hintere Antennen-
paar bildet). Beide Merkmale könnten vielleicht als Pa-
rallelentwicklungen (Homoplasien) im Zuge der Anpas-
sung an das Landleben erklärt werden. Ähnlichkeiten,
die zumindest Insekten und Chilopoden in der Musku-
latur und Innervierung der Tracheenstigmen zeigen,
sprechen jedoch eher für eine Homologie des Tracheen-
systems (KLASS & KRISTENSEN 2001). Ein weiteres Ar-
gument für die „Tracheaten-Hypothese“ sind die bei al-
len Gruppen vorhandenen kutikularen Invaginationen
(= Apodeme) im vorderen Kopfbereich: die vorderen
Arme des Tentoriums (= kutikulares Innenskelett des
Kopfes). Bei der phylogenetischen Interpretation sol-
cher Apodeme im Kopfbereich ist allerdings Vorsicht
geboten, da durchaus Homoplasien bekannt sind; dies
ist u.a. aus MARVILLETs (1978, 1982) Vergleich von
Kopfapodemen bei Crustacea-Isopoda (Asseln) und
Pterygota ersichtlich (siehe auch BITSCH & BITSCH
2002: 164; KOCH 2001: 167).

Etwa seit Anfang der 1990er Jahre häufen sich je-
doch die Indizien dafür, dass die Hexapoden mit den
Crustaceen nächstverwandt und vielleicht sogar nur ei-
ne Untergruppe der Krebstiere sind. Die Hauptargu-
mente kommen aus dem Vergleich des optischen Sys-
tems und der frühontogenetischen Entstehung des Ner-
vensystems bei einzelnen Vertretern der Crustaceea und
Hexapoda sowie aus molekulargenetischen Analysen
der Stammmesgeschichte (Übersicht in RICHTER 2002).

Eine Gemeinsamkeit, die alle Crustaceen und He-
xapoden teilen – sofern sie nicht augenlos sind – ist der
annähernd identische Bau der Untereinheiten der
Komplexaugen (Ommatidien) auf der Ebene der Einzel-
zellen. Wichtige Strukturmerkmale des Crustaceen-He-
xapoden-Ommatidiums wurden aber auch bei einer Un-
tergruppe der Chilopoden gefunden (Notostigmophora
= Spinnenläufer; MÜLLER et al. 2003), womit sich die
Frage stellt, ob das Fehlen der betreffenden Eigenschaf-
ten bei den (meisten) Myriapoden nicht auf sekundärer
Veränderung beruht.

Bei Malacostracen und Insekten findet sich unter
dem Komplexauge ein ähnlicher Satz von verschiede-
nen Nervenzelltypen, die den optischen Reiz an die

noch tiefer unter dem Auge liegenden optischen Gan-
glien weiterleiten (NILSSON & OSORIO 1997). Ferner
zeigen diese optischen Ganglien eine ähnliche Gliede-
rung in drei voneinander isolierte, in Reihe liegende
Portionen (Neuropile): Lamina, Medulla, Lobula; bei
etlichen Vertretern kommt als viertes Neuropil noch ei-
ne Lobulaplatte hinzu. Es ist einzusehen, dass diese
Merkmale des optischen Systems bei den ursprüngli-
chen Hexapodengruppen mit reduzierten oder fehlen-
den Komplexaugen (Protura, Collembola, Diplura)
nicht oder nur teilweise ausgebildet sind. Die phyloge-
netische Stichhaltigkeit dieser Argumente wird aber
klar dadurch begrenzt, dass mehrere der relevanten
Merkmale bei Archaeognathen (mit wohlentwickelten
Augen) nicht vorhanden sind (KLASS & KRISTENSEN

2001; SINAKEVITCH et al. 2003).

Ähnlichkeiten, die Malacostracen und Insekten ge-
genüber den Myriapoden in der Ontogenese des Ner-
vensystems zeigen, betreffen v.a. das Vorhandensein
einzelner Neuroblasten (Stammzellen des Nervensys-
tems), deren Anordnung an der Ventralseite der Seg-
mente sowie deren spezielle Teilungsabfolge (Über-
sichtsdarstellungen in SIMPSON 2001; DOHLE 2001;
HARZSCH 2003; siehe DOVE & STOLLEWERK 2003 zu My-
riapoda). Andere Crustaceen sind bislang leider nur
fragmentarisch untersucht. Die untersuchten Branchio-
poden (Triops, Leptodora und Artemia; siehe HARZSCH

2003) zeigen ebenfalls Neuroblasten und zumindest ei-
nige Elemente des für Malacostracen und Hexapoden
typischen Zellteilungsmusters (es ist nur teilweise be-
kannt), doch weicht die räumliche Verteilung der Neu-
roblasten stark ab.

Die Gemeinsamkeiten im optischen System und in
der Ontogenese des Nervensystems bestehen also vor-
wiegend zwischen den Hexapoden (teilweise nur den di-
condylen Insekten) und den Malacostracen und gelten
nur zum Teil auch für die Branchiopoden und andere
Crustaceen-Gruppen. Damit ist aus morphologischer
Sicht die Gruppe Malacostraca der interessanteste Kan-
didat als Schwestergruppe der Hexapoden.

Vor diesem Hintergrund ist es überraschend, dass in
den bislang umfangreichsten molekulargenetischen Ar-
beiten die Branchiopoda als die nächsten Verwandten
der Hexapoda erscheinen (MALLATT & GIRIBET 2006:
18S und 28S rDNA; REGIER et al. 2005: Elongationsfak-
toren 1α und 2 sowie große Untereinheit der RNA-Po-
lymerase II) – ein Ergebnis, das mit einer Schwester-
gruppenbeziehung Hexapoda-Malacostraca unvereinbar
ist. In GIRIBET et al. (2004: Abb. 2) erscheinen Collem-
bola und Insecta als mit Crustaceen verwandt, eine die
Protura und Diplura umfassende Gruppe bildet aber die
Schwestergruppe der Myriapoden-Gruppe Symphyla.

Insgesamt sollte die Frage, ob die Malacostracen, die
Branchiopoden oder die Myriapoden die nächsten Ver-
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wandten der Hexapoden sind, derzeit noch als unent-
schieden gelten. Eine Beantwortung dieser Frage ist je-
doch für die Rekonstruktion der Hexapoden-Phylogenie
von eminenter Bedeutung, weil die Interpretation vieler
Merkmale und deren Lesrichtung (Evolutionsrichtung,
Polarität) bei den Hexapoden sehr davon abhängt, ob
der Außengruppenvergleich mit Malacostracen, mit
Branchiopoden, oder mit diversen Myriapoden durch-
geführt wird.

2.3. Devonohexapodus bocksbergensis:
ein mariner Ur-Hexapode?

Dieses aus dem unteren Devon (390 Millionen Jahre
alt) stammende Fossil wurde von HAAS et al. (2003) als
ursprünglicher Hexapode beschrieben, der noch ein viel-
segmentiges Abdomen mit recht langen Extremitäten
besitzt und primär aquatisch war. HAAS et al. (2003)
nennen (1) das Fehlen der 2. Antennen am Kopf und
(2) den einästigen Zustand der Rumpfextremitäten als
Merkmale, die Devonohexapodus zu den Tracheata stel-
len. Merkmale, die auf Hexapoden hinweisen, sind (3)
die Unterteilung des Rumpfes in zwei Abschnitte (Tag-
mata), der vordere („Thorax“ mit 3 Segmenten) mit lan-
gen, schlanken Beinen, und (4) der hintere („Abdomen“
mit ca. 35 Segmenten) mit kurzen, stämmigen Extremi-
täten; (5) die Ähnlichkeit der terminalen Extremitäten
mit Cerci; (6) eine Differenzierung der beiden subtermi-
nalen Extremitätenpaare, die an die Gonapophysen
(Valven, „Gonopoden“) des Ovipositors der Insekten er-
innert; und (7) die Gliederung der „Thorax“-Extremitä-
ten in (wahrscheinlich) nicht mehr als 6 Beinglieder.

Ein großes Problem in der Interpretation durch
HAAS et al. (2003) liegt darin, dass die ventralen Teile
des Kopfes mitsamt (zumindest) den Mandibeln und
den 1. Maxillen am Fossil nicht erkennbar sind. Entwe-
der gingen sie dem Tier nach dem Tod verloren; dann
könnten aber durch den selben Prozess auch die 2. An-
tennen postmortal abhanden gekommen sein, womit
Argument (1) fragwürdig wird. Oder am Kopf von De-
vonohexapodus gab es nie solche Strukturen; so gesehen
kann Devonohexapodus auch ein sehr ursprünglicher Ar-
thropode mit geringem Cephalisationsgrad sein (mit
nur wenigen in die Kopfbildung einbezogenen Segmen-
ten). Die mutmaßlichen „Thoraxbeine“ von Devono-
hexapodus entsprächen dann eher den Mundwerkzeugen
als den Thoraxbeinen der Hexapoden. Mit dieser Inter-
pretation wären die Argumente (3) und (4) hinfällig.

Auch die anderen Merkmale sind wenig überzeu-
gend: (2, 7) Einästige Extremitäten wie auch Extremitä-
ten mit nicht mehr als 6 Gliedern haben sich auch bei
manchen Crustacea entwickelt. (5) Die terminalen An-
hänge zeigen keine spezifischen Gemeinsamkeiten mit
den Cerci der Diplura und Insecta, und sie könnten auch

der Furca diverser Crustacea entsprechen (von HAAS et
al. 2003 nicht diskutiert). Ähnlich spezialisierte (sub)ter-
minale Extremitäten treten auch bei anderen Arthropo-
den auf (Chilopoda; Symphyla; Malacostraca: Uropo-
den). (6) Auch das Gonopoden-artige Aussehen von
zwei hinteren Extremitätenpaaren ist wenig spezifisch.
Die Annahme einer Homologie mit den Gonapophysen
des Insekten-Ovipositors würde ferner voraussetzen, dass
ein Ovipositor bereits an der Basis der Hexapoden ausge-
bildet war (vergleiche Abschnitt 4.2.), wie auch eine
weibliche Genitalöffnung deutlich vor der Spitze des Ab-
domens. Dies erscheint sehr unwahrscheinlich.

Damit sind die Argumente, die HAAS et al. (2003)
für eine Stellung von Devonohexapodus an der Basis der
Hexapoden geben, insgesamt kaum überzeugend (siehe
auch WILLMANN 2005b).

3. Monophylie der Hexapoden

Gehen alle Hexapoden auf einen nur ihnen gemein-
samen Vorfahren zurück, d. h. sind sie monophyletisch?
Die Monophylie der Hexapoden wurde zwar selten in
Frage gestellt, doch ist sie morphologisch schwer zu be-
gründen. Ein Teilproblem bei der Suche nach Merkma-
len, die die Monophylie der Hexapoden belegen könn-
ten, ist, dass die Frage nach der nächstverwandten Ar-
thropodengruppe (Myriapoden, Branchiopoden oder
Malacostracen) ungeklärt ist.

(1) Vergleicht man die Hexapoden mit den Myria-
poden, dann ist ihr Hauptmerkmal die Bildung eines
Abdomens, dem richtige Laufbeine fehlen; nur an den
drei Thoraxsegmenten bleiben Laufbeine erhalten4,
während Myriapoden an fast allen Rumpfsegmenten
Laufbeine tragen. Die abdominalen Extremitäten sind
jedoch bei den vier großen Untergruppen der Hexapo-
den in sehr unterschiedlicher Weise modifiziert. Bei den
Collembola (mit nur 6 Abdominalsegmenten) sind die
der Segmente 1, 3 und 4 als Ventraltubus, Retinaculum
(Häkchen zum Halten der Sprunggabel) und Manubri-
um (Sprunggabel) ausgebildet; an allen drei Segmenten
sind die linke und die rechte Extremität an ihrer Basis
in der Körpermitte verwachsen. Bei Protura sind maxi-
mal an den Abdominalsegmenten 1-3 paarige, wenig-
gliedrige Extremitätenstummel erhalten. Diplura und
Insecta zeigen an den Segmenten 1-9 eine ähnliche
Umformung der Extremitäten in lappenförmige Coxite,
denen stiftförmige Styli sowie einziehbare Coxalbläs-
chen aufsitzen. Bei den Diplura und Pterygota sowie bei
den meisten Zygentoma sind dabei die beiden Coxite ei-
nes Segments mit dem eigentlichen, in der ventralen
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Mitte gelegenen Sternit zu einer einheitlichen Bauch-
platte verschmolzen (Coxosternit). Angesichts dieser
Umstände kann allenfalls eine moderate Reduktion der
abdominalen Extremitäten als Autapomorphie der He-
xapoda angesehen werden (siehe auch WILLMANN

2005a), was aber nicht sehr überzeugend ist.

Vergleicht man den Zustand der hinteren Rumpf-
segmente bei Hexapoden und Crustaceen, dann erge-
ben sich ganz andere Aspekte. Auch die Malacostraca
haben einen hinteren Rumpfabschnitt mit reduzierten
und modifizierten Extremitäten (Pleon mit Pleopoden
hinter dem Peraeon; mit segmentalen Ganglien); Bran-
chiopoda haben einen völlig extremitätenlosen hinte-
ren Rumpfabschnitt (auch Abdomen genannt; ohne
segmentale Ganglien, DEUTSCH 2001: Abb. 2). Das
„Abdomen“ der Branchiopoda kommt ob seines Man-
gels an Extremitäten und Ganglien nicht als Homolo-
gon des Hexapoden-Abdomens in Frage. Um Malaco-
stracen-Pleon und Hexapoden-Abdomen als homolog
zu sehen, müsste angenommen werden, dass die Vorder-
grenze dieses Körperabschnitts im Verlauf der Evolution
verschoben wurde – was durchaus vorstellbar ist. Hier
kommen auch die Segmentierungsgene (u.a. Hox-Ge-
ne) ins Spiel, die bei der Ontogenese und gegenseitigen
Abgrenzung von Segmenten und Körperabschnitten ei-
ne große Rolle spielen (AVEROF & AKAM 1995;
DEUTSCH 2001). Interessant ist das Verteilungsmuster
der Gene Antp und abd-A, die ursprünglich beide ent-
lang des größten Teils des Rumpfes exprimiert werden
(so auch bei Branchiopoda). Im Gegensatz dazu ist bei
der von ABZHANOV & KAUFMAN (2000) untersuchten
Assel (Malacostraca) im wesentlichen Antp auf das Pe-
raeon und abd-A auf das Pleon begrenzt, was der Be-
grenzung von Antp auf den Thorax und abd-A auf das
Abdomen bei Insekten nahe kommt; bei beiden Taxa ist
das letzte Segment des Abdomens bzw. Pleons (das die
Cerci bzw. die Uropoden trägt) von der abd-A Expressi-
on ausgeschlossen. Ein drittes untersuchtes Gen (Ubx)
verhält sich allerdings gegenläufig: Expression bei der
Assel im Peraeon, bei den Insekten aber im Abdomen.
Hinsichtlich der Homologie der Tagmata-Bildung bei
Malacostraca und Hexapoda sind die Evidenzen also
noch widersprüchlich (siehe auch HUGHES & KAUFMAN

2002). Es ist jedoch gegenwärtig nicht völlig auszu-
schließen, dass Reduktion und Modifikation abdomina-
ler bzw. pleonaler Extremitäten bei Malacostraca und
Hexapoda homolog sind – falls diese Taxa wirklich
nächstverwandt sind – und damit vielleicht keine Auta-
pomorphie der Hexapoden.

(2)MANTON (1964) und KOCH (2000a) interpretie-
ren Apodeme der Kopfkapsel der Collembola und Di-
plura als echte hintere Arme des Tentoriums, homolog
denen der Insecta. Das Vorhandensein dieser Struktu-

ren käme demnach als Autapomorphie der Hexapoda in
Betracht (siehe auch WILLMANN 2005a). BITSCH &
BITSCH (2002: 170) widersprechen jedoch der Homolo-
gisierung der Strukturen bei den Insekten und den bei-
den entognathen Gruppen.

Weitere Argumente für die Monophylie der Hexa-
poden (siehe KLASS & KRISTENSEN 2001) betreffen spe-
zielle Eigenschaften der Komplexaugen-Ommatidien
und der Cerci (Extremitäten des letzten Abdominalseg-
ments: 10. bei Diplura, 11. bei Insecta). Sie können je-
doch u.a. deshalb nicht überzeugen, weil den Diplura
und Protura die Komplexaugen fehlen und die Collem-
bola und Protura keine eindeutig mit den Cerci homo-
logisierbaren Anhänge besitzen (ein sekundärer Verlust,
wenn man für jedes Segment das ursprüngliche Vorhan-
densein von Extremitäten annimmt). Weitere Apomor-
phien, die bei allen oder mehreren Hexapoden-Grup-
pen auftreten, können deshalb nicht eindeutig für die
Monophylie der Hexapoden sprechen, weil sie auch in-
nerhalb der Myriapoden auftreten (z.B. Bildung eines
Labiums durch mediane Verwachsung der beiden 2. Ma-
xillen; BITSCH & BITSCH 2004: 535).

Im morphologisch begründeten Stammbaum von
GIRIBET et al. (2004: Abb. 1) werden viele Merkmale
angegeben, die die Monophylie der Hexapoda insge-
samt sehr gut begründen würden. Der Bestand an Au-
ßengruppentaxa (3 Crustaceen-, 2 Chilopoden- und 2
Symphylen-Gattungen) ist jedoch für eine solche Fest-
stellung zu lückenhaft (u.a. fehlen die Diplopoda und
Pauropoda). Einige der für Hexapoden gelisteten Aut-
apomorphien betreffen Merkmale, für die die Polarität
allgemein sehr fragwürdig ist; und es ist ferner unklar
wie die explizite Polaritätsannahme in der Analyse von
GIRIBET et al. (2004) zustande gekommen sein soll, da
die Hexapoda als ein Ast einer basalen Polytomie des
Stammbaums erscheinen. „Autapomorphien“ dieser Ka-
tegorie sind: Corneagenzellen der Ommatidien als pri-
märe Pigmentzellen (Merkmal 5); Ocellen ohne Fusion
zu einem Naupliusauge (Merkmal 8); Laufbeine mit 6
Beingliedern (Merkmal 86); besondere Struktur der
Ovariolen (Merkmal 164); Fehlen einer Verbindung der
vorderen Arme des Tentoriums mit querliegendem
Sklerit (Merkmal 44; alternativ kommt dessen Vorhan-
densein als Autapomorphie der Myriapoda in Frage).
Andere Merkmalszustände könnten Autapomorphien
umfangreicherer Arthropodengruppen sein, z.B. die me-
diane Verwachsung der beiden 2. Maxillen (Merkmal
24), oder der Merkmalszustand ist für zu viele Hexapo-
dentaxa unbekannt, z.B. der Expressionsmodus des
Gens Distal-less für die Protura, Diplura und Archae-
ognatha (Merkmal 32). In anderen Fällen ist die Kodie-
rung der Merkmale problematisch: Mögliche Homolo-
gien mit Außengruppen wurden nicht berücksichtigt
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(Merkmal 25: den Superlinguae des Hypopharynx ho-
mologe Strukturen sind vermutlich auch bei Crustaceen
vorhanden, siehe BITSCH & BITSCH 2004: Merkmal 18).
Bei einigen Merkmalen wurde eine problematische Ver-
einfachung durchgeführt oder wahrscheinlich nicht-ho-
mologe Strukturen verglichen; Beispiele sind die Be-
schränkung auf die reine Anzahl der Beinglieder beim
Vergleich der Beine der verschiedenen Arthropoden-
gruppen (Merkmal 86; siehe dazu u.a. BITSCH 2001; HA-
SENFUSS 2002) und das Merkmal zu den Coxalbläschen
(Merkmal 121; siehe dazu KLASS & KRISTENSEN 2001).

Unter den molekulargenetischen Studien deuten ei-
nige auf einen monophyletischen Ursprung der Hexapo-
den hin (WHEELER et al. 2001; KJER et al. 2006; MALLATT

&GIRIBET 2006; REGIER et al. 2005), andere sprechen da-
gegen (z.B. GIRIBET & RIBERA 2000; GIRIBET et al. 2001,
2004: Abb. 2). In der Arbeit von NARDI et al. (2003a),
deren Untersuchungen auf großen Teilen des mitochon-
drialen Genoms beruhen, erscheinen die Insecta als Un-
tergruppe der Crustacea, weitab von den Collembola
(Protura und Diplura sind in der Auswahl nicht enthal-
ten). Allerdings sind die Ergebnisse in NARDI et al.
(2003a) je nach verwendeter Analysemethode recht un-
terschiedlich, und die Äste der resultierenden Stamm-
bäume nur schlecht unterstützt; ferner stehen auch die
Biene Apis und die Laus Heterodoxus außerhalb der In-
secta! Eine weiterführende Übersicht zu den molekular-
genetischen Ergebnissen geben BITSCH et al. (2004).

Angesichts der dürftigen morphologischen Begrün-
dung der Hexapoden-Monophylie ist das Zitat von GIRI-
BET et al. (2004: 327) „The non-monophyly of hexapods
is certainly shocking from a morphological perspective“
nicht sehr angemessen. Die Monophylie der Hexapoda
sollte derzeit am besten als mäßig begründete Arbeitshy-
pothese angesehen werden, jedoch mit viel verbleiben-
der Unsicherheit. Für diese Sichtweise spricht auch, dass
es – von einem Teil der molekulargenetischen Arbeiten
abgesehen – keine überzeugenden Argumente dafür gibt,
dass Teilgruppen der Hexapoden mit unterschiedlichen
anderen Arthropoden verwandt wären.

4. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Hexapoden

Innerhalb der Hexapoden sind vier Hauptlinien
mehr oder weniger gut gesichert: Die Collembola, Pro-
tura, Diplura (mit den Untergruppen Campodeina =
Rhabdura und Japygina = Dicellurata) und Insecta (mit
Archaeognatha, Tricholepidion, Zygentoma und Pterygo-
ta). Die Monophylie der Collembola wie auch die der
Protura steht außer Zweifel, da beide Gruppen zahlrei-
che Spezialentwicklungen aufweisen (BITSCH & BITSCH
2000, 2004). Die auffälligsten Besonderheiten der Col-

lembola sind die Reduktion des Abdomens auf 6 Seg-
mente und die sehr spezialisierte Ausbildung der Extre-
mitäten der Abdominalsegmente 1, 3 und 4 (Ventraltu-
bus und Sprungapparat, siehe oben). Protura fallen
durch das völlige Fehlen der Antennen auf; deren Funk-
tion wird durch die Beine des 1. Thoraxsegments über-
nommen („Beintastler“). Die Monophylie der Insecta
ist ebenfalls sehr gut unterstützt, die der Diplura mode-
rat; beide Gruppen sollen hier diskutiert werden.

4.1. Monophylie der Diplura

Die Zusammengehörigkeit der Campodeina und Ja-
pygina ist nur mäßig gut begründet – vor allem weil sich
verschiedene Merkmale widersprechen. Argumente für
Monophylie der Diplura sind (1) eine spezielle Ausbil-
dung des Gelenks zwischen Femur und Tibia, (2) ein be-
sonderer Muskel zwischen Trochanter und Femur
(MANTON 1972), der den Femur rotiert, und (3) eine
Verfalzung der Galeae der Maxillen mit den seitlichen
Loben (Superlinguae) des Hypopharynx (KRISTENSEN

1997: Abb. 21.2D, E, I). Ferner zeigen alle Diplura (4)
einen speziellen Typ von Entognathie (KOCH 1997,
2000a, b, 2001): Die Mandibeln und Maxillen einer
Seite sind dabei in eine gemeinsame Kiefertasche ver-
senkt. In der ontogenetischen Entwicklung der Ento-
gnathie ist nach MACHIDA (2006) eine Rotation der la-
bialen Teile zu erkennen, und es werden vom Dorsum
des Maxillensegments Sklerite gebildet, die seitlich des
Labiums zu liegen kommen (Admentum). (5) Gemäß
BITSCH & BITSCH (2004) kann vielleicht auch der Ver-
lust der vorderen Arme des Tentoriums als Autapomor-
phie der Diplura angesehen werden, nach KOCH

(2000a) sind diese Elemente jedoch vorhanden. Alle
einschlägigen Merkmale sind bislang nur bei wenigen
Dipluren-Arten untersucht, und die Gelenkung zwi-
schen Femur und Tibia müsste zu Vergleichszwecken bei
Collembola und Protura nachuntersucht werden
(BITSCH & BITSCH 2000).

Die 10-Segmentigkeit des Abdomens (KOCH 1997),
mit den Cerci als Extremitäten des 10. Segments (KLASS

2001; MACHIDA 2006), kann derzeit nicht als Autapo-
morphie der Diplura angesehen werden, da die Seg-
mentzahl des Abdomens bei den Großgruppen der He-
xapoda zu variabel ist, um die Polarität dieses Merkmals
zu bestimmen (11 oder 12 (?) bei Protura; 6 bei Collem-
bola; 10 bei Diplura; 11 bei Insecta). Es sei betont, dass
die Bildung der Cerci durch das 10. (Diplura) bzw. 11.
Segment (Insecta) nicht deren Homologie widerspricht:
bei beiden Taxa werden die Cerci vom letzten Abdomi-
nalsegment gebildet (dessen restliche Teile bei Pterygo-
ta teilweise reduziert sind, siehe Abschnitt 5.4.).

Auf der anderen Seite zeigen (1) die Ovarien bei Ja-
pygina eine Organisation wie bei ursprünglichen Insek-
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ten: kammartige (segmentale?) Gliederung in hinter-
einanderliegende Untereinheiten (Ovariolen), die cy-
tologische Struktur des Germarium-Vitellarium-Be-
reichs der Ovariolen folgt dem panoistischen Typ. Cam-
podeina zeigen hingegen eine Organisation wie bei Col-
lembola und Protura: Ovarium sackartig ungegliedert,
die cytologische Struktur in Germarium und Vitellari-
um folgt (wie bei Collembola) dem meroistischen Typ
(z.B. HEMING 2003; ŠTYS & BILI ‘NSKI 1990; ŠTYS et al.
1993; BILI ‘NSKI & SZKLARZEWICZ 1991; KRISTENSEN

1997; BITSCH & BITSCH 1998, 2000). Bei diesem Merk-
malskomplex ist allerdings keine klare phylogenetische
Interpretation und Abschätzung von Parallelentwick-
lung möglich, so dass er der Monophylie der Diplura
nicht wirklich widerspricht. Die Campodeina haben
mit den Collembola und Protura ferner (2) das Fehlen
von Tracheenstigmen am Abdomen gemeinsam.

Monophyletische Diplura resultieren mit schwacher
bzw. deutlicher Unterstützung in den kladistischen
Analysen von BITSCH & BITSCH (2000) und GIRIBET et
al. (2004: Abb. 1), nicht jedoch in BITSCH & BITSCH
(2004). Die molekulargenetischen Ergebnisse sprechen
eindeutig für die Monophylie der Diplura (WHEELER et
al. 2001; KJER 2004; KJER et al. 2006; GIRIBET et al.
2004: Abb. 2).

†Testajapyx aus dem Karbon wurde von KUKALOVÁ-
PECK (1987: Abb. 1-9; 1991) als Diplure eingestuft. Die-
ses Tier war jedoch anscheinend ectognath (mit freilie-
genden Mundwerkzeugen) und besaß wohlentwickelte
Komplexaugen und Palpen – imGegensatz zu allen rezen-
ten Dipluren; andererseits waren aber die Cerci zangen-
förmig wie bei den Japygidae. Die Zugehörigkeit dieses
Fossils zu den Diplura oder sogar Japygina (Zangen!) wür-
de die Annahme zahlreicher Parallelentwicklungen be-
deuten, jedoch ist eine solche Stellung nur sehr schlecht
begründet (die in KUKALOVÁ-PECK 1987, 1991 genann-
ten möglichen Synapomorphien sind wenig überzeugend;
siehe auch BITSCH 1994; KRISTENSEN 1997).

4.2. Monophylie der Insecta

Für die Insekten ist Monophylie von morphologi-
scher Seite äußerst überzeugend begründet, und sie wird
auch von molekulargenetischer Seite durchgehend be-
stätigt (KJER 2004; KJER et al. 2006; 18S+28S rDNA
Baum in WHEELER et al. 2001; GIRIBET et al. 2004: Abb.
2; REGIER et al. 2005; MALLATT & GIRIBET 2006). In der
phylogenetischen Analyse von BEUTEL & GORB (2006)
sind die Insecta die bei weitem am stärksten unterstütz-
te Teilgruppe innerhalb der Hexapoden, und auch in
BITSCH & BITSCH (2004) ist ihre Monophylie eindeutig.
Die Insecta werden oft auch als Ectognatha bezeichnet;
dieser Name bezieht sich auf die vermutlich plesiomor-
phe (ursprüngliche) Eigenschaft, dass die Basis der

Mundwerkzeuge frei liegt und nicht von langen Wan-
genfalten seitlich umwachsen ist wie bei den entogna-
then Gruppen Collembola, Protura und Diplura. Sehr
kurze Wangenfalten sind jedoch auch bei ursprüngli-
chen Insecta vorhanden (z.B. STURM & MACHIDA

2001: Abb. 8.7. a für Archaeognatha).

Apomorphien, die sich in allen großen Teilgruppen
der Insecta finden, sind u.a.: (1) Der Bau der Antennen
mit Muskulatur nur im Basalglied (Scapus) und dem
Johnstonschen Organ – ein Sinnesorgan, das die Auslen-
kung der Antenne misst – im zweiten Glied (Pedicellus);
die restlichen, muskellosen Antennenglieder werden als
Flagellum zusammengefasst. Die Antennen der anderen
Hexapodengruppen haben Muskulatur in allen Gliedern
bis auf das letzte, ein Johnston’sches Organ fehlt. (2) Im
kutikularen Innenskelett des Kopfes verbinden sich die
hinteren Tentorialarme der beiden Seiten in der Kopf-
mitte zu einem stabilen Querrohr (KOCH 2000a); viel-
leicht sind auch die hinteren Tentorialarme insgesamt ei-
ne Autapomorphie der Insecta (BITSCH & BITSCH 2002).
(3)Der Prätarsus, das krallentragende letzte Beinglied, ist
stark reduziert, und die Krallen gelenken mit dem dista-
len Rand des letzten Tarsengliedes. (4) Der Tarsus der
Beine ist in mehrere Glieder unterteilt. (5) Das letzte
(11.) Tergit des Abdomens trägt einen langen, geringel-
ten medianen Fortsatz, das Terminalfilum (= Paracercus),
das allerdings innerhalb der Pterygota nur noch bei den
Ephemeroptera in dieser Form erhalten ist. (6) Im Gefäß-
system sind die Antennengefäße von der Aorta getrennt
(PASS 1991, 1998, 2000; PASS et al. 2006). (7) BITSCH &
BITSCH (2004) nennen ferner die Mündung der Labial-
drüsen an der vorderen Basis des Labiums, innerhalb ei-
nes zwischen Labium und Hypopharynx gelegenen Rau-
mes (= Salivarium).

In der Embryonalentwicklung ist kennzeichnend,
dass (8) die Serosa die Unterseite des Embryos von bei-
den Seiten her überfaltet und so vorübergehend eine
unter ihm liegende Höhle bildet; Teile der inneren Fal-
tenwand werden vom Embryo abgegeben und sind somit
als Amnion zu bezeichnen (MACHIDA 2006). Die Über-
faltung, die im weiteren Verlauf der Embryonalentwick-
lung wieder aufgelöst wird, ist bei Archaeognatha sehr
kurzlebig. Ferner sind bei Embryonen der Insecta (9) die
Extremitäten des 1. Abdominalsegments vorüberge-
hend als drüsige Pleuropodien ausgebildet.

Von besonderer Bedeutung ist (10) die Bildung ei-
nes Ovipositors (Legerohr) an der Ventralseite der Ab-
dominalsegmente 8 und 9 der Weibchen (zur morpholo-
gischen Grundausstattung siehe KLASS 2003a). Die
Hauptelemente dieser komplexen Struktur sind die Co-
xite der beiden Segmente (Valviferen), deren zu Valven
verlängerte Coxalbläschen (1. und 2. Valven oder Gon-
apophysen; BITSCH 1994), die nach hinten verlängerten
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Coxalloben des 9. Segments (3. Valven oder Gono-
placs) sowie mehrere kleine Sklerite an der Basis (u.a.
Reste der eigentlichen Sternite). Die 1. und die 2. Gon-
apophysen einer Seite sind durch ein Nut-und-Feder-
System der Länge nach miteinander verfalzt, und die
vier Gonapophysen umschließen gemeinsam einen Ei-
kanal. Die weibliche Geschlechtsöffnung liegt ur-
sprünglich noch am Hinterrand des 7. Abdominalseg-
ments (so bei Archaeognatha und Zygentoma), von wo
aus die Eier nach hinten in den Eikanal eingeschleust
werden. Sklerite am seitlichen Vorderrand des 9. Abdo-
minalsegments (das Gonangulum und seine Vorläufers-
klerite) bilden eine Formation, die eine koordinierte ge-
genseitige Bewegung der Gonapophysen gestattet, wo-
durch diese langsam in ein Medium oder einen Spal-
traum eingeschoben werden können, wohin die Eier
dann gezielt abgelegt werden können. Das Medium bie-
tet den Eiern Schutz und ist oft selbst die Nahrungs-
grundlage für die schlüpfenden Larven (z.B. lebendes
Pflanzengewebe). Durch geringe Änderungen in seiner
Länge und Ausgestaltung (z.B. Härte, Besatz mit Säge-
zähnen) kann der Ovipositor an verschiedene Eiablage-
Substrate angepasst werden. Das Spektrum reicht vom
kurzen, stämmigen Sägewerkzeug der Libellen bis hin
zum dünnen, oft mehr als körperlangen Legebohrer der
Schlupfwespen. Durch seine funktionelle Vielfältigkeit
ist der Ovipositor sicher ein Organ, das viel zum großen
Erfolg der Insekten beigetragen hat – auch wenn er spä-
ter bei vielen Untergruppen der Pterygota wieder redu-
ziert wurde. Die Gonapophysen sind übrigens bei vielen
Archaeognatha und Zygentoma auch bei den Männ-
chen vorhanden; früher wurden sie oft als „Parameren“
bezeichnet.

4.3. Beziehungen
Collembola – Protura – Diplura – Insecta

Die Zusammenfassung der Collembola, Protura und
Diplura als „Entognatha“ (z.B. in HENNIG 1969) beruh-
te einerseits auf einfachen Reduktionen, v.a. der (1)
Komplexaugen und (2) Malpighischen Gefäße, ande-
rerseits (3) auf der Entognathie, d. h. dem Einschluss der
Mandibeln und Maxillen in ein Mundrohr. Diese Hypo-
these wird heute kaum mehr vertreten, vor allem weil
die Grundzüge der ontogenetischen Entstehung und
Adultarchitektur der Entognathie bei Collembola und
Protura einerseits (= Ellipura) und den Diplura anderer-
seits sehr unterschiedlich sind (KOCH 1997; IKEDA &
MACHIDA 1998; MACHIDA 2006; KRISTENSEN 1997). Bei
allen Gruppen bildet sich das Mundrohr dadurch, dass
Mandibeln und Maxillen von seitlichen Wangenfalten
(= Cranialfalten) überwachsen werden, deren vordere
und hintere Ränder sich mit dem Labrum (vorne) und
dem Labium (hinten) zu einem geschlossenen Rohr ver-
binden. Mandibeln und Maxillen sind bei den Ellipura

jeweils einzeln in eine Kiefertasche versenkt, bei Diplu-
ra gemeinsam. Bei Ellipura werden die basalen Teile des
Labiums durch posteroventrale Ausläufer der Wangen-
falten vom Hinterhauptsloch getrennt, bei Diplura
bleibt der Kontakt Labium–Hinterhauptsloch erhalten.
Wangenfalten, wie sie bei den entognathen Gruppen
die Seitenteile des Mundrohres bilden, treten in sehr
kurzer Form auch bei Archaeognatha und der Gattung
Tricholepidion (STANICZEK 2000) auf, so dass sie vermut-
lich zur Grundausstattung der Hexapoda gehören und
eine parallele Verlängerung bei Ellipura und Diplura
recht plausibel erscheint.

Andere Argumente sprechen für eine nähere Ver-
wandtschaft von Dipluren und Insekten und stehen da-
mit direkt der Entognatha-Hypothese entgegen. Vor al-
lem (1) zeigt das Flagellum (= Geißel) der Spermatozo-
en bei Diplura (Campodeina und Japygina) und Insecta
eine Weiterentwicklung, die den Ellipura fehlt: Das üb-
liche Axonem des Flagellums, mit 2 zentralen Mikrotu-
buli und 9 in Form eines Zylinders angeordneten peri-
pheren Doppel-Mikrotubuli, ist von einem weiteren Zy-
linder aus 9 Mikrotubuli umgeben (DALLAI 1998; JAMIE-
SON et al. 1999). (2) In der Embryonalentwicklung bil-
det sich nur bei Insecta und Diplura eine sekundäre Em-
bryonalhülle (das Amnion), die durch Zellteilungen
entlang der Ränder des Embryos um das Ei herumwächst
und die primäre Embryonalhülle (die Serosa) verdrängt
(MACHIDA 2006: Abb. 4). Ein Reduktionsmerkmal
kommt noch hinzu: (3) Die bei vielen „Myriapoden“
(HAUPT 1973) und vermutlich auch bei Malacostracen
(KLASS & KRISTENSEN 2001) am Kopf vorhandenen
Temporalorgane (Tömösvarysche Organe) sind bei Col-
lembola („Postantennalorgane“) und Protura („Pseudo-
culi“) erhalten, fehlen aber immer bei Diplura und In-
secta. (4) Das Vorhandensein von Rektalampullen und
-papillen am Enddarm kommt als weitere Synapomor-
phie der Diplura und Insecta in Frage (BITSCH & BITSCH
1998), doch sollten weitere Taxa untersucht werden.
Auch die ähnliche Reduktionsform der abdominalen
Extremitäten stützt vielleicht die Verwandtschaft der
beiden Taxa: Coxitplatten (oft mit dem Sternum ver-
wachsen), denen Styli und Coxalbläschen aufsitzen.
Weitere von KUKALOVÁ-PECK (1991) postulierte apo-
morphe Gemeinsamkeiten im Bau der abdominalen Ex-
tremitäten (v.a. der Coxite) müssten noch durch einen
Vergleich der Muskulatur untermauert werden. Merk-
male der Beinkrallen (paarig) und der Cerci stützen
vielleicht ebenfalls eine Gruppe Diplura + Insecta, ihre
phylogenetische Interpretation ist allerdings zu mehr-
deutig.

Die Zusammenfassung von Collembola und Protura
als Ellipura ist morphologisch nicht sehr gut begründbar
(z.B. KOCH 1997, 2000a, b, 2001), was sich auch in den
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kladistischen Analysen von BITSCH & BITSCH (1998,
2000, 2004), GIRIBET et al. (2004: Abb. 1) und BEUTEL
& GORB (2001, 2006) zeigt. Das stärkste Argument ist
(1) die spezielle Form der Entognathie (siehe oben). Ei-
ne weitere apomorphe Gemeinsamkeit ist (2) die fur-
chenartige „linea ventralis“ entlang der ventralen Mit-
tellinie von Labium und Halsbereich, die sich von den
Öffnungen der Labialdrüsen aus nach hinten erstreckt
(siehe WILLMANN 2005a: Abb. A. 6). Ob (3) die An-
bindung von hinteren Teilen des (reduzierten) Prono-
tums an das Mesonotum eine weitere Synapomorphie
von Collembola und Protura sein kann, ist zweideutig
(BITSCH & BITSCH 2000; BRETFELD 1963). (4) Mögli-
cherweise ist auch eine Umbildung distaler Teile der Ex-
tremitäten der vordersten Abdominalsegmente zu bla-
senartigen Strukturen eine Synapomorphie der beiden
Taxa; bei Collembola sind diese Strukturen nur am 1.
Abdominalsegment vorhanden und mitsamt der Extre-
mität median verwachsen: Endbläschen des Ventraltu-
bus; bei Protura findet man sie maximal an den Segmen-
ten 1-3. Diese Elemente zeigen wahrscheinlich keine
Lageübereinstimmung mit den Coxalbläschen der Di-
plura und basalen Insecta (KLASS & KRISTENSEN 2001).

Widersprüche zur Monophylie der Ellipura kommen
einerseits aus der Embryologie. Die Protura sind die ein-
zigen Hexapoden, bei denen die primäre Embryonalhül-
le (Serosa) zur Bildung der definitiven Dorsalwand des
Tieres beiträgt, was mit Crustaceen und Myriapoden
übereinstimmt und damit für Hexapoden plesiomorph
erscheint. Der Verlust dieser Eigenschaft der Serosa
spricht für ein Monophylum Collembola + Diplura +
Insecta (MACHIDA 2006).

Auch die molekulargenetischen Analysen wider-
sprechen der Monophylie der Ellipura. Ganz im Wider-
spruch zu allen morphologischen Argumenten erschei-
nen dort meist die Diplura und Protura als Schwester-
gruppen (KJER 2004; KJER et al. 2006; WHEELER et al.
2001: 18S+28S rDNA Stammbaum; GIRIBET et al.
2004: Abb. 2; MALLATT & GIRIBET 2006); dieses Ergeb-
nis findet sich unter Verwendung ganz unterschiedli-
cher Datensätze und Analyseverfahren, oft mit starker
Unterstützung. Die Collembola resultieren meist als
Schwestergruppe der Diplura + Protura (KJER 2004;
KJER et al. 2006; MALLATT & GIRIBET 2006), in Entspre-
chung zu HENNIGs (1969) Entognatha-Hypothese, nur
in WHEELER et al. (2001) sind sie die Schwestergruppe
der Insecta. (In GIRIBET et al. 2004 ist dazu keine Aus-
sage enthalten, da die Hexapoda nicht als Monophylum
erscheinen.)

Damit bleiben insgesamt die Beziehungen zwischen
Collembola, Protura, Diplura und Insecta recht unklar,
und die Monophylie der Diplura steht ebenfalls immer
noch zur Diskussion.

5. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Insecta

Es steht heute außer Frage, dass die basale Schwes-
tergruppenbeziehung innerhalb der Insecta zwischen
den Archaeognatha und den Dicondylia liegt; beide Ta-
xa sind durch Autapomorphien gut begründet. Die Di-
condylia umfassen die Zygentoma (Fischchen) und die
Pterygota sowie die enigmatische, Fischchen-artige
Gattung Tricholepidion, die formell den Zygentoma zuge-
ordnet wird. Für die Pterygota ist Monophylie sehr gut
begründet, v.a. durch den Flugapparat. Die Monophylie
der Zygentoma (exkl. Tricholepidion) ist jedoch fragwür-
dig, und die phylogenetische Position von Tricholepidion
ist ungeklärt. Nur ausnahmsweise erscheinen in mole-
kulargenetischen Analysen mit einer geringen Zahl von
Hexapodentaxa die Archaeognatha + Zygentoma als
die Schwestergruppe (REGIER et al. 2005) oder als eine
Teilgruppe (GIRIBET et al. 2004: Abb. 2) der Pterygota.

5.1. Monophylie der Archaeognatha

Autapomorphien der Archaeognatha sind u.a. (1)
die sehr großen, dorsal zusammenstoßenden Komplex-
augen, (2) die Zweilappigkeit der labialen Fortsätze
Glossa und Paraglossa, (3) ein dreieckiger Fortsatz am 1.
Glied der Maxillarpalpen (STURM & MACHIDA 2001:
Abb. 8. 8) sowie (4) das Fehlen von Tracheenstigmen
am 1. Abdominalsegment. BITSCH & BITSCH (2004)
nennen weitere mögliche Autapomorphien dieser ins-
gesamt recht einheitlichen Insektengruppe.

5.2. Monophylie der Dicondylia

Die Dicondylia zeigen mehrere Autapomorphien,
von denen (1) das zusätzliche vordere Mandibelgelenk
(zwischen Mandibelbasis und Rand der Kopfkapsel) die
bekannteste und vielleicht funktionell interessanteste
ist. Untersuchungen der letzten Jahre haben gezeigt,
dass dieses Merkmal recht komplex ist (STANICZEK
2000; FÜRST VON LIEVEN 2000; KOCH 2001: 153). Das
Gelenk zeigt bei den Zygentoma, Tricholepidion und den
Larven der Ephemeroptera (bei [sub]imaginalen Ein-
tagsfliegen sind die Mundwerkzeuge atrophiert) noch
eine sehr lockere Fügung, die eine 3-dimensionale Be-
wegung erlaubt; eigentlich besteht im vorderen Mandi-
belgelenk vielmehr eine doppelte Artikulation, eine mit
der Basis des vorderen Tentorialarms, eine mit dem
Rand des Clypeus. Nur bei Odonata und Neoptera fin-
det sich ein fest gefügtes Kugelgelenk. Ein Vorstadium
zur Ausbildung des vorderen Mandibelgelenkes mag da-
rin gesehen werden, dass auch bei Collembola, Diplura
und Archaeognatha eine Interaktion zwischen dem vor-
deren Teil der Mandibel und dem Rand der Kopfkapsel
zu erkennen ist. Bei Collembola zeigen die einander ge-
genüberliegenden Teile gelenkartige Differenzierungen;
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bei Archaeognatha wird der Kontakt der Skleritränder
dadurch bewirkt, dass die dazwischenliegende Membran
sehr schmal ist (KOCH 2001). KOCH (2001) räumt mit
Bezug auf die gelenkartigen Strukturen bei Archae-
ognatha und Collembola die Möglichkeit ein, dass das
vordere Mandibelgelenk nicht eine Autapomorphie der
Dicondylia sondern eine Plesiomorphie der Hexapoda
ist, d. h. bei den nicht-dicondylen Gruppen sekundär
wieder vereinfacht wurde. Die doppelte Gelenkung der
Mandibel ist außerdem nicht nur bei den Dicondylia
sondern auch bei einigen „Myriapoden“ und Crustaceen
vorhanden (BITSCH & BITSCH 2004: 518). Damit ist die
phylogenetische Interpretation dieses Merkmals insge-
samt recht unsicher geworden.

Weitere Apomorphien der Dicondylia (einschließ-
lich Tricholepidion), die sich an der Kopfkapsel zeigen,
hängen vermutlich funktionell mit der Dicondylie der
Mandibel zusammen: sie bewirken eine Verfestigung be-
stimmter Partien der Kopfkapsel, die somit einem stär-
keren Biss der Mandibel standhalten kann, und durch
sie werden auch die Ansatzflächen für Muskeln vergrö-
ßert. Dazu gehören (2) der Epistomalsulcus (= Clypeo-
frontalsulcus), eine quer von der linken zur rechten
Mandibelbasis verlaufende Einfaltung der Kutikula
(„Naht“), die den Bereich zwischen den Mandibelbasen
versteift; dieser Sulcus bildet die Grenze zwischen den
Kopfregionen Clypeus (Kopfschild) und Frons (Stirn)
(BITSCH & BITSCH 2000; parallel auch bei Chilopoden
entstanden). (3) Am Kopfinnenskelett verschmelzen
die vorderen Arme des Tentoriums im Kopfinnern, was
ebenfalls zur Querversteifung der Kopfkapsel beiträgt.
(4) Am dorsalen Hinterrand des Kopfes ist der dortige
Abschnitt des Postoccipitalsulcus nach innen vertieft
(siehe STANICZEK 2000); der Unterschied zu den Ar-
chaeognathen scheint aber nicht sehr deutlich zu sein.

Der schrittweise Ausbau des vorderen Mandibelge-
lenkes – falls dies die richtige Lesrichtung ist – und der
Kopfsulci (Kopf„nähte“) ermöglicht den Dicondylia die
Aufnahme immer festerer Nahrung und schließlich die
Anpassung an viele neue Nahrungsquellen. Diese korre-
lierten Neuerungen sind neben dem Ovipositor sicher
ein weiteres Schlüsselmerkmal für den Artenreichtum
und die ökologische Diversität der Insekten.

Eine weitere Apomorphie trifft zumindest auf Zy-
gentoma und Pterygota zu (bei Tricholepidion nicht un-
tersucht): (5) Im Tracheensystem sind Verbindungen
zwischen allen aufeinanderfolgenden Segmenten (Kom-
missuren) und zwischen linker und rechter Seite (Kon-
nektive) regelmäßig ausgebildet. Einzelne Quer- und
Längsverbindungen wurden auch im Thorax von Ar-
chaeognathen nachgewiesen (STOBBART 1956; STURM
& MACHIDA 2001). Diplura besitzen Längsverbindun-
gen aber höchstens eine Querverbindung im hinteren
Abdomen (BITSCH & BITSCH 1998). (6) Die Präsenz ei-

nes unpaarigen Eizahns im Stirnbereich der Kopfkapsel
des schlupfreifen Embryos könnte ebenfalls eine Aut-
apomorphie der Dicondylia sein (STURM & MACHIDA

2001: 173); er ist u.a. für Zygentoma, Odonata, Derma-
ptera, Plecoptera und Neuroptera bekannt (siehe KLASS

2003: 112), nicht aber für Archaeognatha. (7) STURM
& MACHIDA (2001: 153, 173) nennen ferner die Mikro-
pyle (Befruchtungspore) am Ei.

Lange wurde das sogenannte Gonangulum, ein spe-
zielles paariges Gelenksklerit an der Basis des Oviposi-
tors, für eine der überzeugendsten Autapomorphien der
Dicondylia gehalten. Dies ist aber mittlerweile zumin-
dest sehr zweideutig (KLASS 2003a: 202; unpubl. Ergeb-
nisse). Das Gonangulum setzt sich aus zwei Komponen-
ten zusammen, einem anteromesalen und einem poste-
rolateralen Sklerit; beide sind vermutlich Teile der Ex-
tremitätenbasis des 9. Abdominalsegments, das erstere
könnte aber auch dem eigentlichen Sternum angehö-
ren. Beide Komponenten sind bei Archaeognatha vor-
handen und voneinander getrennt (Laterocoxit und
Präcoxit in BITSCH 1974; siehe KLASS 2003a: Abb. 64).
Bei den Zygentoma, bei Tricholepidion (KRISTENSEN

1997), bei den meisten Neopteren, die einen Ovipositor
besitzen, und bei der Odonaten-Gattung Epiophlebia
sind die beiden Komponenten jederseits zu einem Skle-
rit verschmolzen. Bei den restlichen Ovipositor-tragen-
den Odonata und vermutlich auch bei einigen ur-
sprünglichen Dermaptera sind sie noch deutlich ge-
trennt – wie bei den Archaeognatha (KLASS 2003a).
(Ephemeroptera haben den Ovipositor vollständig ver-
loren und können daher zu dieser Fragestellung nicht
beitragen.) Alle genannten Dicondylia unterscheiden
sich jedoch von den Archaeognatha darin, dass das vor-
dere Teilsklerit zur Mitte hin mit der Basis der 1. Gon-
apophysen ein Gelenk bildet; ob dies eine Autapomor-
phie der Dicondylia sein könnte bleibt ungewiss, da die
Lesrichtung des Merkmals nicht geklärt ist.

Auch für weitere interessante Merkmale ist die Po-
larität zweideutig: Archaeognatha, Zygentoma und
Ephemeroptera besitzen ein Septum, das das Lumen des
Cercus vom restlichen Hämolymphraum trennt und
den Hämolymphstrom lenkt. Diese Septen sind bei Zy-
gentoma und Ephemeroptera muskulär, nicht aber bei
Archaeognatha (GEREBEN-KRENN & PASS 1999, 2000;
PASS et al. 2006). Die Dicondylia zeigen in der Ontoge-
nese eine vollständig superfizielle Furchung (KRISTEN-
SEN 1997; STURM & MACHIDA 2001: 173), doch das
Merkmal ist phylogenetisch nicht eindeutig interpre-
tierbar (siehe Daten in BITSCH & BITSCH 1998). Das-
selbe gilt für das Vorkommen eines speziellen kristalli-
nen Proteins („crystallomitin“) in den modifizierten
Mitochondrien („mitochondrial derivatives“) des Sper-
matozoenflagellums (zur Verteilung über die Taxa siehe
u.a. JAMIESON et al. 1999).
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Die Monophylie der Dicondylia wird von allen kladis-
tischen Analysen morphologischer Merkmale bestätigt
(BEUTEL & GORB 2001, 2006; BITSCH & BITSCH 2004; GI-
RIBET et al. 2004: Abb. 1) sowie von fast allen molekular-
genetischen Analysen (KJER 2004; KJER et al. 2006;
WHEELER et al. 2001: 18S+28S rDNA Stammbaum; MAL-
LATT & GIRIBET 2006; Ausnahmen siehe oben).

5.3. Monophylie der Zygentoma
(ohne Tricholepidion)

Auch unter Ausschluss der Gattung Tricholepidion ist
die Monophylie der Zygentoma – mit den Untergruppen
Lepismatidae, Nicoletiidae (inkl. Atelurinae), Protrine-
muridae und Maindroniidae (KOCH 2003) – schwer zu
begründen. Oft genannt wird der flache Habitus mit ei-
ner horizontalen Orientierung der dorsoventral abge-
flachten Coxen und Femora (KOCH 2003; BITSCH &
BITSCH 2004; WILLMANN 2005a). Hier ist anzumerken,
dass ein solcher Habitus eine günstige Ausgangsform bil-
det für die Entstehung des Fluges nach der Hypothese
von HASENFUSS (2002), die meiner Meinung nach insge-
samt sehr überzeugend ist (siehe Abschnitt 5.4.). Es han-
delt sich also vielleicht um den ursprünglichen Habitus
der Dicondylia. Bei Tricholepidion ist diese Eigenschaft
weniger deutlich als bei den (restlichen) Zygentoma.

Die runden Linsen der Komplexaugen-Ommatidien
sind angesichts der allgemeinen Reduktion der Augen bei
Zygentoma ebenfalls nicht sehr überzeugend. Andere
Merkmale, die zur Begründung monophyletischer Zygen-
toma genannt wurden, schließen notwendigerweise viele
Homoplasien ein (Fehlen der Superlinguae des Hypopha-
rynx, Erweiterung des Endgliedes der Labialpalpen, Ver-
lust der Ocellen), sind strukturell uneinheitlich (Konju-
gation der Spermatozoen), oder entsprechen vielleicht
Strukturen bei Pterygota (Gelenk der Cerci) – und sind
daher nicht aufschlussreich (siehe BITSCH & BITSCH
2004: 542). Da die meisten der letztgenannten Merkma-
le auch auf Tricholepidion zutreffen und als Synapomor-
phien von Zygentoma und Tricholepidion in Frage kom-
men, werden sie in Abschnitt 5.5. nochmals aufgegriffen.

KOCH (2003) nennt als eine den Lepismatidae und
Maindroniidae gemeinsame Apomorphie flügelartige
Vorsprünge an den vorderen Armen des Tentoriums, an
denen Teile des Mandibeladduktors entspringen.
Gleichartige Elemente sind unter den Pterygota zumin-
dest von Mantodea und Phasmatodea bekannt (K.-D.
Klass eingereichtes Manuskript), und in diesem Bereich
des Tentoriums setzt auch ein Mandibeladduktor an
(Muskel 21 in LEVEREAULT 1938); die phylogenetische
Interpretation des Merkmals ist daher unklar.

Gegen die Monophylie der Zygentoma spricht u.a.
die Verschmelzung der vorderen und hinteren Teile des
Tentoriums bei Zygentoma-Maindroniidae und Pterygo-

ta (KOCH 2003), die als Synapomorphie dieser beiden
Taxa interpretiert werden könnte. Zygentoma zeigen
bezüglich des Vorhandenseins von Styli und Coxalbläs-
chen und der Verwachsung von Coxiten und Sternum
an den Abdominalsegmenten 1-7 sehr unterschiedliche
Zustände; da bei Pterygota an diesen Segmenten immer
Styli und Coxalbläschen fehlen sowie Coxite und Ster-
num verwachsen sind, könnten aus diesem Merkmals-
komplex Synapomorphien für Pterygota und Teilgrup-
pen der Zygentoma abgeleitet werden. Es haben hier
aber sicher viele Parallelentwicklungen stattgefunden,
und paläozoische Fossilien scheinen zu zeigen, dass bei
frühen Pterygota noch Styli vorhanden waren (u.a. Na-
murodiapha in KUKALOVÁ-PECK 1990).

Die molekulargenetischen Analysen von GIRIBET et
al. (2004: Abb. 2) und REGIER et al. (2005) enthalten
Vertreter mehrerer Familien der Zygentoma: Lepismati-
dae und Nicoletiidae. In beiden Arbeiten bilden die
zwei Taxa ein Monophylum, allerdings bilden auch Ar-
chaeognatha und Zygentoma zusammen ein Monophy-
lum. Letzlich können daher auch diese Ergebnisse die
Monophylie der Zygentoma nicht wirklich belegen.

5.4. Monophylie der Pterygota

Die Monophylie der geflügelten Insekten ist heute
allgemein akzeptiert. Abgesehen vom Flugapparat (siehe
unten) wird diese Hypothese von zwei Merkmalen des
Kreislaufsystems gestützt (PASS 1991, 1998; PASS et al.
2006): (1) Verlust des den Ösophagus umgreifenden
Ringgefäßes am Vorderende der Aorta (Gefäß nachge-
wiesen bei Collembola, Diplura, Archaeognatha und Zy-
gentoma). (2) In den Beinen verlaufen bindegewebige
Diaphragmen, die die distal- und basalwärts gerichteten
Hämolymphströme voneinander trennen. (3) Am kuti-
kularen Innenskelett des Kopfes sind die vorderen und
die hinteren Teile des Tentoriums miteinander ver-
schmolzen – ein Merkmal, das aber auch die Zygentoma-
Maindroniidae zeigen (KOCH 2003). (4) Der fast voll-
ständige Verlust des bindegewebigen Innenskeletts in
Thorax und Abdomen (u.a. BOUDREAUX 1979: 188; sie-
he Kapitel 7 zu Resten bei Dictyoptera). ROUSSETs
(1973) Vergleich der Zygentomen Thermobia und Ni-
coletia indiziert, dass zumindest im Abdomen der Um-
fang dieses Innenskeletts auch innerhalb der Zygento-
men stark variiert. Überhaupt wären aus einem Ver-
gleich dieser Elemente bei Diplura, Archaeognatha und
verschiedenen Zygentoma interessante Merkmale zu er-
warten; viele Daten dazu sind bereits verfügbar (Zitate
und initiale Diskussion in BITSCH & BITSCH 2002). (5)
Die seitlichen Teile des 11. Abdominaltergits sind redu-
ziert und fragmentiert oder fehlen ganz. Dies hat auch
die Konsequenz, dass die dorsale Basis der Cerci mit dem
Hinterrand des 10. Abdominaltergits in Kontakt kommt
(KLASS 2001). Dieses Merkmal sollte jedoch noch für
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weitere Zygentomen-Taxa untersucht werden. (6) Ein
zusammenfassender Vergleich der Literaturdaten ist für
die seitlichen Halssklerite (Laterocervicalia in der Mem-
bran zwischen Kopfkapsel und Prothorax) nötig; ihre
Abgliederung von den Sklerotisierungen des Prothorax
könnte eine weitere Autapomorphie der Pterygota sein
(BOUDREAUX 1979: 189; WEIDNER 1982: 154).

Die primär flügellosen Hexapoden produzieren
Spermapakete (Spermatophoren), die vom Männchen
abgesetzt und dann vom Weibchen aufgenommen wer-
den. Pterygota zeigen dagegen eine direkte Begattung:
Spermatophoren (oder Sperma) werden über ein Kopu-
lationsorgan von männlichen Organen auf weibliche
Organe übertragen. Ob diese direkte Begattung eine
Autapomorphie der Pterygota ist, ist fraglich, da die
Übertragung von der männlichen Genitalöffnung aus-
gehend bei Ephemeroptera und Neoptera über männli-
che Kopulationsorgane am 9. Abdominalsegment direkt
auf das Weibchen erfolgt, bei den Odonata aber zu-
nächst, unter Einkrümmung des Abdomens, auf Kopula-
tionsorgane an den männlichen Abdominalsegmenten
2 und 3 übertragen wird. Paläozoischen Verwandten der
Odonata fehlen die Kopulationsorgane am vorderen
Abdomen vermutlich noch. BECHLY et al. (2001) neh-
men an, dass auch diese Tiere noch Spermatophoren ab-
gesetzt haben und die direkte Begattung bei Ephemero-
ptera und Neoptera parallel entstanden ist.

Das wichtigste Argument für die Monophylie der
Pterygota ist (7) der Besitz von Flügeln an Meso- und
Metathorax, der neben Ovipositor und Dicondylie der
Mandibel eine weitere Schlüsselinnovation in der He-
xapodenevolution darstellt. Das Vorkommen von ge-
aderten, flügelartigen Seitenlappen am Prothorax vieler
früher Pterygoten aus dem Karbon (u.a. BECHLY et al.
2001) zeigt, dass in der Frühphase der Flügelevolution
noch alle drei Thoraxsegmente involviert waren (siehe
Kapitel 8). Das Merkmal „Flügel“ ist ein sehr komplexes
und schließt viele Eigenschaften der Flügeladerung und
des Flügelgelenkes ein, die allen Pterygota gemeinsam
sind. Bei der Evolution des Fluges hat ferner auch das
restliche Skelettmuskelsystem des Thorax eine enorme
Umgestaltung erfahren, um den mechanischen Bedürf-
nissen gerecht zu werden (BOUDREAUX 1979; HASEN-
FUSS 2002). Ein Beispiel ist (8) die Bildung eines Scu-
tellums („Schildchen“) an Meso- und Metathorax, ein
durch eine bogenförmige Einfaltung der Kutikula abge-
grenzter hinterer Teil des Tergits. Neben seiner flugme-
chanischen Bedeutung hat das Scutellum die Funktion
eines Pumpengehäuses für den unter ihm liegenden, er-
weiterten Teil des Herzens; wenn dessen Lumen erwei-
tert wird, wird durch die Ostien Hämolymphe aus dem
hinteren Teil der Flügel eingesogen (PASS 2000).

In jüngerer Zeit wurde in der Literatur heftig disku-
tiert, von welcher Vorläuferstruktur die Flügel herzulei-

ten sind; davon hängen auch unterschiedliche Hypothe-
sen ab, welcher Funktion die Flügel in ihrer frühesten
Evolutionsphase gedient haben und ob sie im aquati-
schen oder terrestrischen Umfeld entstanden sind. Die
traditionelle Hypothese ist, dass sich die Flügel aus unbe-
weglichen seitlichen Duplikaturen (Paranota, lamellen-
artigen Erweiterungen) des Tergums entwickelt haben,
wie sie bei Zygentomen vorhanden sind, und die viel-
leicht dem Gleiten als Vorstufe des Fliegens gedient ha-
ben. Dem steht die Idee gegenüber, die Flügel seien aus
gelenkig abgesetzten Anhängen eines basalen Beinglie-
des hervorgegangen (wie sie bei Crustaceen vielfach vor-
kommen: Exite), die blattartig geformt waren und viel-
leicht als Kiemenblättchen fungierten (z.B. KUKALOVÁ-
PECK 1983, 1987, 1991). Beide Hypothesen (auch die
letztere!) nehmen an, dass die Paranota der Zygentoma
und die Flügel der Pterygota homolog sind. Nur nach der
letzteren Hypothese müsste aber die Flügellosigkeit –
oder zumindest die Unbeweglichkeit der Paranota – bei
den Zygentoma zwingend sekundär sein. Ihr gemäß wird
nämlich das basale Gelenk des Exiten als Vorläufer eines
Teils des Flügelgelenkes gesehen – ein Aspekt, der diese
Hypothese vielen attraktiv erscheinen ließ.

Die verschiedenen Hypothesen zur Entstehung der
Flügel sind eng verwoben mit der morphologischen
Deutung der seitlichen Sklerotisierung der Thoraxseg-
mente. Dabei ist heute fast allgemein akzeptiert, dass
diese aus basalen Gliedern der Beine (basal der Coxa!)
hervorgegangen sind (u.a. BITSCH 1994, 2001). Wie die
Evolution dieses Bereiches im Detail abgelaufen ist und
wie sich diese Prozesse bei den verschiedenen Gruppen
der Arthropoden und Hexapoden vergleichen, ist je-
doch strittig.

KUKALOVÁ-PECK (1991, 1997) interpretiert die seit-
lichen Sklerotisierungen des Hexapoden-Thorax als die
dorsalen Anteile von zwei basalen Beingliedern, der un-
teren „Subcoxa“ und der oberen „Epicoxa“ (beide mit
Exit). Die Teile der Epicoxa seien bereits im Grundplan
der Arthropoden als „Archipleuron“ in die Seitenwand
des Segments integriert worden (KUKALOVÁ-PECK 1997:
257). Für dieses Archipleuron nimmt sie an, dass es bei
Diplura, Zygentoma (KUKALOVÁ-PECK 1991: Abb.
6.1B) und Pterygota eng an den Seitenrand des Tergums
angebunden ist, und dass bei den beiden letzteren Taxa
der zugehörige Exit das Paranotum bzw. den Flügel bil-
det; bei Pterygota sind durch Fragmentierung des Ar-
chipleuron weitere (basale) Teile des Flügelgelenkes
entstanden (KUKALOVÁ-PECK 1997). Bei Archaeogna-
tha soll das Archipleuron hingegen ganz unterhalb der
(kurzen) Paranota liegen, die vom Tergum gebildet wer-
den. Die entscheidenden Punkte in der Diskussion sind:
(1) ob der die Paranota bzw. Flügel und ihre Basen um-
fassende Körperbereich als einem basalen Beinglied
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oder als der oberseitigen Körperwand (Dorsum) zugehö-
rig aufgefasst wird (eine Frage, die auf den betreffenden
Körperbereich bei den gesamten Arthropoden bezogen
werden kann, siehe z.B. Diskussionen in BITSCH 2001);
(2) ob die Paranota bzw. Flügel selbst aus seitlichen Du-
plikaturen des Dorsums (oder Tergums) entstanden sind
(vielleicht den bei vielen anderen Arthropoden vor-
kommenden Duplikaturen homolog; siehe BITSCH
2001) oder aus einem abgeflachten Exit der Beinbasis;
(3) ob der Bereich unterhalb der Paranota der Archae-
ognatha und anderer Arthropoden homolog ist mit dem
Bereich, der bei Zygentoma und Pterygota die Paranota
bzw. Flügel umfasst (wie von KUKALOVÁ-PECK 1997: 257
vorgeschlagen) – womit die Paranota bei Archaeogna-
tha (Teil des Dorsums) und Zygentoma (Teil der Epico-
xa) nicht homolog wären. Die Annahme einer Nicht-
Homologie der Paranota bzw. Flügel bei Zygentoma +
Pterygota und Archaeognatha steht im Widerspruch
zu ŠULCs (1927) Ergebnissen zum Tracheensystem dieser
Taxa. Das Muster der die Paranota und Flügel versor-
genden Tracheenäste (Ursprung und Verzweigung) ist
bei Pterygota und der Zygentome Lepisma sehr ähnlich,
aber auch bei der Zygentome Atelura und dem unter-
suchten Archaeognathen. Dies spricht für eine Homo-
logie dieser Elemente bei allen diesen Taxa. Es sollte fer-
ner möglich sein, die Annahme einer Nicht-Homologie
der Paranota bei Archaeognatha und Zygentoma an-
hand der seitlichen Thoraxmuskulatur zu testen.

Die Interpretation der Paranota der Zygentoma und
Flügel der Pterygota als Teile eines basalen Beinglieds
wird scheinbar von entwicklungsgenetischen Daten ge-
stützt (z.B. AVEROF & COHEN 1997; ABOUHEIF & WRAY

2002; siehe aber BITSCH 2001). Jedoch bedeutet die Tat-
sache, dass Gene, die die Entwicklung der Flügel regulie-
ren (pdm [nubbin], apterous; AVEROF & COHEN 1997),
bei Crustaceen auch in der Entwicklung der Beine expri-
miert werden, nicht notwendig, dass Flügel von Anhän-
gen eines Beingliedes abgeleitet sind. Dafür wäre viel-
mehr nachzuweisen, dass diese Gene bei Crustaceen
(und Archaeognathen) nicht in die Entwicklung der
dorsolateralen Teile der Thoraxsegmente involviert sind.

HASENFUSS (2002) hat eine sehr schlüssige Hypo-
these zur Enstehung der Flügel aus den Paranota der Zy-
gentoma entwickelt. Zygentomen-artige Vorfahren der
Pterygoten sollen phytophag auf den noch niedrigen
(ca. 0,5 m) Gefäßpflanzen des Devon gelebt haben. Für
den Wechsel zur nächsten Pflanze oder zur Flucht vor
Fressfeinden haben sie sich von der aktuellen Pflanze
fallen lassen. Eine geringe Gleitkomponente hat sie da-
bei der nächsten Pflanze nähergebracht bzw. ihren Lan-
depunkt vom Mittelpunkt des Suchkreises des Räubers
entfernt – in jedem Fall ein Vorteil. Experimente mit
Modellen haben gezeigt, dass ein Körperbau wie der der

Zygentoma sich für Insekten einer bestimmten Größe
(ca. 8mm lang) gut für ein solches moderates Gleiten
eignet, wobei die Beine nach hinten gerichtet und an
den Körper angelegt sein sollten. Die terminalen An-
hänge (Cerci und Terminalfilament) hätten u.a. die
Funktion, das Tier während des Falls in die optimale
Gleitposition zu bringen. Ein Ausbau des Gleitvermö-
gens bringt in jeder Evolutionsphase einen Selektions-
vorteil, bis hin zum aktiven Flug, der dem Tier ein direk-
tes Wechseln zur nächsten Pflanze ermöglicht. Die
durch Selektion hin zu verbessertem Gleiten bewirkte
Verlängerung der Paranota behindert jedoch anderer-
seits die Beweglichkeit der Tiere bei laufender Fortbe-
wegung am Boden mit seinen vertikal aufsteigenden
Pflanzenstängeln. Hier könnte die Selektion auf ein
Hochklappen der Paranota während der Fortbewegung
am Boden hingewirkt haben, also auf die Bildung einer
Gelenklinie an der Basis der Paranota – der erste Ansatz
zur Bildung eines Flügelgelenks. Zygentomen haben
Muskeln, die ein Hoch- und Herunterklappen der Para-
nota bewirken könnten (Dorsoventralmuskeln bzw. dor-
sale Längsmuskeln), und diese sind vermutlich die Vor-
läufer der ebenso angeordneten Hauptflugmuskeln der
Pterygota. Zygentomen haben ferner Muskeln, die die
Paranota aufeinanderfolgender Segmente verbinden –
ein Element, das bei den Pterygota völlig fehlt und dort
auch keinen Sinn macht. Ihre Präsenz ist vielleicht ein
Indiz dafür, dass Zygentoma primär flügellos sind (entge-
gen der Hypothese von J. Kukalová-Peck).

In morphologischer Hinsicht weist HASENFUSS

(2002) im Thorax von Lepisma drei Beinglieder basal
der Coxa nach, die jedoch nur noch im anterodorsalen
Bereich sklerotisiert sind, als Platten in der Seitenwand
des Segments liegen (Anapleurit, Katapleurit und Tro-
chantin) und untereinander Gelenke bilden. Er begrün-
det Homologien zwischen den Elementen dieser Sklerit-
gruppe und den verschiedenen seitlichen Sklerotisie-
rungselementen im Pterygoten-Thorax, wobei auch die
Muskeln und ihre jeweilige Funktion in die Betrachtung
eingeschlossen sind. Gemäß dieser Hypothese wären
u.a. (9) bestimmte Fusionen von Skleriten zwischen
Coxa und Flügelansatz (ehemals freie Beinglieder), (10)
eine umfangreiche Neusklerotisierung zuvor membranö-
ser Bereiche, (11) der Pleuralsulcus (eine innere Ver-
steifungsleiste zwischen Flügel- und Beinansatz), (12)
die Abtrennung des Basalar-Sklerits von den anderen
Sklerotisierungen des basalsten Beingliedes und (13)
die Entstehung des Subalar-Sklerits als Autapomor-
phien der Pterygota zu sehen.

Nach HASENFUSS (2002) verlangt der Flug einen
sehr ausbalancierten, statischen Körperbau, für noch im
Wachstum begriffene Individuen scheint Flug nicht
möglich zu sein. Dies würde erklären, warum bei pte-
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rygoten Insekten nur die Adulten fliegen, die Flügel
während des Larvallebens klein bleiben und üblicher-
weise keine Imaginalhäutungen mehr erfolgen. Insge-
samt bietet die Hypothese von HASENFUSS (2002) eine
kombinierte Erklärung für morphologische, funktionel-
le, palökologische und ontogenetische Aspekte und ist
dadurch im Gesamtbild sehr überzeugend.

5.5. Beziehungen
Tricholepidion – Zygentoma – Pterygota

Hier bestehen die beiden Hypothesen, dass entwe-
der Tricholepidion und Zygentoma näher verwandt sind,
oder Zygentoma und Pterygota. Für beide Hypothesen
lassen sich etliche Argumente anführen. Alle beinhal-
ten jedoch Probleme, entweder weil die Merkmalspola-
rität nicht eindeutig ist, oder weil die selbe Merkmals-
transformation mehrfach parallel abgelaufen sein muss
(Homoplasie).

Bei den Merkmalen, die für ein Monophylum Tri-
cholepidion + Zygentoma sprechen, trifft letzteres auf die
(1) Reduktion der Superlinguae des Hypopharynx zu,
die auch bei der großen Mehrzahl der Pterygota zu find-
en ist. (2) Ein verbreitertes letztes Glied der Labial-
palpen ist nicht nur bei Tricholepidion und Zygentoma
sondern auch bei manchen Pterygota und Archaeo-
gnatha zu finden (siehe STANICZEK 2000; STURM &
MACHIDA 2001: 86). (3) Die Verbindung einzelner
Spermatozoen zu Paaren oder Gruppen (Spermienkon-
jugation), die wohl bei Tricholepidion und allen Zygen-
toma-Familien vorkommt, ist bei den einzelnen Taxa
sehr unterschiedlich, die Homologie sehr fraglich (DAL-
LAI et al. 2001, 2002, 2004). (4) Die 4-Gliedrigkeit der
Labialpalpen (STANICZEK 2000) könnte wirklich eine
Synapomorphie von Tricholepidion und Zygentoma sein.
(5) Die horizontale Orientierung der dorsoventral abge-
flachten Coxen und Femora (WILLMANN 2003) ist
vielleicht eine Grundplaneigenschaft der Dicondylia,
da diese Form unter bestimmten Umständen ein Glei-
ten ermöglicht – als potenzielle Vorstufe des Fluges der
Pterygota (siehe Abschnitt 5.4.). (6) KOCH (2003) nen-
nt als Synapomorphie einen hakenartigen Gelenkkopf
an der dorsalen Basis der Cerci, der mit dem frei über-
stehenden Hinterrand des 10. Abdominaltergits gelenkt
(die Gelenkung überbrückt die seitlichen Teile des 11.
Tergits!); bei der Zygentomen-Untergruppe Ateluridae
fehlt das Gelenk. Hier lässt sich jedoch nicht aus-
schließen, dass dieses Gelenk der einfacheren Artikula-
tion homolog ist, die bei vielen Ephemeroptera und
Neoptera zwischen Cercalbasis und Hinterrand von
Tergit 10 besteht; bei Pterygota sind die seitlichen Teile
des 11. Tergits fragmentiert oder reduziert, und die Ge-
lenkpartner stehen in direktem Kontakt zueinander
(KLASS 2001; siehe unten). Das Gelenk wäre dann
möglicherweise eine Autapomorphie der Dicondylia.

WILLMANN (2003a: 17) nennt einen Muskel, der die
vorderen und die hinteren Teile des Tentoriums verbin-
det (dargestellt in STANICZEK 2000), als Synapomorphie
von Tricholepidion und Zygentoma. Ein ähnlicher Mus-
kel ist jedoch auch bei Archaeognatha vorhanden
(BITSCH 1963: 530), und für die Pterygota ist ein sekun-
därer Verlust des Muskels plausibel, da die vorderen und
hinteren Teile des Tentoriums verwachsen sind (siehe
Abschnitt 5.4.). Tricholepidion teilt mit der Zygento-
men-Untergruppe Nicoletiidae spezielle Sensillen an
der Unterseite des Terminalfilums der Männchen (WY-
GODZINSKI 1961; KRISTENSEN 1991), was für eine Zuord-
nung von Tricholepidion zu den Zygentoma sprechen
mag; eine Nachuntersuchung bei verschiedenen Zygen-
toma und Ephemeroptera empfiehlt sich jedoch.

STANICZEK (2000) und andere Autoren favorisieren
anhand morphologischer Merkmale die Gruppierung
Zygentoma + Pterygota. Mögliche Synapomorphien
sind (1) der völlige Verlust der seitlichen Wangenfalten
(die Basis der Mundwerkzeuge ist daher seitlich völlig
unbedeckt); (2) der Verlust der letzten Reste des binde-
gewebigen Innenskeletts im Kopf (Tricholepidion besitzt
noch das sogenannte zygomatische Ligament, das die
ventralen Adduktoren der Mandibel über die Körper-
mitte hinweg verbindet); und (3) der Ursprung des hin-
tersten Paares der Mandibel-Adduktoren vom Tentori-
um. Ein weiteres Argument ist vielleicht (4) die nicht-
segmentale Anordnung der Ovariolen der weiblichen
Gonaden. Dieser Zustand trifft auf die Pterygota und die
untersuchten Zygentoma zu (BARNHART 1961: 192;
BITSCH & BITSCH 1998), während bei der Dipluren-Un-
tergruppe Japygina, bei den Archaeognatha und bei Tri-
cholepidion die Ovariolen der segmentalen Gliederung
des Abdomens folgen (ŠTYS et al. 1993: Tab. 1, Abb. 2).

STANICZEK (2000) erwähnt als weiteres Merkmal die
Reduktion der Sklerotisierung am dorsalen Hinterrand
des Kopfes (Postocciput); dieser Bereich ist jedoch auch
bei den Archaeognatha sehr schmal (zumindest nach
BITSCH 1963: 509). Ein weiteres von STANICZEK (2000)
und WILLMANN (2003a) vorgetragenes Argument, das
Vorhandensein eines Muskels, der Mandibel und Hypo-
pharynx verbindet, ist wahrscheinlich nicht haltbar: Ein
ähnlich gelagerter Muskel ist auch bei Archaeognatha
und Collembola vorhanden (BITSCH 1963: 632).

Die Stellung von Tricholepidion kann auch anhand
der molekulargenetischen Analysen beurteilt werden,
die dieses Taxon einschließen: In KJER (2004) erscheint
Tricholepidion eigenartigerweise als Schwestergruppe der
Odonata (mit schwacher Unterstützung), in KJER et al.
(2006) als basaler Ast eines Monophylums Zygentoma,
in GIRIBET et al. (2004) vorzugsweise innerhalb der Zy-
gentoma. TERRY & WHITING (2005) erhalten Tricholepi-
dion unter Anwendung verschiedener Analysemetho-
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den als Schwestergruppe der Zygentoma + Pterygota.
Unter den morphologisch-kladistischen Analysen er-
halten GIRIBET et al. (2004) Tricholepidion als Schwes-
tergruppe der Zygentoma, bei BEUTEL & GORB (2001)
und BITSCH & BITSCH (2004) erscheint Tricholepidion
als Schwestergruppe der restlichen Dicondylia (keine
Auflösung in BEUTEL & GORB 2006).

Die Evidenzen zu den Beziehungen zwischen Tricho-
lepidion, Zygentoma und Pterygota sind also extrem wi-
dersprüchlich, den morphologischen wie auch den mo-
lekulargenetischen Bereich betreffend. Die Frage nach
der stammesgeschichtlichen Verwandtschaft zwischen
den drei Taxa muss daher als ungeklärt gelten. Es sei fer-
ner daran erinnert, dass auch die Monophylie der restli-
chen Zygentomen schlecht begründet ist, so dass die
Verzweigungen an der Basis der Dicondylia eigentlich in
großem Umfang unklar sind.

6. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Pterygota

Die phylogenetischen Beziehungen zwischen den
Ephemeroptera (Eintagsfliegen), Odonata (Libellen)
und Neoptera (die ganzen restlichen Pterygota) werden
seit langem sehr kontrovers diskutiert. Hier stehen sich
v.a. die Metapterygota-Hypothese, nach der Odonata
und Neoptera Schwestergruppen sind, und die Palae-
optera-Hypothese, nach der Odonata und Ephemeropte-
ra näher verwandt sind, gegenüber. Die Chiastomyaria-
Hypothese, die eine nähere Verwandtschaft zwischen
Ephemeroptera und Neoptera annimmt, wird heute
kaum mehr vertreten. In diesem Zusammenhang ist
noch eine auf das Paläozoikum beschränkte Insekten-
gruppe von Bedeutung: die Palaeodictyopteroidea, die
soweit bekannt durch ihre stechend-saugenden Mund-
werkzeuge als monophyletisch ausgewiesen sind. Der
Diskussion der phylogenetischen Beziehungen ist vo-
rauszuschicken, dass Merkmale des Flugapparates nur
schwer anzuwenden sind, da die basale Verzweigung der
Pterygota nicht bekannt ist und für Pterygota selbst kein
Außengruppenvergleich möglich ist (Die meisten Struk-
turelemente der Flügel sind ja Neubildungen der Ptery-
gota). Nur die Teilstrukturen des Flugapparates, für die
homologe Elemente bei Zygentoma zu identifizieren
sind, können zur Argumentation verwendet werden.

Aus morphologischer Sicht ist an der Monophylie
der Ephemeroptera wie auch der Odonata kaum zu zwei-
feln, da beide Taxa durch viele Spezialentwicklungen
charakterisiert sind. Die Monophylie der Neoptera ist
jedoch weitaus schwieriger zu begründen.

6.1. Monophylie der Neoptera

Die namengebende Eigenschaft der Neoptera ist
(1) deren Fähigkeit, die beiden Flügelpaare waagrecht
nach hinten zu schwenken, so dass sie flach oder dach-

förmig über dem Abdomen liegen, wobei die Vorder-
ränder nach ventrolateral weisen und die Vorderflügel
die Hinterflügel bedecken. Diese Fähigkeit beruht auf
einer speziellen Ausgestaltung eines der Flügelgelenk-
sklerite, des Axillare 3, und eines daran ansetzenden
Muskels. Der grundlegende funktionelle Vorteil der
Neopterie liegt in der Möglichkeit, sich zum Schutz
(vor Fressfeinden oder ungünstiger Witterung) zeitwei-
se in Spalträume zurückzuziehen. Den palaeopteren Ta-
xa mit ihren sperrig abstehenden Flügeln, die nur auf
und ab bewegt werden können, ist dies nicht möglich.
Die Neopterie bietet darüber hinaus die Option, sich
an das Leben in Spalträumen anzupassen (z. B. in der
Laubstreu, im Boden, unter Rinde) ohne die Flugfähig-
keit aufgeben zu müssen. Dies ist oft mit einer Verfesti-
gung der Vorderflügel verbunden, die so (auch) zu
Schutzorganen der zarteren Hinterflügel werden (Bil-
dung von moderat sklerotisierten Tegmina). Das Ex-
trem einer solchen Evolution zeigen die Neopteren-Ta-
xa, bei denen die Vorderflügel nur noch als Schutzorga-
ne fungieren und nicht mehr zum Flug beitragen (stark
sklerotisierte Elytren der Dermaptera und Coleoptera).
Damit ist die Neopterie sicher ein weiteres Schlüsseler-
eignis in der Evolution der Insekten und hat zu einem
großen Teil zur großen ökologischen Vielfalt der Neo-
ptera beigetragen. Funktionell mit der Neopterie ver-
knüpft ist die Entstehung von bestimmten Linien, ent-
lang derer die Hinterflügel längs gefaltet oder gebogen
werden, u.a. dann wenn sie nach hinten über das Ab-
domen gelegt werden (HAAS 2006; HÖRNSCHEMEYER &
WILLKOMMEN im Druck; BOUDREAUX 1979: 201). Dass
die Neopterie und die damit verbundenen strukturellen
Besonderheiten innerhalb der Pterygoten apomorph
sind erscheint zwar plausibel, ist aber nicht wirklich be-
gründbar (mangelnder Außengruppenvergleich) und
damit auch kein wirkliches Argument für die Mono-
phylie der Neoptera (siehe auch HÖRNSCHEMEYER &
WILLKOMMEN im Druck).

(2) Das Arolium, ein zwischen den Krallen des Prä-
tarsus liegender Haftlappen, ist vielleicht eine Autapo-
morphie der Neoptera (BEUTEL & GORB 2006), wurde
dann aber so oft wieder reduziert, dass es in der Analyse
von BEUTEL & GORB (2006) nicht als solche erscheint.
(3) Das Fehlen eines bestimmten thorakalen Muskels
(musculus furco-pleurocostalis III, Merkmal 58 in BEU-
TEL & GORB 2001) ist ebenfalls keine eindeutige Aut-
apomorphie der Neoptera (siehe BEUTEL & GORB

2006), da vergleichbare Muskeln bei Dermaptera,
Psocoptera und vielen Endopterygota vorkommen (sie-
he Merkmalsmatrix in BEUTEL & GORB 2001).

(4) Ein häufig als Autapomorphie der Neoptera ge-
nanntes Merkmal ist der Zustand der Gonoplacs (= 3.
Valven, Coxalloben des 9. Abdominalsegments) des
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Ovipositors als scheidenartige Umhüllung der beiden
Gonapophysen-Paare (= 1. und 2. Valven, die Elemen-
te des eigentlichen Legerohres) (z.B. KRISTENSEN

1975). Eine explizit scheidenartige Ausbildung, wie z.B.
bei Notoptera, ist zwar auf die Neoptera begrenzt, trifft
aber auf mehrere Neoptera-Gruppen mit gut entwickel-
tem Ovipositor nicht zu (z.B. Dermaptera, Dictyopte-
ra). Der Unterschied zwischen den letzteren Taxa und
den Odonata, bei denen sich die Gonoplacs ebenfalls
um die beiden Gonapophysen-Paare legen, ist kaum
aussagekräftig (K.-D. Klass unpublizierte Daten).

Aufgrund der mangelhaften morphologischen Un-
terstützung für die Neoptera ist es von großer Bedeu-
tung, dass in molekulargenetischen Analysen neben
den Odonata und Ephemeroptera auch die Neoptera
fast durchweg als monophyletisch erscheinen (HOV-
MÖLLER et al. 2002; KJER 2004; KJER et al. 2006; WHEE-
LER et al. 2001; TERRY & WHITING 2005; MALLATT &
GIRIBET 2006). Nur in einigen Analysen von CAMERON

et al. (2006; mitochondriales Genom) erscheinen die
Odonata als Teilgruppe der Neoptera (nahe bei den
Orthoptera), jedoch mit geringer Unterstützung.

6.2. Beziehungen
Ephemeroptera – Odonata – Neoptera

Die Gruppierung Odonata + Neoptera (= Metapte-
rygota), bevorzugt u.a. von KRISTENSEN (1991), wird
durch mehrere Merkmale gestützt, die nicht in Bezie-
hung zum Flugapparat stehen, und sie erscheint heute
aus morphologischer Sicht als die wahrscheinlichste Lö-
sung (siehe auch BEUTEL & GORB 2006): (1) Das vorde-
re Mandibelgelenk ist als Kugelgelenk mit einer Gelenk-
pfanne an der Mandibel und einem Gelenkkopf am
Kopfkapselrand ausgebildet (z.B. STANICZEK 2000). Da-
durch wird die Bewegung der Mandibeln fast völlig auf
Adduktion und Abduktion eingeschränkt, andererseits
ist aber auch ein kräftigeres Zubeißen möglich. (2) In
Korrelation damit sind mehrere der ursprünglichen Mus-
keln der Mandibeln verloren gegangen (STANICZEK
2000). (3) Odonata und Neoptera führen keine Imagi-
nalhäutungen mehr durch wie die Ephemeroptera (von
der Subimago zur Imago), Zygentoma und Archaeogna-
tha (häufige Imaginalhäutungen; z.B. STURM & MACHI-
DA 2001: 175, 185). Die Frage, ob Fossilfunde einen pa-
rallelen Verlust der Imaginalhäutungen bei Odonata und
Neoptera belegen können, wird kontrovers diskutiert.
(4) Die meso- und metathorakalen Beine wie auch die
Flügel werden von je zwei Tracheenstämmen versorgt,
von denen einer vom segmenteigenen Stigma kommt,
der andere vom Stigma des darauffolgenden Segments;
bei den meisten Metapterygota sind vorderer und hinte-
rer Stamm jeweils zu einem Bogen verbunden. Bei Zy-
gentoma und (üblicherweise) Ephemeroptera werden
Beine und Flügel nur von einem (segmenteigenen) Tra-

cheenstamm versorgt. Die phylogenetische Interpretati-
on ist für die Flügeltracheen problematisch, weil bei ei-
nigen Ephemeroptera ein hinterer Tracheenstamm exis-
tieren soll – was jedoch zweifelhaft ist. Bezüglich der
Beintracheen erscheint das Merkmal jedoch eindeutig
(Diskussion in KRISTENSEN 1975). (5)Mehrere korrelier-
te Eigenschaften des Herzens: Bei Odonata und Neopte-
ra ist das Herz am Hinterende geschlossen, ein Ventil im
abdominalen Teil des Herzens fehlt, und der Hämo-
lymphstrom ist entlang des ganzen Herzens nach vorne
gerichtet (PASS et al. 2006). Einen hinteren Verschluss
zeigen allerdings auch Collembola und Protura (Taxa
ohne terminale Anhänge). (6) Odonata und Neoptera
zeigen im Gegensatz zu Ephemeroptera und den primär
flügellosen Hexapoden eine Nervenverbindung zwi-
schen den Corpora cardiaca und Corpora allata. Eine
solche Verbindung wurde allerdings auch bei einer
Ephemeropteren-Art gefunden (KRISTENSEN 1975).

BEUTEL & GORB (2006) führen den Besitz eines
Schließmuskels (Okklusor) an den abdominalen Tra-
cheenstigmen als Autapomorphie der Metapterygota
an. Solche Muskeln sind aber bislang nur für Calopte-
rygidae (Zygoptera) und Anisoptera bekannt; bei ande-
ren untersuchten Zygoptera wurden sie nicht gefunden
(POONAWALLA 1966; MILLER 1962; K.-D. Klass unveröf-
fentlichte Daten). Ferner sind Stigmenmuskeln, wie sie
bei den Neoptera vorkommen, auch in den hinteren
Abdominalsegmenten der Zygentoma vorhanden
(ROUSSET 1973; KLASS & KRISTENSEN 2001: Abb. 14,
15), und die Muskeln der Odonata weichen in ihrer An-
ordnung stark von diesen ab. Die phylogenetische Evi-
denz aus diesem Merkmal ist daher in mehrfacher Hin-
sicht unklar. Ein weiteres von BEUTEL & GORB (2006)
angegebenes Merkmal ist die fast vollständige Redukti-
on des Terminalfilums des 11. Abdominalsegments (sie-
he Abschnitt 4.2.: dieses Element ist eine Autapomor-
phie der Insecta). Bei paläozoischen Verwandten der
Odonata (Meganisoptera) ist dieser Fortsatz aber noch
relativ lang und vermutlich gegliedert (BECHLY et al.
2001: Abb. 12; siehe auch WILLMANN 2005a). Bei re-
zenten Taxa ist er oft auch noch recht lang und ist Teil
der bei der Paarung eingesetzten Greifzange der Männ-
chen. WILLMANN (2005a) nennt den Subgenalsulcus (=
Subgenalsutur, Pleurostomalsulcus) als Autapomorphie
der Metapterygota – eine längsverlaufende Einfaltung
der Kopfkapsel über der Basis der Mandibel. Diese
Struktur wurde aber auch für Zygentoma beschrieben
(CHAUDONNERET 1950: „Spls“ in Abb. 2). Weitere von
KRISTENSEN (1975) genannte Apomorphien der Meta-
pterygota (Verlust des Muskels vom Tentorium zur Laci-
nia; Fehlen der Superlinguae am Hypopharynx; unpaa-
rige weibliche Genitalöffnung) sind phylogenetisch
kaum interpretierbar.
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Die Gruppierung Ephemeroptera + Odonata (=
Palaeoptera) wurde u.a. von HENNIG (1969) vertreten
sowie in neuerer Zeit von KUKALOVÁ-PECK (1997),
BECHLY et al. (2001) und SOLDAN (2003). Die mehreren
auf Aderung und Gelenk der Flügel bezogenen Argu-
mente sind hinsichtlich ihrer Polarität kaum zu deuten,
solange nicht die Beziehungen an der Basis der Pterygo-
ta durch Merkmale außerhalb des Flugapparates eindeu-
tig geklärt sind. Ein Flügelmerkmal betrifft das Vorhan-
densein von Interkalar-Adern (Schaltsektoren): Zwi-
schen den echten Längsadern der Flügel, die mit Ner-
ven und Tracheen ausgestattete Streifen sklerotisierter
Kutikula sind, liegt im ursprünglichen Fall ein Netzwerk
aus nerven- und tracheenlosen sklerotisierten Streifen
(Archaedictyon). Bei Ephemeroptera und Odonata sind
Teile dieses Netzwerks so angeordnet, dass lange gerade
Linien entstehen, die den echten Längsadern ähneln
und zwischen ihnen „interkalieren“.

BECHLY et al. (2001) nehmen an, dass außer den
Ephemeroptera auch paläozoische Verwandte der Odo-
nata einen paarigen Penis besaßen (bei allen rezenten
Odonata ist der Penis stark reduziert), was dann eine
Autapomorphie der Palaeoptera sein könnte. Diese An-
nahme beruht auf der Interpretation von Exemplaren
der karbonischen Gattung Namurotypus als Männchen;
letzteres mag zutreffen, wenn (wie in BECHLY et al. 2001:
Abb. 10 dargestellt) alle Genitalanhänge wirklich am 9.
Abdominalsegment ansetzen und nicht etwa teilweise
am Hinterrand des 8.5. Jedoch sind in BECHLY et al.
(2001: Abb. 10) nur die distalen Teile des Penis als paa-
rig gezeichnet, und auch dort wird angenommen, dass
die Genitalöffnung nicht paarig wie bei Ephemeroptera
sondern unpaarig war (konkrete Indizien dafür existie-
ren allerdings nicht). Die Paarigkeit des Penis kann
kaum als Synapomorphie der Odonata und Ephemero-
ptera gewertet werden, da innerhalb der Neoptera die
Dermaptera paarige Penes zeigen und bei vielen ande-
ren Gruppen der Bau der männlichen Kopulationsorga-
ne zwar recht abweichend und weitaus komplexer, aber
letztlich doch auch paarig ist.

Die bei Odonata und Ephemeroptera stark verkürzten
Antennen wurden bereits von HENNIG (1969) angeführt;
bei paläozoischen Odonaten-Verwandten wurden jedoch
deutlich längere Antennen gefunden (z.B. Namurotypus
sippeli in BRAUCKMANN & ZESSIN 1989). Bezüglich der
Fusion von Galea und Lacinia (terminale Anhänge der

Maxillen), die den Ephemeroptera und Odonata gemein-
sam sein soll, bestehen nach WILLMANN (2005a) Unsi-
cherheiten in der morphologischen Interpretation.

Die dürftigen Argumente für die Gruppierung
Ephemeroptera + Neoptera beziehen sich vorwiegend
auf den Flugapparat – speziell darauf, welche thorakalen
Muskelgruppen die flugrelevanten Bewegungen erzeu-
gen (u.a. BOUDREAUX 1979: 195f). Auch diese Argu-
mentation beinhaltet Schwierigkeiten bezüglich der
Lesrichtung. Es erscheint wahrscheinlicher, dass der ab-
weichende Flugapparat der Odonata sich strukturell
weit vom Grundplan der Pterygota entfernt hat.

Die Ergebnisse aus den molekulargenetischen
Analysen sind sehr widersprüchlich. KJER (2004) erhält
die Odonata (+ Tricholepidion) als Schwestergruppe der
Ephemeroptera + Neoptera, während die neueren
Analysen von KJER et al. (2006) eher zu monophyleti-
schen Palaeoptera tendieren. Die auf 18S und 28S
rDNA beruhenden Ergebnisse von HOVMÖLLER et al.
(2002) und WHEELER et al. (2001) unterstützen eben-
falls die Palaeoptera-Hypothese, die Studie von TERRY

& WHITING (2005; mehrere Gene) jedoch die Metapte-
rygota-Hypothese. Die über den Rahmen der Arthropo-
den hinausgehenden Analysen von MALLATT & GIRI-
BET (2006) stützen die Ephemeroptera + Neoptera Hy-
pothese, wobei aber Ephemeroptera und Odonata nur
mit je einer Art vertreten sind.

7. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Neoptera

7.1. Morphologische
Evidenzen und deren Probleme

KRISTENSEN (1991: Abb. 5.5) zeigte die Beziehungen
an der Basis der Neoptera als eine Polytomie aus 10 Taxa:
Plecoptera, Dictyoptera, Notoptera (= Grylloblattodea),
Dermaptera, Orthoptera, Phasmatodea, Embioptera,
Zoraptera, Acercaria und Endopterygota (= Holometabo-
la). Diese Darstellung entspricht auch heute noch dem
Kenntnisstand – mit einer Ausnahme: mit der Entde-
ckung der Mantophasmatodea (Fersenläufer, Gladiato-
ren; KLASS et al. 2002) kam noch ein 11. Taxon dazu6.

Die Rekonstruktion der basalen Verzweigungen in-
nerhalb der Neoptera ist das wohl gravierendste Pro-
blem in der Hexapodenphylogenetik. In morphologi-
scher Hinsicht stellen sich vor allem zwei Probleme. Das
erste besteht darin, dass brauchbare Daten zu den meis-
ten Körperregionen bislang nur für sehr wenige Arten
der einzelnen Ordnungen verfügbar sind, in manchen
Fällen fehlen Daten sogar völlig. Morphologische Studi-
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5 Die Argumentation in BECHLY et al. (2001: 218) überzeugt nicht, weil
es bei vielen Teilgruppen der Pterygoten parallel zu einer sekundären
Reduktion des Ovipositors gekommen ist und der Bau dieser reduzier-
ten Ovipositoren äußerst vielfältig ist; eine Reduktion könnte durch-
aus auch bei Namurotypus stattgefunden haben. Bei einer Interpretati-
on des betreffenden Namurotypus-Exemplars als Weibchen sollte je-
doch ein Paar der kleineren zentralen Anhänge (als Gonapophysen
von Segment 8) am Hinterrand des 8. Abdominalsegments ansetzen,
was aber anscheinend nicht der Fall ist.

6 Von den Mantophasmatodea sind inzwischen 16 rezente Arten be-
schrieben, die allesamt auf die Äthiopis beschränkt sind (z.B. KLASS et
al. 2003).



en zu einem Merkmalssystem bei einer Untergruppe der
Neoptera können daher die Sichtweise immer noch dra-
matisch verändern. Die Ergebnisse zur weiblichen Geni-
talregion bei ursprünglichen Dermaptera (KLASS 2003a)
sind ein Beispiel von vielen. Diese Arbeit hat gezeigt,
dass diese Tiere Gonapophysen IX, Gonangulum-Skleri-
te sowie im Inneren des 9. Segments Akzessorische Drü-
sen besitzen – plesiomorphe Elemente, die zuvor für
Dermaptera nicht bekannt waren.

Das zweite Problem liegt darin, dass sich die Eviden-
zen aus verschiedenen Merkmalen widersprechen. Be-
sonders umfangreich sind solche Widersprüche hin-
sichtlich vieler einfacher, v.a. reduktiver Merkmalsän-
derungen wie z.B. der Reduktion von Tarsengliedern
und Ovipositorvalven, des Verlusts von Flügeln, Ocel-
len und Styli am 9. Abdominalsegment der Männchen,
der Eingliedrigkeit der Cerci und der Verschmelzung ab-
dominaler Ganglien. Diese Apomorphien treten jeweils
bei mehreren Neopteren-Gruppen auf, allerdings in
ganz unterschiedlicher Verteilung. Die Dermaptera zei-
gen besonders eindrucksvoll, wie wenig aufschlussreich
solche einfachen Merkmalstransformationen sind: Al-
len rezenten Dermaptera fehlen Ocellen sowie die
männlichen Styli, und sie haben eingliedrige Cerci
(von den Larven einiger ursprünglicher Dermaptera ab-
gesehen, siehe MATZKE & KLASS 2005) sowie dreiglied-
rige Tarsen. Diese Apomorphien wurden verschiedent-
lich als mögliche Synapomorphien von Dermaptera und
anderen Neopteren-Taxa angeführt (z.B. eingliedrige
Cerci als Synapomorphie der Dermaptera und Zorapte-
ra in TERRY & WHITING 2005). Einige Dermaptera des
Mesozoikums haben jedoch zwei Ocellen, deutliche
Styli, vielgliedrige Cerci und fünfgliedrige Tarsen (siehe
HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001; WILLMANN 2005a;
GRIMALDI & ENGEL 2005). Dies zeigt, dass alle Merk-
malstransformationen unabhängig von anderen Taxa
innerhalb der Dermaptera stattgefunden haben. Die
Aufdeckung solcher Homoplasien ist eine wichtige
Funktion der paläontologischen Forschung.

Widersprüche zwischen verschiedenen Merkmalen
finden sich aber auch bei recht spezifischen Weiterent-
wicklungen. So haben die Dictyoptera und Phasma-
todea eine spezielle Muskulatur der Basalampullen der
Antennengefäße gemeinsam (PASS 1991, 1998; PASS et
al. 2006; auch einige Orthoptera haben einen solchen
Muskel); andererseits teilen aber die Phasmatodea mit
den Embioptera einen speziellen Muskel der Paraglossa
des Labiums (z.B. KRISTENSEN 1975), und nur bei
Embioptera und Plecoptera besitzt das Herz unpaarige
ventrale Ostien im Metathorax (NUTTING 1951; PASS et
al. 2006). Jede Apomorphie für sich genommen er-
scheint überzeugend, aufgrund der Unvereinbarkeit der
drei Apomorphien muss jedoch entweder Parallelent-
wicklung oder sekundärer Verlust stattgefunden haben.

Eine spezielle Form der Inkonsistenz zwischen
Merkmalen liegt darin, dass man in mehreren Teilgrup-
pen der Neoptera Zustände findet, die innerhalb der
Neoptera einzigartig ursprünglich erscheinen; ihr
Fehlen erscheint jeweils als Apomorphie, die alle an-
deren Neopteren-Gruppen verbindet. Beispiele sind das
Vorhandensein eines die beiden Stipites der Maxillen
verbindenden Quermuskels bei den Plecoptera; der
außerordentlich ursprüngliche, komplexe Proventrikel
(Kaumagen) mancher Dictyoptera (weitgehend über-
einstimmend mit dem mancher Zygentoma; KLASS
1998a); die Präsenz von Resten eines Sehnensystems im
Abdomen ebenfalls bei manchen Dictyoptera
(bindegewebige Platten als Bestandteile des Hyperneu-
ralmuskels mancher Arten; KLASS 1999); und das
Vorhandensein eines posteromedianen Apodems
(Spina) auch im Metathorax sowie das Fehlen eines
Verschlussmechanismus an den abdominalen Tracheen-
stigmen bei den Notoptera (WALKER 1943). Bei ur-
sprünglichen Dermaptera sind im Ovipositor Coxal-
loben nicht nur am 9. (3. Valven = Gonoplacs) sondern
auch am 8. Abdominalsegment vorhanden – wie bei Ar-
chaeognatha und Zygentoma (KLASS 2003a).

Die Beziehungen zwischen den Großgruppen der
Neopteren sind umfangreich von Merkmalswidersprü-
chen durchsetzt, und es lassen sich fast für jede beliebi-
ge Gruppierung eine oder mehrere potenzielle Synapo-
morphien finden. Durch diese netzartigen Merkmalsbe-
ziehungen ist eine Diskussion der morphologischen Evi-
denzen zur Phylogenie der Neopteren sehr schwierig.
Kladistische Parsimonie-Analysen, die einer solchen
Problematik angemessener wären, sind aufgrund des
mangelhaften Datenbestandes noch nicht in überzeu-
gender Form gelungen. Die kladistische Analyse von
BEUTEL & GORB (2006: Abb. 11), der die derzeit ausge-
reifteste morphologische Datenmatrix zugrunde liegt,
liefert für die Neoptera eine basale Verzweigung zwi-
schen Plecoptera und den restlichen Gruppen, die sich
auf das Fehlen des stipitalen Quermuskels bei den letz-
teren gründet. In dieser Analyse sind jedoch die damit
nicht konsistenten Merkmale des Proventrikels, des Hy-
perneuralmuskels, der metathorakalen Spina und der
Coxalloben VIII (siehe oben) nicht berücksichtigt7.

Angesichts dieser Sachlage ist es nicht verwunder-
lich, dass in den letzten Jahren auf morphologischer
Grundlage mehrere Hypothesen zu den Beziehungen
zwischen den 11 Großgruppen der Neoptera vorgebracht
wurden (die prominentesten sind in Abb. 4-8 darge-
stellt). Alle werden von einigen Merkmalen unterstützt,
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7Während die Merkmalsmatrix von BEUTEL & GORB (2006) eine gute
Basis für weiterführende Arbeiten darstellt, sind flüchtig zusammenge-
stellte Merkmalsmatrices wie die in WHEELER et al. (2001) hochgradig
irreführend (siehe Appendix) und werden daher hier nicht berücksich-
tigt.



sind aber mit anderen nicht vereinbar. J. Kukalová-Peck
and Koautoren (v.a. HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001) ha-
ben ihre Hypothese zur Phylogenie der Neopteren vor-
nehmlich auf Merkmale der Aderung und des Gelenks
der Flügel gegründet (Abb. 7). Die Datenbasis ist auch
dem Spezialisten nicht leicht zugänglich, v.a. weil die
Dokumentation dieses komplexen Merkmalssystems
durch Beschreibung und Illustration noch recht unvoll-
ständig ist, und weil keine expliziten Aussagen gemacht
werden, welche Autapomorphien für welche Taxa ange-
nommen werden. Die Daten sind damit auch noch nicht
hinreichend für die Aufnahme in eine morphologische
Merkmalsmatrix aufbereitet, und sie können im Folgen-
den nur marginal berücksichtigt werden.

7.2. Molekulargenetische Evidenzen

Die molekulargenetischen Ergebnisse zur Phyloge-
nie der Neoptera sind derzeit nicht aufschlussreicher als
die morphologischen (Abb. 9-14). WHEELER et al.
(2001: Stammbaum zur 18S und 28S rDNA) erhalten
eine basale Verzweigung zwischen (Phasmatodea +
Dictyoptera + Orthoptera + Embioptera + Acercaria)
und (Dermaptera + Plecoptera + Zoraptera + Notopte-
ra + Endopterygota). Die Analysen von KJER (2004; 18S
rDNA) und KJER et al. (2006; mehrere Gene) (in bei-
den sind die Zoraptera nicht vertreten) ergeben eine
Schwestergruppenbeziehung zwischen Plecoptera +
Dermaptera und den restlichen Neoptera. TERRY &
WHITING (2005: 18S und 28S rDNA sowie Histon H3)
erhalten die Gruppierungen Phasmatodea + Orthoptera
+ Embioptera, Dermaptera + Plecoptera + Zoraptera so-
wie Notoptera + Mantophasmatodea; die Beziehungen
dieser Gruppierungen untereinander und zu den verblei-
benden Neopteren-Gruppen (Dictyoptera, Acercaria,
Endopterygota) sind je nach verwendeter Analyseme-
thode sehr unterschiedlich (Abb. 10-12). Die Unter-
stützungswerte für die Gruppierungen mehrerer Haupt-
linien der Neopteren sind in den molekulargenetischen
Analysen meist sehr niedrig. Aber auch hohe Unter-
stützungswerte bleiben oft nicht unwidersprochen. Bei-
spielsweise erhalten TERRY &WHITING (2005) eine sehr
starke Unterstützung für die Gruppe Mantophasma-
todea + Notoptera. Im Gegensatz dazu finden CAMERON

et al. (2006) bei ihrer Analyse des gesamten mitochon-
drialen Genoms eine deutliche Unterstützung für die
Gruppierung Mantophasmatodea + Phasmatodea.

7.3. Polyneoptera und ähnliche Gruppierungen

Manche Autoren fassen die Plecoptera, Zoraptera,
Orthoptera, Dictyoptera, Phasmatodea, Notoptera,
Dermaptera, Embioptera und – nach deren Entdeckung
im Jahr 2002 – Mantophasmatodea zu einer Gruppe
„Polyneoptera“ zusammen (BOUDREAUX 1979; GRIMALDI

& ENGEL 2005), die also alle Neopteren-Gruppen außer
Acercaria und Endopterygota umfasst. Andere schließen

die Zoraptera aus diesen „Polyneoptera“ aus (z.B. WILL-
MANN 2005a), und wieder andere schließen zusätzlich
die Plecoptera aus (z.B. HENNIG 1969; die Gruppe heißt
dann „Paurometabola“ oder „Pliconeoptera“). In wel-
chem Umfang auch immer – diese Gruppierungen sind
nur sehr schlecht unterstützt. Viele der älteren zur Be-
gründung dieser Gruppierungen angeführten Argumente
wurden bereits von KRISTENSEN (1975, 1981, 1991,
1995) widerlegt und werden hier nicht mehr erwähnt.

Für die Gruppierung „Polyneoptera“ (ohne Zorapte-
ra) kann eine mögliche Autapomorphie angeführt wer-
den: (1) Das Herz besitzt im Gegensatz zu allen anderen
untersuchten Hexapoden-Gruppen (inkl. Zoraptera) ne-
ben den üblichen Einströmostien auch noch Ausströmos-
tien (Mantophasmatodea nicht untersucht). Die Vertei-
lung über die Segmente variiert allerdings stark, und die
Ostien sind bei Plecoptera und Embioptera unpaarig
(ventromediane Lage), bei Dermaptera, Dictyoptera,
Notoptera, Phasmatodea und Orthoptera paarig (NUT-
TING 1951; PASS et al. 2006). Entgegen früheren Berich-
ten (NUTTING 1951) dürften solche Ostien bei den Zy-
gentoma fehlen (BARNHART 1961; PASS et al. 2006).

Zwei Apomorphien sprechen für die „Polyneoptera“
unter Ausschluss der Embioptera (und Zoraptera), wo-
bei aber die erste nicht auf die flügellosen Notoptera
und Mantophasmatodea anwendbar ist: (1) Das vergrö-
ßerte Analfeld der Hinterflügel, das in Ruhe mehrfach
längsgefaltet wird (siehe ZWICK 1980: 3 und BÉTHOUX
2005a für Plecoptera; WILLMANN 2003b, 2005a für eine
genauere Beschreibung der Aderungscharakteristika in
diesem komplexen Merkmal). Gemäß J. Kukalová-Peck
(z.B. in HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001) ist das Anal-
feld bei „Blattoneoptera“ einerseits und „Orthoneopte-
ra“ sowie „Pleconeoptera“ andererseits unterschiedlich
zusammengesetzt: Nur bei der letzteren Gruppe tragen
die vorderen Analadern („AA“) zum Fächer bei. Auch
BÉTHOUX (2005a: 74) findet Unterschiede, wenn auch
in etwas anderer Form. Außerdem zeigt das Analfeld ein
starkes Potential zu sekundärer Reduktion, wie es u.a.
die Isoptera und mehrere Teilgruppen der Plecoptera
(ZWICK 1980) demonstrieren. (2) Mit dem Vorhanden-
sein von Euplantulae an den Tarsengliedern (z.B. WILL-
MANN 2003a, b, 2005a) verhält es sich ähnlich: auch
diese Strukturen fehlen bei Embioptera durchweg, und
bei Teilgruppen mehrerer anderer Ordnungen der
„Polyneoptera“ ist sekundärer Verlust festzustellen.

Die Unterstützung für „Polyneoptera“ unter Aus-
schluss der Embioptera und Plecoptera (und Zoraptera)
fußt auf einem einzigen, sehr zweifelhaften Merkmal: (1)
die (moderat) verstärkte Sklerotisierung der Vorderflü-
gel, die dann als Tegmina bezeichnet werden. Auch die-
ses Merkmal ist auf Notoptera und Mantophasmatodea
nicht anwendbar. Ein ernsthaftes Problem in der phylo-
genetischen Interpretation ist das völlige Fehlen einer
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Verfestigung der Vorderflügel bei ursprünglichen Man-
todea (Mantoididae und Chaeteessidae; SMART 1956)
und ihr geringer Grad bei Vertretern einiger anderer
„Ordnungen“ (z.B. KRISTENSEN 1975: 12). Der Vorteil
der Neopterie liegt in der Fähigkeit, sich zum Schutz in
Spalträume zurückzuziehen oder sich an das Leben darin
anzupassen (siehe Abschnitt 6.1.). Dies könnte einer-
seits bereits bei den gemeinsamen Vorfahren der Neopte-
ra die Entstehung von Tegmina ausgelöst haben – gefolgt
von mehrfachem sekundären Verlust wann immer der
Schutz der Hinterflügel durch härtere Vorderflügel nicht
mehr von Nöten war und nur mehr die Energiebilanz un-
nötig belastete. Auf dieser Grundlage ist für Isoptera
(Abwurf der Flügel nach Hochzeitsflug) und auch für
Embioptera (Leben in selbstgebauten Galerien mit Ge-
spinst) eine sekundäre Reduktion gut erklärbar. Alterna-
tiv erscheint aber auch eine häufige parallele Verfesti-
gung der Vorderflügel plausibel, worauf vielleicht ihr
sporadisches Auftreten auch innerhalb der Endopte-
rygota (Coleoptera) und Acercaria (viele Hemiptera)
hindeutet. Was auch immer zutrifft: aufgrund häufiger
Parallelentwicklung und/oder sekundärer Reduktion er-
scheint dieses Merkmal wenig aufschlussreich.

WILLMANN (2003a, b) schlug eine Hypothese zur
Evolution der männlichen Genitalregion (Ventralseite
des 9. Abdominalsegments) vor, die Apomorphien ent-
hält, die die „Polyneoptera“ unter Ausschluss der Noto-
ptera und Dermaptera unterstützen. Dazu muss zunächst
der Bau dieser Region bei nicht-neopteren Taxa erklärt
werden. Zygentoma zeigen einen ursprünglichen Zu-
stand mit einer unpaarigen vorderen Platte (Sternit IX
in Willmann, d.h. Eusternum IX), paarigen hinteren
Platten ([Gono]Coxite IX, von denen jedes einen Lobus
bildet, der den 3. Valven der Weibchen entspricht) und
einem Paar von [Gono]Styli IX, die dem Hinterrand der
Coxalloben aufsitzen und je einen Muskel vom Coxit er-
halten. Man sollte anmerken, dass die vordere Platte
wahrscheinlich nicht das Eusternum repräsentiert son-
dern sich aus vorderen Teilen der beiden Coxite zusam-
mensetzt, die sich von den hinteren Teilen trennten und
in der Mitte verschmolzen (KLASS 2000: 248; BIRKET-
SMITH 1974: 46f.; dies ergibt sich aus den Muskelansät-
zen, auch im Vergleich mit den Weibchen und den da-
vorliegenden Segmenten). Ein ähnlicher Zustand ist bei
Notoptera (WALKER 1943) und Odonata (WALKER 1922:
51) gegeben, doch fehlt bei beiden Taxa der Stylusmus-
kel, und bei Odonata fehlt im Adultzustand auch der
Stylus. Die restlichen „Polyneopteren“-Ordnungen zei-
gen eine Querfusion der beiden hinteren Sklerite (un-
vollständig bei der Schabe Cryptocercus und vielleicht
bei Stammgruppenvertretern der Dermaptera: KLASS

1997: Abb. 147; WILLMANN 2003a: Abb. 10). Bei Unter-
gruppen der verschiedenen „Polyneopteren“-Ordnungen
ist darüberhinaus diese hintere Platte mit der vorderen
fusioniert (siehe KLASS 1997 zum breiten Spektrum der

diesbezüglichen Zustände bei den Dictyoptera). Einige
„Polyneopteren“-Gruppen haben ferner die Styli verlo-
ren (Plecoptera, Embioptera, Phasmatodea, Mantophas-
matodea; bei Dermaptera noch bei einigen mesozoischen
Vertretern erhalten, siehe WILLMANN 2003a). WILL-
MANN (2003b: 36) sieht die Fusion der beiden hinteren
Sklerite und die der hinteren Platte mit der vorderen
(resultierendes Sklerit: Subgonoplax) als mögliche Au-
tapomorphien der „Polyneoptera“8 unter Ausschluss der
Notoptera. Die letztere Fusion fehlt jedoch bei vielen
Vertretern etlicher „Polyneopteren“-Ordnungen (siehe
KLASS 2000: 248) und dürfte daher mehrfach parallel
vollzogen worden sein. WILLMANN (2003b) weist ferner
auf die Möglichkeit hin, dass eine Differenzierung der
Coxite und Styli in paarige Klammerorgane zur Kopula-
tion bei Ephemeroptera und Acercaria + Endopterygota
homolog sein könnte. Die sekundäre Reduktion dieses
Zustands, unter Einschluss der Reduktion der Styli, wür-
de dann die „Polyneoptera“ insgesamt unterstützen. Die-
se Sichtweise muss jedoch mit der Hypothese konkurrie-
ren, dass der undifferenzierte Zustand dieser Elemente
bei Zygentoma, Odonata und „Polyneoptera“ homolog
ist. Die Annahme einer Homologie für die betreffenden
Genitalstrukturen bei Ephemeroptera und Acercaria +
Endopterygota, zu der es in der älteren Literatur bereits
sehr konträre Diskussionen gibt (siehe z.B. BOUDREAUX
1979: 222f.), sollte in jedem Falle Daten zu Ontogenese
und Muskulatur berücksichtigen.

Eine Verwandtschaft aller oder auch nur der Mehr-
zahl der unter „Polyneoptera“ (oder „Pliconeoptera“,
„Paurometabola“) subsumierten Taxa lässt sich also
schwerlich begründen. Dennoch ist es sinnvoll, im wei-
teren die Gruppierungen innerhalb eines solchen hypo-
thetischen Taxons zu betrachten, da viele bekannte
Merkmale auf Beziehungen zwischen zwei oder mehre-
ren dieser „Polyneopteren“-Taxa hinweisen, andererseits
aber kaum Beziehungen zwischen bestimmten Polyneo-
pteren-Gruppen und den Acercaria und/oder Endopte-
rygota herzustellen sind. In der letztgenannten Hinsicht
bestehen Ausnahmen nur für die Zoraptera und Derma-
ptera, die daher unten separat abgehandelt werden.

7.4. Gruppierungen
innerhalb der „Polyneoptera“

Eine Gruppierung Orthoptera + Dictyoptera + Phas-
matodea wird möglicherweise durch zwei Merkmale der
weiblichen Genitalorgane unterstützt: (1) eine spezielle
Querteilung der Coxite IX (= Valviferen IX) sowie (2)
eine mediane Fusion der daraus resultierenden vorderen
Sklerite. Die beiden Schritte führen zur Bildung einer
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male, falls sie überzeugend sind, letztlich die Polyneoptera stützen.



„vorderen Intervalvula“. Die Verteilung von Muskelan-
sätzen über die aus der Teilung hervorgehenden Sklerite
(im Vergleich zu Zygentoma) deutet auf eine Homologie
dieser Umgruppierung bei Orthoptera und Dictyoptera
hin, während sich eine scheinbar ähnliche Umlagerung
bei den Archaeognatha (BITSCH 1974: vorderes Sklerit
scS) diesbezüglich unterscheidet (KLASS 2003a). Die
mediane Fusion scheint bei allen untersuchten Ortho-
ptera, Dictyoptera und Phasmatodea vorhanden zu sein;
die Querteilung fehlt jedoch bei vielen Dictyoptera (se-
kundäre Fusion?) und kann bei den Orthoptera-Caelife-
ra nicht beurteilt werden (unsichere Identifizierung der
betreffenden Sklerite); ferner sind die verfügbaren Daten
zu den Phasmatodea schwer zu interpretieren. Die Noto-
ptera zeigen die Fusion, nicht aber die Querteilung (K.-
D. Klass, unveröffentlicht). Den Mantophasmatodea
fehlt die Querteilung wie auch die mediane Fusion
(KLASS et al. 2003: Abb. 7A), ebenso den Dermaptera
(sie zeigen eine andere Unterteilung der Coxite, siehe
Abschnitt 7.6.). Die Plecoptera, Embioptera und Zora-
ptera können jedoch bezüglich dieser Merkmale nicht
beurteilt werden, da der Ovipositor und damit auch die
meisten Skleritdifferenzierungen am 9. Abdominalseg-
ment verloren gegangen sind. (3) Der bereits erwähnte
Besitz einer speziellen apomorphen Muskulatur der Basa-
lampullen der Antennengefäße bei Dictyoptera, Phas-
matodea und manchen (!) Orthoptera (PASS et al. 2006;
G. Pass pers. Mitteilung) korrespondiert mit dieser Ver-
wandtschaftshypothese.

Eine Schwestergruppenbeziehung zwischen Phasma-
todea und Orthoptera wird von manchen Autoren, z.B.
HAAS & KUKALOVÁ-PECK (2001) und WILLMANN

(2003a, b, 2005a), aufgrund unterschiedlicher Flügel-
merkmale favorisiert (auch GRIMALDI & ENGEL 2005).
Ob beiden Taxa ein (1) verbreitertes Präcostalfeld im
Vorderflügel gemeinsam ist, ist schwer zu beurteilen, da
den rezenten Phasmatodea die Costa fehlt; die betref-
fende Annahme WILLMANNs (2003a) gründet sich auf
die Interpretation fossiler Phasmatodea. WILLMANN

(2003a, b) erwähnt mit Bezug auf BOUDREAUX (1979)
zwei weitere den Phasmatodea und Orthoptera gemein-
same Apomorphien, wobei aber BOUDREAUX (1979:
189, 205) beide auf seine „Orthopterodida“ bezieht, die
auch noch die Dermaptera, Zoraptera, Notoptera, und
Dictyoptera umfassen (nicht auf „Orthopterida“ =
Orthoptera + Phasmatodea). Die erste betrifft die Re-
duktion der Gonapophysen IX (= 2. Valven) im Ovipo-
sitor, die mit einer funktionellen Dominanz der Gono-
placs (= 3. Valven) einhergeht. Es ist unstrittig, dass bei
den Orthoptera (ANDER 1939) und Phasmatodea
(TILGNER et al. 1999) die Gonapophysen IX oft (jedoch
nicht immer!) m.o.w. reduziert sind, doch trifft das im
selben Maß auch auf andere Gruppen der „Orthopte-
rodida“ zu (z.B. Dictyoptera und Dermaptera; KLASS

1998c, 2003a) sowie auf viele Endopterygota. Die zwei-
te von WILLMANN (2003a, b) erwähnte Synapomorphie
der Orthoptera und Phasmatodea betrifft das Vorhan-
densein zusätzlicher lateraler Cervikalsklerite. Gemäß
MATSUDA (1970) sind bei Phasmatodea die lateralen
Cervikalsklerite meist in zwei Platten geteilt. Solche ge-
teilten lateralen Cervikalsklerite finden sich auch bei
vielen (nicht allen!) Orthoptera, außerdem jedoch auch
bei den anderen Ordnungen der „Orthopterodida“
(MATSUDA 1970) sowie bei den Odonata. Die Interpre-
tation der lateralen Cervikalsklerite berührt ein weite-
res Problem: ihre mutmaßliche Herleitung von unter-
schiedlichen Thorakalskleriten (Prästernum bei z.B.
Orthoptera; Präepisternum bei z.B. Phasmatodea; siehe
MATSUDA 1970). Die Cervikalsklerite könnten durch-
aus phylogenetische Information enthalten, doch die
Auswertung bedarf einer vergleichenden Studie, die
auch die Muskulatur und Gelenkbildungen einschließt.

Eine enge Verwandtschaft zwischen Mantophasma-
todea und Notoptera wird durch einige molekulargeneti-
sche Untersuchungen indiziert (JARVIS &WHITING 2003;
TERRY & WHITING 2005). Von morphologischer Seite
spricht jedoch praktisch nichts für diese Gruppierung.
Die beiden Taxa zeigen zwar einen ähnlichen Bau des
Proventrikels (Kaumagen; KLASS et al. 2002), der im Ver-
gleich zu z.B. Dictyoptera (KLASS 1998a) und der Stab-
schrecke Timema (TILGNER et al. 1999) wahrscheinlich
apomorph ist. Da aber die Plecoptera, Embioptera und
Dermaptera einen stark vereinfachten Proventrikel besit-
zen, der sich theoretisch von dem der Notoptera und
Mantophasmatodea herleiten ließe, erlaubt diese Ähn-
lichkeit nur bedingt phylogenetische Schlussfolgerungen.
Das völlige Fehlen der Flügel und Ocelli bei Notoptera
und Mantophasmatodea (die beiden Synapomorphien in
BEUTEL & GORB 2006) ist ebenfalls wenig erhellend, da
diese Strukturen bei zahlreichen Neopteren-Taxa parallel
verloren gegangen sind und ihr Verlust vermutlich sogar
funktionell korreliert ist (FRIEDRICH 2006).

Andererseits zeigen die Mantophasmatodea und
Dictyoptera eine große Ähnlichkeit (1) im Bau der
rechten Hälfte der (asymmetrischen) männlichen Ko-
pulationsorgane (KLASS et al. 2003). Dieses Muster
scheint den Notoptera nicht zuzukommen (siehe WAL-
KER 1943), doch sollten dazu Nachuntersuchungen
durchgeführt werden. Mit diesem Merkmal konsistent
ist (2) der Bau der Wand der Antennengefäße: diese ist
nur bei Mantophasmatodea und Dictyoptera im basalen
Teil zweischichtig, mit einer besonderen inneren
Schicht aus Transportzellen (PASS et al. 2006).

Die Gruppierung Mantophasmatodea + Dictyoptera
+ Orthoptera wird durch (1) das Vorhandensein von
„connecting bands“ im Flagellum der Spermatozoen un-
terstützt (DALLAI et al. 2003). DALLAIS et al. (2003:
Abb. 7) Hypothese, Mantophasmatodea seien die
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Schwestergruppe der Mantodea (womit sie innerhalb
der Dictyoptera stünden!) beruht auf der Präsenz von
genau drei „connecting bands“ bei diesen beiden Taxa.
Da der selbe Zustand aber auch bei manchen Orthopte-
ra vorkommt (DALLAI et al. 2003: Abb. 6), kann er glei-
chermaßen den plesiomorphen Zustand für Orthoptera
+ Dictyoptera + Mantophasmatodea darstellen. Eine
Stellung der Mantophasmatodea innerhalb der Dictyo-
ptera ist sicher auszuschließen, da ihnen die kennzeich-
nenden Apomorphien dieser Gruppe fehlen, u.a. die
Perforation im Tentorium (Klass & Eulitz eingereichtes
Manuskript) und verschiedene Spezialisierungen im
weiblichen Genitalbereich.

Mit den Phasmatodea teilen die Mantophasmatodea
(1) ein querliegendes, mittig in einen Fortsatz verlän-
gertes Sklerit hinter den eigentlichen Kopulationsorga-
nen (Vomer bzw. Vomeroid in KLASS et al. 2002, 2003);
aufgrund unterschiedlicher Lagerelationen ist die Ho-
mologie jedoch nicht sehr wahrscheinlich (KLASS et al.
2002), und das Vorkommen eines entsprechenden Skle-
rits bei Notoptera bleibt zu prüfen. Interessanterweise
findet eine Gruppe Phasmatodea + Mantophasmatodea
Bestätigung in CAMERONS et al. (2006) Analyse des mi-
tochondrialen Genoms.

Letztendlich zeigen auch Mantophasmatodea und
viele Plecoptera eine interessante apomorphe Gemein-
samkeit: einen abgeflachten Fortsatz in der ventralen
Mitte der männlichen Subgenitalplatte. Er wird – ver-
mutlich zum Zweck innerartlicher Kommunikation –
zum Trommeln verwendet. Dieses Element gehört nach
P. Zwick (pers. Mitteilung) jedoch nicht zum Grund-
plan der Plecoptera.

Die Gruppierung Embioptera + Phasmatodea wird
unterstützt durch (1) das Vorhandensein eines Opercu-
lums (= Deckel über ringförmiger Aufrisslinie) am Ei, das
sich beim Schlüpfen der Larve abhebt. Ähnliches kommt
auch bei vielen Plecoptera vor, gehört aber vermutlich
nicht zum Grundplan dieses Taxons (ZWICK 1980). Eine
nur den Phasmatodea und Embioptera gemeinsame Apo-
morphie ist (2) der Besitz eines speziellen dorsalen Beu-
gemuskels der Paraglossa des Labiums; bezüglich dieses
Merkmals sind allerdings nur einzelne Arten untersucht.
Eine enge Beziehung dieser beiden Taxa findet sich auch
in den Ergebnissen der molekulargenetischen Analyse
von TERRY & WHITING (2005; Taxon „Eukinolabia“).

Eine Schestergruppenbeziehung zwischen Plecopte-
ra und Embioptera haben HAAS & KUKALOVÁ-PECK
(2001) auf der Basis der Flügelmorphologie vorgeschla-
gen. Die beiden Taxa haben ferner (1) die Unpaarigkeit
der Ausströmostien am Herzen gemeinsam, doch ist
hier nicht klar, ob der paarige oder der unpaarige Zu-
stand plesiomorph ist (PASS et al. 2006). Das Fehlen der
männlichen Styli und des Ovipositors mögen als weite-
re Merkmale gesehen werden, die diese Verwandt-

schaftshypothese stützen. Dies gilt nicht für die redu-
zierte Zahl der Tarsenglieder, wenn die Herleitung der
Plecoptera von permischen Formen mit 5-gliedrigen
Tarsen zutreffend ist (siehe Kapitel 8).

Zuletzt sei noch eine Apomorphie erwähnt, die nur
den Dictyoptera (mit Ausnahme der Isoptera) und den
Notoptera zukommt: Bindegewebige Diaphragmen in
den Cerci, die die distal- und basalwärts gerichteten Hä-
molymphströme voneinander trennen (PASS et al. 2006).

7.4. Acercaria + Endopterygota

Die Gruppierung Acercaria + Endopterygota (=
Phalloneoptera) hat in jüngerer Zeit wachsende Unter-
stützung gefunden. Mehrere mögliche Synapomorphien
liegen im Flugapparat (HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001;
HÖRNSCHEMEYER & WILLKOMMEN im Druck): (1) eine
Sklerotisierung auf dem kleinen hintersten Abschnitt
des Flügels, dem Jugum; (2) die breite, gelappte Basis des
Radius; (3) eine gestreckte Basis der Media; (4) eine
dreieckige Form des Flügelgelenksklerits Axillare 2; (5)
der Umstand, dass am Axillare 3 nicht nur einer sondern
zwei Muskeln ansetzen. Hinzu kommen (6) die in der
Mittellinie eingefalteten Sternite der Thoraxsegmente 2
und 3 (Endosternie; KRISTENSEN 1991; WILLMANN

2005a) und (7) vielleicht ein spezieller Ontogenese-Mo-
dus der männlichen Kopulationsorgane: ein Paar Meso-
meren verwächst zum Aedeagus, daneben steht ein Paar
freie laterale Parameren (z.B. BOUDREAUX 1979: 222).
Probleme bereiten jedoch die exponierten Thorakalster-
nite mancher Acercaria und das Fehlen eines Aedeagus
bei den Psocodea. (8) Auch strukturelle Details der
Ovariolen sprechen für die Monophylie der Phalloneo-
ptera (BÜNING 1998; KRISTENSEN 1995). Daneben beste-
hen apomorphe Besonderheiten im Bau der Basalskleri-
te des Ovipositors (KLASS 2003a: 219, Abb. 77, 78): (9)
Am seitlichen Vorderende der Coxite sind Taschen aus-
gebildet, von denen lange Sehnen ausgehen, und (10,
11) die Sklerotisierungen der Gonapophysen 8 und 9
sind an deren Basis in seitlich gerichtete Arme verlän-
gert. Diese Merkmale können jedoch bei jenen Acerca-
ria und den vielen Endopterygota (alle außer Hymeno-
ptera), deren Ovipositor vereinfacht oder stark reduziert
ist, nicht beurteilt werden.

Auf molekulargenetischer Seite bestätigen die Ar-
beiten von KJER (2004) und KJER et al. (2006) diese Hy-
pothese, während ihr die Ergebnisse von WHEELER et al.
(2001) widersprechen (je nach Analysemethode unter-
schiedliche Ergebnisse in TERRY & WHITING 2005).

7.5. Die Beziehungen der Zoraptera

Die Gruppierung Acercaria + Zoraptera, die bereits
von HENNIG (1969) vorgeschlagen wurde, bildet eine
interessante Alternative zur Hypothese Acercaria +
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Endopterygota. In der Analyse von BEUTEL & GORB

(2006) wird sie (1) durch die umfangreiche Zusammen-
lagerung der abdominalen Ganglien unterstützt, (2)
durch die Ausgestaltung des Cibariums als Saugpumpe
und (3) durch die schlanken, verlängerten Lacinien der
Maxillen, denen mesad gerichtete Setae fehlen. WILL-
MANN (2005a) nennt ferner (4) die Areola postica, eine
durch eine Gabelung des Cubitus anterior begründete
spezielle Konfiguration in der Flügeladerung.

Andererseits wurden den Zoraptera bereits die un-
terschiedlichsten Plätze im System der Neoptera zuge-
wiesen (Übersicht in ENGEL & GRIMALDI 2000, 2002;
GRIMALDI & ENGEL 2005); die betreffenden Hypothesen
stützen sich aber meist nur auf einzelne einfache Merk-
malstransformationen.

Durchaus ernst zu nehmen ist die von MINET &
BOURGOIN (1986) aufgestellte Hypothese, die die Zora-
ptera als Schwestergruppe der Embioptera sieht; das ins
Feld geführte Merkmal ist (1) die Verdickung der Hin-
terfemora, die auf extrem kräftigen Tibia-Depressoren
(Beugemuskeln) beruht (nicht Tibia-Extensoren wie z.
B. bei den springenden Orthoptera). Mehrere Merkma-
le des Flügelgelenks unterstützen die Vewandtschaft
zwischen Zoraptera und Embioptera (YOSHIZAWA im
Druck). GRIMALDI & ENGEL (2005) vertreten dieselbe
Hypothese und sehen die Plecoptera als die nächsten
Verwandten der Embioptera + Zoraptera; als Argumen-
te werden allerdings nur einfache Reduktionen genannt
(Ovipositor, männliche Styli), die auch bei vielen ande-
ren Neopteren-Gruppen vorkommen. Den Zoraptera
fehlen andererseits die für Plecoptera und Embioptera
typischen unpaarigen ventralen Ausströmostien des
Herzens (NUTTING 1951: „tabular summary“).

HAAS & KUKALOVÁ-PECK (2001) stellen die Zora-
ptera v.a. aufgrund von Flügelmerkmalen zu einer Grup-
pe, die außerdem noch die Dermaptera, Notoptera und
Dictyoptera umfasst, halten diese Position aber für nicht
gut begründbar.

In der einzigen bislang verfügbaren molekulargene-
tischen Arbeit, die die Zoraptera einschließt (TERRY &
WHITING 2005), resultieren diese mit starker Unterstüt-
zung als Schwestergruppe der Dermaptera. Von morpho-
logischer Seite sind keine Indizien für diese Beziehung
bekannt; TERRY & WHITING (2005) nennen zwar die
Eingliedrigkeit der Cerci (die auch bei vielen anderen
Pterygotengruppen auftritt), diese ist aber bei manchen
fossilen Vertretern beider Taxa noch nicht ausgebildet
(siehe Abschnitt 7.1. zu Dermaptera und WILLMANN

2003a: 41 zu Zoraptera).

7.6. Die Beziehungen der Dermaptera

Eine nahe Verwandtschaft der Dermaptera mit der
Gruppe Acercaria + Endopterygota wird (1) durch eine

spezielle Unterteilung der Coxite IX im weiblichen Ge-
nitalbereich indiziert (KLASS 2003a); diese Untertei-
lung ist jedoch bei den vielen Vertretern dieser Grup-
pen nicht erkennbar, die eine Reduktion des Oviposi-
tors zeigen. (2) Der Besitz meroistischer Ovariolen ist
mit der Gruppierung Dermaptera + Acercaria + Endo-
pterygota konsistent (BÜNING 1998), doch muss dann
innerhalb der Acercaria und Endopterygota eine mehr-
fache Rückkehr zu panoistischen Ovariolen stattgefun-
den haben (z.B. KRISTENSEN 1999).

HAAS & KUKALOVÁ-PECK (2001: 484) finden auf der
Basis von Flügelmerkmalen und von Skelett- und Mus-
kelmerkmalen der flügeltragenden Thoraxsegmente eine
enge Beziehung zwischen Dermaptera und Dictyoptera.
Bereits BOUDREAUX (1979) nennt (1) Besonderheiten in
der Flugmuskulatur, die diese Hypothese vielleicht stüt-
zen: Die dorsalen Längsmuskeln (sowie ihre Haupt-An-
satzflächen, die Phragmata) wie auch die Tergosternal-
muskeln, die bei Pterygoten üblicherweise den größten
Anteil am Flügelabschlag bzw. -aufschlag haben, sind re-
duziert. Der Flügelabschlag wird stattdessen v.a. von
Muskeln des Basalare und des Subalare besorgt, der Flü-
gelaufschlag von Tergopleural- und Tergocoxalmuskeln
(siehe auch KRISTENSEN 1981). Zwei Synapomorphien
im hinteren Abdomen weisen in dieselbe Richtung: (2)
Der Anschluss des Ganglions des 7. Abdominalsegments
an das terminale Ganglion und (3) die Bildung einer
großen weiblichen Subgenitalplatte aus dem Coxoster-
nit des 7. Abdominalsegments (KLASS 2001).

Potenzielle Synapomorphien der Dermaptera und
Embioptera werden von BEUTEL & GORB (2001) ge-
nannt: eine spezielle Struktur am Kern der Spermatozo-
en (die „oblique implantation fossa“) (siehe JAMIESON et
al. 1999) und dicht pubeszente Haftstrukturen an den
Tarsen. Es ist jedoch fraglich, wie spezifisch die „oblique
implantation fossa“ eigentlich ist (siehe KLASS 2003a:
218), und der betreffende Bau der Tarsen ist keine
Grundplan-Eigenschaft der Dermaptera (HAAS & GORB

2004; siehe auch Berichtigung in BEUTEL & GORB 2006).
Letzteres gilt auch für die Dreigliedrigkeit der Tarsen, das
Fehlen der Ocellen und der männlichen Styli, worin nur
die rezenten Dermaptera den Embioptera gleichen, nicht
aber viele mesozoische Vertreter (siehe Abschnitt 7.1.).
Die Prognathie (Ausrichtung der Mundwerkzeuge nach
vorne) hat bei Dermaptera und Embioptera unterschied-
liche Grundlagen (ohne bzw. mit Gula = Kehlplatte),
und ob ein ortho- oder ein prognather Kopf für Neopte-
ra plesiomorph ist, ist generell fraglich. Ähnlichkeiten
zwischen Dermaptera und Embioptera in der mütterli-
chen Brutpflege sind zu unspezifisch (und zu oft entstan-
den), als dass diesem Merkmal Bedeutung beigemessen
werden könnte (MATZKE & KLASS 2005).
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8. Fossilgeschichte
der Hexapoda im Paläozoikum

Zu diesem Thema sei hier nur ein kurzer Überblick
gegeben, der vor allem auf dem umfangreichen Werk
von GRIMALDI & ENGEL (2005; daraus auch die verwen-
dete Zeitskala) sowie auf KUKALOVÁ-PECK (1987, 1991),
WILLMANN (2003a, 2005a), CARPENTER (1992), mehre-
ren Arbeiten von O. Béthoux und Mitarbeitern, STE-
WART (1983) sowie mehreren speziellen Beiträgen ba-
siert. Es ist aus den Diskussionen in den vorangegange-
nen Kapiteln ersichtlich, dass die Aufklärung der Stam-
mesgeschichte schon bei rezenten Hexapodengruppen,
an denen alle Details der inneren und äußeren Morpho-
logie sowie die DNA-Sequenzen untersuchbar sind, oft
auf große Schwierigkeiten stößt. Für paläozoische Fossi-
lien, an denen fast immer nur einfache äußere Merkma-
le oder im Falle vieler Pterygoten nur die Flügeladerung
oder Ausschnitte daraus (mehr ist oft nicht überliefert)
untersuchbar sind, gilt dies noch viel mehr. Ihre Bezie-
hungen untereinander und zu rezenten Insektengruppen
sind daher oft nur sehr schlecht abgesichert. Während
Fossilien daher zur Aufklärung phylogenetischer Bezie-
hungen nur recht selten beitragen, sind sie eminent
wichtig für eine zeitliche Einordnung phylogenetischer
Ereignisse und bei der Aufdeckung von Parallelentwick-
lungen, und sie liefern natürlich oft Erkenntnisse von
großem eigenständigem Wert.

Die Besiedelung des Festlandes durch Pflanzen (Tra-
cheophyta) erfolgte vielleicht schon im Ordovizium,
spätestens aber während des oberen Silurs (vor ca. 430
Millionen Jahren = MJ). Die „Landpflanzen“ dieser Zeit
(z.B. Cooksonia †) sind maximal kniehoch, mit einfa-
chen oder gegabelten Sprossachsen, und sind noch stark
an nasse Habitate gebunden. Aus dem Silur sind an
landlebenden „Tracheaten“ nur Diplopoden bekannt.

Während des Devons (vor ca. 415-360 MJ) schob
sich die Landflora allmählich auch in echt terrestrische
Bereiche vor, und im oberen Devon entwickelten sich
Pflanzen mit baumartigem Wuchs, die mehrere Meter
hoch wurden und Wälder bildeten. Die Entwicklung der
Landflora hatte auch einen großen Einfluss auf die At-
mosphäre (mehr O2, weniger CO2) und auf die Böden.
Aus dem Devon sind wenige Hexapodenfossilien be-
kannt, die jedoch viel über die zeitliche Einordnung der
Entfaltung der Hexapoden verraten. Von herausragender
Bedeutung sind zwei Fossilien (HIRST & MAULIK 1926)
aus dem unterdevonischen Rhynie Chert (Schottland;
dominiert von Beständen der frühen Landpflanze Rhynia
†) – mit vorzüglicher Erhaltung. Die winzige Rhyniella
praecursor † ist ein typischer Collembole, was am wenig-
segmentigen Abdomen mit Ventraltubus und Sprungga-
bel eindeutig zu erkennen ist (HENNIG 1969: Abb. 19);
auch die entognathen Mundwerkzeuge sind gut sichtbar.

Rhyniognatha hirsti † (siehe auch TILLYARD 1928; ENGEL
& GRIMALDI 2004) ist eigentlich nur ein Paar von Man-
dibeln; deren Struktur ist aber unzweifelhaft dicondyl,
und Details in der Form von Mandibel und Gelenken
weisen darauf hin, dass dieses Stück von einem Vertreter
der Metapterygota stammt. Aus dem, was über den
Stammbaum der Hexapoden „sicher“ bekannt ist, kann
auf der Basis dieser beiden Fossilien abgeleitet werden,
dass zumindest die Collembola, Protura, Diplura, Ar-
chaeognatha und Dicondylia damals bereits als separate
Stammeslinien präsent waren. Vermutlich waren sogar
schon die Aufspaltungen in Zygentoma, Ephemeroptera
und Metapterygota vollzogen, d.h. bereits im Unter-De-
von hatten die Insekten wahrscheinlich zu fliegen ge-
lernt. Das dritte aus dem Devon bekannte Hexapoden-
fossil sind Reste einer Insektenart – vermutlich ein Ver-
treter der Archaeognathen – aus dem Mittel-Devon von
Gaspé in Quebec (LABANDEIRA et al. 1988). „Eopterum
devonicum“, das HENNIG (1969) noch als ursprüngliches
Fluginsekt interpretiert hat, erwies sich später als Teil ei-
nes Schwanzfächers eines malacostracen Krebses (siehe
BOUDREAUX 1979: 178).

Im Laufe des Unterkarbons (ca. 360-325 MJ) entwi-
ckeln sich weiträumige Sumpflandschaften (Steinkoh-
lesümpfe), mit Wäldern aus zig Meter hohen Bärlapp-,
Schachtelhalm- und Farngewächsen. Eigenartigerweise
sind aus dieser Zeit keine Hexapodenfossilien bekannt
(mit einer Ausnahme, siehe unten). Erst die Steinkoh-
lesümpfe des Oberkarbons (ca. 325-290 MJ) liefern sol-
che in großer Menge, und zwar fast durchgehend Fossi-
lien von Pterygoten. Pterygoten aus verschiedenen Un-
tergruppen erscheinen „schlagartig“ (d.h. innerhalb we-
niger Millionen Jahre) in großer Vielfalt: Vertreter der
Odonaten-Verwandtschaft (Odonatoptera) und der
Ephemeroptera, daneben solche aus anderen palaeopte-
ren Ordnungen (Palaeodictyoptera, Megasecoptera,
Dicliptera und Diaphanopterodea), und auch die Neo-
pteren sind von Anfang an mit dabei.

Zwei Dinge sind an dieser frühen Pterygoten-Fauna
besonders interessant: Innerhalb aller Gruppen außer
den Neopteren finden sich großwüchsige Arten mit Flü-
gelspannweiten von 20-70cm. Dies entspricht den Ver-
hältnissen bei anderen terrestrischen Arthropoden-
Gruppen: auch z.B. unter den Diplopoden und Skorpio-
nen gab es Giganten. Dies hat seine Ursache vielleicht
im O2-Gehalt der Atmosphäre, der im Devon anstieg,
im Oberkarbon ein Maximum erreichte und im Laufe
des Perms wieder sank. Zweitens finden sich bei allen
Gruppen außer den Ephemeroptera Vertreter, die am
Prothorax rudimentäre Flügel tragen (u.a. BECHLY et al.
2001; BÉTHOUX & NEL 2002), welche auch Spuren ei-
ner Aderung zeigen (prothorakale Paranota). Wahr-
scheinlich waren während der frühesten Evolutionspha-
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se der Flügel noch alle drei Thoraxsegmente beteiligt,
und erst später, als die Eigenbeweglichkeit der Flügel
über die Entwicklung eines Gelenks an deren Basis zu-
nahm, blieb das prothorakale Paar zurück und wurde
mehrfach parallel wieder reduziert.

Die Überlieferung der Odonatoptera, die durch um-
fangreiche Fusionen zwischen den Skleriten des Flügel-
gelenks charakterisiert sind, beginnt mit sehr ursprüng-
lichen Arten moderater Größe, die als Geroptera zu-
sammengefasst werden (mit prothorakalen Paranota;
u.a. BECHLY et al. 2001). Die rein karbonischen Eomeg-
anisoptera, mit bis zu 20cm Spannweite, bilden die
nächste Evolutionsstufe. Sie sind vermutlich paraphyle-
tisch: aus ihnen gehen einerseits die Meganisoptera her-
vor, die sämtliche Riesenformen umfassen (Maximum
71cm Spannweite) und bis in die Trias reichen, ande-
rerseits eine Gruppe, zu der auch alle rezenten Libellen
zu rechnen sind. Die Odonatoptera des Paläozoikums
unterscheiden sich im Habitus allesamt noch sehr deut-
lich von den heutigen Odonaten. Unbekannt ist, ob de-
ren Nymphen aquatisch und räuberisch waren wie die
der rezenten Libellen und ob die libellentypische labia-
le Fangmaske der Nymphen ausgebildet war. Die Kip-
pung von Meso- und Metathorax und die Fangkorbbil-
dung durch die Beine waren bereits bei den Adulten der
Eomeganisoptera ansatzweise entwickelt, und vermut-
lich fingen auch sie ihre Beute im Flug.

Die frühesten mutmaßlichen Ephemeroptera i.w.S.
treten etliche Millionen Jahre später auf als Odonato-
ptera. Sie werden den Syntonopteridae (z.B. Lithoneura;
WILLMANN 1999) und Bojophlebiidae (z.B. Bojophlebia
mit bis zu 45cm Spannweite) zugeordnet, die im Gegen-
satz zu den Ephemeroptera i.e.S. noch große Hinterflü-
gel mit einem recht großen Analfeld besaßen. Ihre enge
Verwandtschaft mit den monophyletischen Ephemero-
ptera i.e.S. ist jedoch schlecht begründet. Unter den
Ephemeroptera i.e.S., die seit dem Perm bekannt sind,
hatten viele frühe Teilgruppen (kollektiv „Permoplecto-
ptera“ genannt) ebenfalls noch gleichgroße Flügelpaare.
Nach dem wenigen, was man über die Mundwerkzeuge
weiß, sind diese bei manchen mesozoischen Formen
noch gut entwickelt. Sie wurden vermutlich erst in der
allen rezenten Taxa gemeinsamen Stammgruppe redu-
ziert. Die rezenten Teilgruppen der Eintagsfliegen dürf-
ten auf eine Radiation im frühen Mesozoikum zurückge-
hen.

Für die Palaeodictyoptera, Megasecoptera, Diclipte-
ra und Diaphanopterodea wird meistens angenommen,
dass sie gemeinsam eine monophyletische Gruppe bil-
den (Palaeodictyopteroidea), die durch eine Spezialisie-
rung der Mundwerkzeuge zu einem Saugorgan gekenn-
zeichnet ist (mit 5 Stechborsten und einem gewölbten
Vorderkopf, der auf eine darunterliegende Saugpumpe

hinweist). Es sei aber betont, dass die Mundwerkzeuge
nur von wenigen Arten bekannt sind. Die Palaeodictyo-
pteroidea erscheinen in der fossilen Überlieferung fast
zeitgleich mit den Odonatoptera, und zwar von Anfang
an mit einer großen Diversität. Zu dieser Gruppe gehört
ein Großteil der bekannten paläozoischen Insekten, da-
runter auch das älteste bekannte Fluginsekt, das noch
dem allerspätesten Unterkarbon zuzurechnen ist: Delitz-
schala bitterfeldensis aus dem Gebiet Bitterfeld/Delitzsch
in Sachsen (Palaeodictyoptera: Spilapteridae; BRAUCK-
MANN & SCHNEIDER 1996), mit nur 2,5 cm Flügelspann-
weite ein kleiner Vertreter der Ordnung. Das Ende der
Palaeodictyopteroidea fällt vermutlich mit demMassen-
aussterben an der Perm-Trias-Grenze zusammen, doch
gibt es Hinweise auf triassische Überlebende. Bei den
Nymphen, die aus verschiedenen Teilgruppen der
Palaeodictyopteroidea bekannt sind, finden sich keine
Hinweise auf eine aquatische Lebensweise.

Vor allem unter den Palaeodictyoptera, die vermut-
lich als paraphyletische Gruppe an der Basis der Palaeo-
dictyopteroidea stehen, finden sich viele Vertreter mit
gut entwickelten, geaderten prothorakalen Paranota.
Viele Palaeodictyoptera aus unterschiedlichen Teilgrup-
pen hatten Flügelspannen von 10-20cm, einige erreich-
ten enorme Maße, z.B.Mazothairosmit 56cm Spannwei-
te. Die restlichen Ordnungen der Palaeodictyopteroidea
sind durch Spezialentwicklungen charakterisiert. Die
Megasecoptera zeigen meist stark verschmälerte Flügel-
basen und eine reduzierte Anzahl von Queradern. Die
nur aus dem Perm bekannten Dicliptera sind vermutlich
Abkömmlinge einer Teilgruppe der Megasecoptera und
sind durch eine starke Reduktion der Hinterflügel ge-
kennzeichnet. Die Diaphanopterodea haben einen Me-
chanismus entwickelt, der ihnen erlaubt, die Flügel
waagrecht nach hinten zu schwenken. Dies erinnert an
die Neoptera, doch scheint der Bau des Flügelgelenks ein
völlig anderer zu sein, und die Schwenkbarkeit der Flü-
gel ist bei den beiden Gruppen wohl nicht homolog.

Die Überlieferung der Neoptera beginnt ebenfalls im
frühesten Oberkarbon mit den Paoliidae, einer Gruppe
von relativ großen Neopteren ohne Spezialmerkmale,
die auf Beziehungen zu irgendeiner rezenten Untergrup-
pe der Neoptera hinweisen würden. Die deutlich nach
hinten zurückschwenkbaren Flügel waren breit, Vorder-
und Hinterflügel sehr ähnlich, ein Analfächer am Hin-
terflügel war nicht ausgebildet. Interessanterweise sind
keine prothorakalen „Flügelchen“ vorhanden. Dennoch
werden die Paoliidae gelegentlich als Stammgruppenver-
treter der Neoptera angesehen. Bald nach den Paoliidae
erscheint eine Vielzahl sehr unterschiedlicher neopterer
Insekten, die in verschiedene höhere „Taxa“ gruppiert
werden, die jedoch mehr als Sammelbecken für irgend-
wie ähnliche (oder auch recht unähnliche) Formen an-
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zusehen sind denn als monophyletische Großgruppen.
Lange wurden die frühen Neopteren auf drei ± große
Gruppen verteilt, die „Protorthoptera“, „Protoblattodea“
und „Paraplecoptera“. Eine stammegeschichtliche Ver-
wandtschaft der jeweils enthaltenen Taxa mit Orthopte-
ra, Blattaria und Plecoptera, wie sie die Namen indizie-
ren, lässt sich nicht im entferntesten belegen. CARPEN-
TER (1992) schloss die „Protoblattodea“ und „Parapleco-
ptera“ in eine dadurch sehr umfangreich gewordenen
Gruppe „Protorthoptera“ ein, der er 59 „Familien“ zuord-
net – neben den Paoliidae u.a. die Cacurgidae, Gerardi-
dae, Hadentomidae, Lemmatophoridae, Eucaenidae,
Atactophlebiidae, Cnemidolestidae und Ideliidae. All
diese „Familien“ sind mit sehr wenigen Ausnahmen auf
Oberkarbon und Perm begrenzt. Von den „Protorthopte-
ra“ getrennt handelt CARPENTER (1992) die Caloneuro-
dea (siehe unten) und Miomoptera ab. Die durchweg
sehr kleinen Miomoptera (Oberkarbon und Perm), von
denen fast nur Flügelfragmente bekannt sind, hatten
ebenfalls kauende Mundteile und Hinterflügel ohne
Analfächer. Sie wurden u.a. als Stammgruppe der Endo-
pterygota (RASNITSYN & QUICKE 2002) oder der Acerca-
ria interpretiert (GRIMALDI & ENGEL 2005), doch ist bei-
des nicht überzeugend begründbar.

Es ist mit größter Wahrscheinlichkeit anzunehmen,
dass sich in diesem oberkarbonischen9 Neopteren-Ge-
wirr, vor allem innerhalb der „Protorthoptera“, die Ra-
diation vollzogen hat, die neben vielen bald wieder aus-
gestorbenen Linien auch die heutigen Großgruppen der
Neopteren hervorgebracht hat. Die phylogenetischen
Beziehungen zwischen den vielen Neopterengruppen
und -grüppchen des Oberkarbon und Perm sind aber
derzeit noch weitestgehend unverstanden, und es ist
auch sehr schwierig, die frühesten Vertreter der rezenten
Großgruppen der Neopteren in diesem Sammelsurium
zu identifizieren. Allerdings wurden in jüngster Zeit bei
der Klärung der stammesgeschichtlichen Beziehungen
der betreffenden Gruppen deutliche Fortschritte erzielt
(u.a. durch die Beiträge von O. Béthoux und Mitarbei-
tern). Dies ist nicht zuletzt der konsequenten Umset-
zung der Phylogenetischen Systematik zu verdanken,
die in der Paläontologie gegenüber der Rezentbiologie
mit einiger Verzögerung einsetzte.

Am weitesten fortgeschritten ist die Identifikation
und Zuordnung paläozoischer Gruppen bei den Ortho-
ptera. BÉTHOUX & NEL (2002, 2005) und BÉTHOUX
(2005b) schließen anhand einer umfangreichen Revisi-
on der Flügeladerung viele „Protorthoptera“ des Karbons
in die Orthoptera (i.w.S.: Archaeorthoptera) ein, u.a. die
Geraridae, die Cnemidolestidae und die Cacurgidae, und
auch die Ampelipteridae, die zu den ältesten bekannten
Pterygota gehören (frühes Oberkarbon). Die Caloneuro-
dea (Oberkarbon und Perm), mit Hinterflügeln ohne
Analfächer, werden von BÉTHOUX & NEL (2002) und

BÉTHOUX et al. (2004) mit guter Begründung ebenfalls in
die Orthoptera-Verwandtschaft eingeschlossen. Ob sich
die rezenten Phasmatodea von den selben karbonischen
Vorfahren herleiten lassen wie die Orthoptera wird der-
zeit diskutiert (eher contra: BÉTHOUX & NEL 2002; BÉT-
HOUX 2005b; TILGNER 2001; eher pro: GRIMALDI & EN-
GEL 2005; WILLMANN 2003a, 2005a).

Die gemeinhin bekannteste stammesgeschichtliche
Verbindung zwischen rezenten und karbonischen Insek-
ten betrifft die „Schaben“. Die „Karbon-Schaben“ und
ihre Nachfahren besitzen jedoch noch weit über das
Karbon und Perm hinaus einen langen Ovipositor, und
sie bilden daher allenfalls die gemeinsame Stammgrup-
pe aller Dictyoptera, d. h. der Blattodea (Schaben + Ter-
miten) und Mantodea (Fangschrecken), denen eine
sehr charakteristische Verkürzung des Ovipositors ge-
meinsam ist. Die Aufspaltung in die rezenten Teilgrup-
pen der Dictyoptera hat vermutlich erst im Jura stattge-
funden. Einige „Schaben“ des Karbons sind vermutlich
wirklich den Dictyoptera zuzuordnen, obgleich eine
wirkliche Begründung schwierig ist (z.B. Archimylacri-
dae, Mylacridae, Phylloblattidae). Eine detaillierte,
konsequent phylogenetische Bearbeitung der paläo-
zoischen Dictyopteren steht noch aus.

Der Anschluss vieler karbonischer und permischer
Gruppen der „Protorthoptera“ an die rezenten flügello-
sen Notoptera (als „Grylloblattida“), wie sie von STO-
ROZHENKO (u.a. 1997, 2002) durchgeführt wird, ent-
behrt jeder Grundlage und basiert weithin auf nicht-
phylogenetischer Argumentation (BÉTHOUX et al.
2005a). Dasselbe gilt für die Herleitung der Mantophas-
matodea von den oberkarbonischen Cnemidolestidae
durch HAMILTON (2003) (siehe BÉTHOUX 2005b).

Im Perm sind bereits viele der rezenten Pterygoten-
ordnungen eindeutig vertreten: Die Dermaptera stam-
men vermutlich von den permischen Protelytroptera ab
(HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001). ENGEL & GRIMALDI

(2005) führen die Plecoptera auf die Lemmatophoridae
und Liomopteridae des unteren Perms zurück (mit Pro-
thorakalloben, Tarsen noch 5-gliedrig). Auch Teilgrup-
pen der Endopterygota und der Acercaria sind im Perm
nachweisbar, u.a. die Coleoptera (Käfer; siehe auch
BEUTEL 2005). Die Embioptera, Zoraptera, Notoptera,
Mantophasmatodea und vielleicht Phasmatodea (siehe
oben) lassen sich jedoch nicht mit hinreichender Be-
gründung an paläozoische Taxa anknüpfen.

Das Massenaussterben am Ende des Perms war, wie
für alle anderen Organismengruppen, auch für die Pte-
rygoten ein tiefer Einschnitt, mit dem viele im Perm do-

442

9Natürlich kann diese Radiation bereits im Unterkarbon eingesetzt ha-
ben, für das wahrscheinlich eine ähnliche Vielfalt an basalen Neopte-
ra angenommen werden kann wie für das Oberkarbon, aus dem aber so
gut wie keine fossilen Insekten bekannt sind.



minierende Taxa ganz verschwunden sind (BÉTHOUX et
al. 2005b). Im Laufe der Trias erfuhren die Insekten-
gruppen, die die Perm-Trias-Grenze überlebt hatten, ei-
ne neue Entfaltung. Die daraus hervorgehende Insek-
tenfauna ist der rezenten bei weitem ähnlicher als die
des späten Paläozoikums.

9. Zusammenfassung und Ausblick

Bei der Rekonstruktion der phylogenetischen Bezie-
hungen zwischen den Großgruppen der Hexapoden be-
stehen Probleme vor allem auf vier Ebenen: (1) Ganz an
der Basis der Hexapoden: Beziehungen zwischen Protu-
ra, Collembola, Diplura und Insecta, wobei Monophylie
für die Diplura nicht als gesichert angesehen werden
kann. (2) An der Basis der Dicondylia, wo die Stellung
der Gattung Tricholepidion als Schwestergruppe der Zy-
gentoma + Pterygota oder als Teilgruppe der Zygentoma
offen bleibt, aber auch die Monophylie der restlichen
Zygentoma nicht als gut begründet erscheint. (3)An der
Basis der Pterygota mit den ungeklärten Beziehungen
zwischen Ephemeroptera, Odonata und Neoptera, wobei
sich aber die Indizien für eine nähere Verwandtschaft der
Odonata und Neoptera verdichten; gerade auf dieser
Ebene ist die Einbeziehung des umfangreichen Fossilbe-
legs zu mehreren ausgestorbenen Großgruppen der Ptery-
gota von Bedeutung (v.a. Teilgruppen der Palaeodictyo-
pteroidea). Die Neoptera sind v.a. durch molekulargene-
tische Ergebnisse als monophyletische Gruppe ausgewie-
sen. (4) An der Basis der Neoptera, für die nach wie vor
die Darstellung als Polytomie von 11 Taxa den Kennt-
nisstand realistisch wiedergibt: Plecoptera, Embioptera,
Notoptera, Mantophasmatodea, Dictyoptera, Orthopte-
ra, Phasmatodea, Dermaptera, Zoraptera, Acercaria und
Endopterygota. (5) Bezüglich der Herkunft der Hexapo-
den verdichten sich die Hinweise auf die Crustaceen
(Tetraconata-Hypothese) bzw. auf Teilgruppen von die-
sen; dabei ist unklar, ob eher die Branchiopoda oder die
Malacostraca als nächste Verwandte der Hexapoden in
Frage kommen. Die Alternative, dass die Hexapoden mit
den „Myriapoden“ (oder einer Teilgruppe von diesen)
nächstverwandt sind (Tracheata-Hypothese), ist jedoch
noch nicht endgültig auszuschließen. (6) Letztendlich
muss auch damit gerechnet werden, dass die Hexapoden
gar nicht monophyletisch sind: sie sind morphologisch
nur schlecht als monophyletische Gruppe begründet,
und die Ergebnisse aus der Molekulargenetik sind in die-
sem Punkt nicht eindeutig.

In den letzten Jahren sind zahlreiche Arbeiten er-
schienen, die in irgendeiner Form Daten zur weiteren
Aufklärung der Hexapoden-Phylogenie beigetragen ha-
ben: morphologische Merkmalssysteme wurden teils bei
vielen Taxa untersucht (z.B. Kreislaufsystem, Ovariolen,
Spermatozoen, Ovipositor, Flügeladerung und -gelenk,

Mandibelgelenke), ebenso die Ontogenese; umfangrei-
che morphologische Merkmalsmatrices wurden zusam-
mengestellt, und die Thematik wurde anhand der neuen
Daten kompetent diskutiert. Sequenzdaten zu mehreren
Genen wurden für zahlreiche Insektenarten zusammen-
getragen, einschließlich der vollständigen Sequenzie-
rung des mitochondrialen Genoms bei ca. 100 Arten,
und die Methoden zur Analyse solcher Daten wurden
entscheidend weiterentwickelt. Das rasante Anwachsen
der Datenbasis hat jedoch bislang zu keiner Klärung der
problematischen Bereiche im Stammbaum der Hexapo-
den geführt, sondern es sind vielmehr proportional zur
Datenmenge auch die Widersprüche gewachsen.

Trotz der enormen Akkumulation von neuen Daten
in den letzten Jahren ist die Situation immer noch so,
dass bislang nur ein Bruchteil der potenziell für die phy-
logenetische Forschung „brauchbaren“ Daten erschlos-
sen ist. Dies gilt wie selbstverständlich für die noch jun-
ge Disziplin der molekulargenetisch geprägten Phyloge-
netik, gilt aber genauso auch für die morphologische Ar-
beit. Der Umstand, dass Daten zu vielen Organsystemen
vielfach nur für einen oder wenige Vertreter pro Hexa-
podenordnung, oder auch für gar keinen, verfügbar sind,
verdeutlicht dies. Interessante Merkmalssysteme, für die
eine detaillierte vergleichende Betrachtung quer durch
die Hexapoden noch aussteht, sind u.a. die thorakalen
und abdominalen Stigmen (einschließlich ihrer Apode-
me und Muskeln; siehe KLASS 2000: 246) und mehrere
Teilbereiche der weiblichen Genitalorgane (einschließ-
lich der Spermatheken und Akzessorischen Drüsen; sie-
he u.a. KLASS 2003a). Auch für die männlichen Geni-
talorgane sind noch viele Fragen, v.a. zur Homologie der
Bauelemente, zu klären, bevor ihr Merkmalsreichtum
für die phylogenetische Arbeit ausgeschöpft werden
kann. Überhaupt gilt für die gesamte Muskulatur, dass
bislang nur vereinzelte Merkmale über viele Taxa hin-
weg hinreichend bekannt und vergleichbar sind (z.B.
KLUG & KLASS im Druck). Diese Sachlage mag optimis-
tisch stimmen, dass sich nach Erhebung weiterer Daten
letztendlich eine wirklich überzeugende Hypothese zur
Stammesgeschichte der Hexapoden erstellen lässt.

Andererseits erhärtet sich aber der Verdacht, dass
die Chancen zur Klärung nicht sehr gut stehen, da ver-
mutlich viele der historischen Verzweigungen an der Ba-
sis des Hexapoden-Stammbaums zeitlich so nahe beiei-
nander lagen, dass die verschiedenen Stammlinien
„kaum Zeit hatten“, sie charakterisierende Merkmalsver-
änderungen (Autapomorphien) durchzumachen, bevor
die nächste Aufspaltung erfolgte. Heute erstellte Daten-
sätze reflektieren daher zu einem enorm großen Prozent-
satz Veränderungen, die erst in der um ein Vielfaches
längeren Zeit nach den basalen Aufspaltungen erfolgt
sind. Darunter sind auch viele Veränderungen, die in
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verschiedenen Stammlinien parallel erfolgt sind (Homo-
plasien). Diese Problematik betrifft gleichermaßen die
morphologisch wie auch die molekulargenetisch begrün-
dete Phylogenetik, und in der basalen Polytomie der
Neoptera zeigt sie sich wohl besonders deutlich. Die be-
treffenden Aufspaltungen könnten durchaus innerhalb
weniger Millionen Jahre stattgefunden haben, während
seitdem etwa 300 Millionen Jahre verstrichen sind.

Die fossile Überlieferung kann sicher in mehrfacher
Hinsicht zur Aufklärung der Hexapodenphylogenie bei-
tragen. Fortschritte der letzten Jahre haben ermöglicht,
die Orthoptera mit einiger Sicherheit bis ins untere
Oberkarbon zurückzuverfolgen. Eine Fortsetzung dieser
Arbeiten für weitere Neopteren-Taxa könnte durchaus
Evidenzen dazu erbringen, wie die einzelnen Großgrup-
pen der Neoptera verwandtschaftlich zusammenhän-
gen. Ein weiterer wichtiger Punkt ist die Aufdeckung
von Parallelentwicklungen; z.B. zeigt das Vorhanden-
sein von Ocellen und Styli bei jurassischen Dermaptera,
das dem Fehlen dieser Strukturen bei allen rezenten
Dermaptera entgegensteht, dass der Verlust unabhängig
von anderen Ordnungen erfolgt ist, denen die Ocellen
und Styli ebenfalls fehlen. Eine wichtige eigenständige
Leistung der Hexapoden-Paläontologie ist natürlich die
zeitliche Einstufung von Evolutionsereignissen bei den
Hexapoden. Andererseits liegt, im Detail betrachtet,
gerade in diesem Aspekt auch eines der großen Proble-
me der Fossilforschung: aus den Zeiten, in denen ver-
mutlich viele der basalen Aufspaltungen der Hexapo-
den stattgefunden haben (Devon und Unterkarbon),
liegen bislang so gut wie keine Fossilien vor.

Appendix

Kommentar zur morphologischen
Merkmalsmatrix in WHEELER et al. (2001)

Die Merkmalslisten und Matrices zu den Hexapo-
den in WHEELER et al. (2001) beruhen fast ausschließ-
lich auf einer Auswertung der Übersichtsarbeiten von
HENNIG (1981), KRISTENSEN (1975, 1981, 1991, 1995)
und BOUDREAUX (1979); eigene Untersuchungen oder
Diskussionen wurden nicht durchgeführt.

Hier finden sich zunächst zahlreiche Probleme in
den Definitionen der Merkmale und Merkmalszustände.
Allgemein ist die oft unzureichende Umschreibung der
Merkmalszustände zu bemängeln. Extreme Beispiele sind
die Umschreibung einer medianen Verwachsung der Go-
noplacs (3. Valven) in Merkmal 47 ‘Ovipositor’ als [4:
fused], und die Merkmalszustände [0: not modified] und
[1: modified] in Merkmal 169 ‘Structure of posterior no-
tal wing articulation’. Häufig sind die Merkmalszustände
ungenau gegeneinander abgegrenzt oder überlappen
sich, z.B. in Merkmal 80 ‘Ocelli’, mit den Zuständen [0:

present], [1: absent in immatures], [2: absent in adults],
[3: median ocellus absent] und [4: median ocellus absent
in adults]; hier trifft auf ein Taxon, auf das [3] zutrifft, im-
mer auch [4] zu, und ein Taxon, dem in sämtlichen Sta-
dien alle Ocelli fehlen, zeigt alle Zustände [1]-[4].

Bei etlichen Merkmalen wird ein Merkmalszustand
definiert für die Präsenz einer bestimmten Struktur, aber
zusätzlich weitere Merkmalszustände für bestimmte be-
sondere Ausprägungen dieser Struktur (bei nicht-additi-
ver Behandlung) – anstatt die letzteren in eigenen
Merkmalen abzuhandeln. Ein Beispiel ist 47 ‘Oviposi-
tor’, wo bei abweichender Ausgestaltung der Gonapo-
physen IX und der Gonoplacs (2. bzw. 3. Valven) die
Merkmalszustände [2: vestigial] bzw. [4: fused] definiert
werden; die Präsenz eines Ovipositors verliert dadurch
unangemessen an Gewicht, weil unter den betreffenden
Weiterentwicklungen der Ovipositor nicht mehr als [1:
present] eingestuft ist.

Sehr problematisch ist auch die gelegentliche Kop-
pelung verschiedener Strukturen in einem Merkmal,
wie z.B. in 139 ‘Female genitalia’, mit [0: 1st valvulae
developed and separate, 2nd valvulae discrete, cerci ar-
ticulated] und [1: 1st valvulae strongly reduced and fu-
sed, 2nd valvulae not discrete, cerci not articulated].
Ein Problem ist hier, dass auf einige Taxa keine der bei-
den Kombinationen zutrifft, z. B. auf Archaeognathen
und Notopteren mit wohlentwickelten Valven aber feh-
lender Cercalartikulation, und auf Ephemeropteren mit
fehlenden Valven aber deutlicher Cercalartikulation
(für alle diese Taxa wird dennoch [0] eingetragen).

In manchen Merkmalen sind die (mutmaßlich) apo-
morphen Merkmalszustände so definiert, dass sie unter-
schiedliche strukturelle Zustände einschließen, die kei-
ne gemeinsame Merkmalsableitung beinhalten; eine
solche ‘Scheinapomorphie’ ist in Merkmal 68 ‘Direct
spiracular musculature’ der Merkmalszustand [1: pre-
sent]; zumindest im Abdomen sind nämlich die Stig-
menmuskeln bei Odonata in einer Position, die keine
Homologisierung mit einem der bei Neopteren vorkom-
menden Muskeln erlaubt (des Weiteren wäre eine sepa-
rate Abhandlung der sehr unterschiedlichen Stigmen-
muskulatur in Thorax und Abdomen sinnvoll).

Durch die vielen Mängel in den Merkmalsdefinitio-
nen sind die Matrixeintragungen in WHEELER et al.
(2001) oft nicht reproduzierbar, und teilweise wird zu-
dem Fehlinformation in die Analyse eingetragen.

Weitaus schwerwiegender sind jedoch die zahlrei-
chen Fehleintragungen in der morphologischen Merk-
malsmatrix. Sie beruhen vielfach darauf, dass bei der
Auswertung der Arbeiten von Hennig, Kristensen, und
Boudreaux der jeweilige Kontext der Aussagen nicht be-
achtet wurde, was in den folgenden einfachen Beispielen
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besonders offensichtlich ist: In Merkmal 83 werden die
auf die Insecta beschränkten Phallomeren (männliche
Kopulationsorgane) auch bei Collembolen, ‘Myriapo-
den’ und Crustaceen als [0: normal] entwickelt einge-
stuft, ebenso bei den Odonaten (sekundäre Kopulations-
organe am vorderen Abdomen!) und Isopteren mit stark
reduzierten Phallomeren. Die Einstufung von nur
Embioptera und Plecoptera als [1: reduced] geht auf
KRISTENSEN (1981: 145) zurück, der diesen Verlust als
potenzielle Synapomorphie derselben nennt, jedoch in
einem auf diese beiden Taxa eingeschränkten Kontext.
In Merkmal 89 werden sklerotisierte Vorderflügel nur
den Taxa zugesprochen, die KRISTENSEN (1981: 145) bei
Besprechung der ‘Orthopterodida’ auflistet; den Coleo-
pteren werden sie abgesprochen. In Merkmal 118 wird
die Präsenz eines Rings von Zähnen im Kaumagen auf
die Dictyopteren beschränkt, gemäß dem auf Neopteren
beschränkten Zitat von KRISTENSEN (1975: 19); das Vor-
handensein gleichartiger Kaumägen bei Zygentomen
(KLASS 1998a: Abb. 2-4) und anderer Typen so bezahn-
ter Kaumägen bei z.B. Notoptera, das schon aus der Se-
kundärliteratur leicht ersichtlich ist, wird nicht berück-
sichtigt. In Merkmal 85 werden den Chilopoden und
Crustaceen segmentale Seitenarterien abgesprochen;
nur für Blattaria und Mantodea werden sie eingetragen,
nachdem BOUDREAUX (1979) und KRISTENSEN (1975)
sie nur für diese Taxa erwähnen – jedoch in einem auf
Hexapoda begrenzten Zusammenhang. In Merkmal 28
werden den Odonaten und Dermapteren [1] mehrglied-
rige Cerci zugewiesen, und nicht etwa [3] eingliedrige
(letzteres trifft auf alle Odonaten und adulten Dermapte-
ren zu) – offensichtlich weil in den zitierten Textstellen
(HENNIG 1981: 98; KRISTENSEN 1981: 146) nicht auf die
Eingliedrigkeit bei diesen Taxa hingewiesen wird. In 167
werden nur für Diptera, Mecoptera und Strepsiptera
zweigliedrige Labialpalpen eingetragen, gemäß dem auf
die Endopterygota beschränkten Zitat in KRISTENSEN

(1975: 34); allen anderen Hexapoden werden mehr
Glieder zugesprochen, was z.B. für Psocopteren (Acerca-
ria) und Collembolen nicht zutrifft. In manchen Merk-
malen wurden auch für Taxa Eintragungen vorgenom-
men, zu denen gar keine Daten vorliegen; das betrifft z.
B. die Tracheenversorgung der Beine bei Notopteren
und die Muskulatur der Mundwerkzeuge bei Zorapteren
(Merkmale 52, 67, 69, 70, 93).

Als Beispiel dafür, was für eine bestimmte Struktur
bei den Matrixeintragungen insgesamt an Fehlern auf-
tritt seien die weiblichen Gonapophysen des 9. Abdo-
minalsegments (2. Valven) angeführt, deren Zustand an
sich sehr einfach zu beurteilen ist. Hier werden in Merk-
mal 47 ‘Ovipositor’ die gleichartigen strukturellen Zu-
stände bei Notopteren und Orthopteren (Grundplan)
unterschiedlichen Merkmalszuständen zugeordnet: [1:
present] bzw. [3: modified = Gonapophysen 9 reduziert

und Gonoplacs an Eiablage beteiligt], bezogen auf BOU-
DREAUX (1979: 273). Eine Prüfung der Primärliteratur
(z.B. WALKER 1919; ANDER 1939) hätte sofort gezeigt,
dass die Gonapophysen 9 im Grundplan der Orthopte-
ren keinesfalls reduziert sind. Weiterhin wird für die
Dermapteren mit [2: vestigial = mit 2 Valvenpaaren] ein
Fehlen der Gonapophysen 9 konstatiert. Das ist nach
den damals verfügbaren Literaturdaten zwar zutreffend;
eine Stichproben-Untersuchung bei den Dermaptera-
Pygidicranidae hätte aber sofort gezeigt, dass Gonapo-
physen 9 hier meist vorhanden sind (siehe KLASS
2003a). Im Gegensatz zu den Dermapteren werden die
Coleopteren, denen die Gonapophysen 9 wirklich feh-
len, als [1: present = mit 3 Valvenpaaren] eingestuft; die
Neuropteren mit ebenfalls absenten Gonapophysen 9
werden als [4: fused] eingestuft (weil außerdem ihre Go-
noplacs verwachsen sind), womit die den Neuropteren
und Coleopteren gemeinsame Apomorphie in diesem
Merkmal verloren geht. Die Präsenz der Gonapophysen
9 wird allerdings auch noch in Merkmal 139 ‘Female
genitalia’ codiert, das gleichzeitig den Zustand der Cer-
calartikulation einschließt (siehe oben) und auf Zitate
von KRISTENSEN (1981, 1991) gemünzt ist; hier werden
die Gonapophysen 9 korrekt als bei den Coleopteren
(und Neuropteren, Megalopteren, Raphidiopteren) feh-
lend eingestuft, bei allen anderen Taxa allerdings als
vorhanden, einschließlich der Dermapteren, bei denen
sie in Merkmal 47 als fehlend erachtet wurden, und der
Taxa, denen ein Ovipositor völlig fehlt (z.B. Collembo-
len). Die Abhandlung der Gonapophysen 9 ist also völ-
lig undurchdacht und unangemessen, und die Matrix-
eintragungen repräsentieren in keiner Weise die mor-
phologischen Sachverhalte. In der Abhandlung weite-
rer Elemente der weiblichen Genitalregion sowie der
anderen Merkmalskomplexe sind die Probleme ähnlich
gelagert und oft ähnlich umfangreich.

Angesichts der extrem hohen Fehlerrate in der
Merkmalsmatrix von WHEELER et al. (2001) sind die Er-
gebnisse der morphologischen Analyse in keiner Weise
aussagekräftig. Auch den Ergebnissen der Analysen, in
denen die molekulargenetischen und die morphologi-
schen Daten kombiniert sind, kann nicht viel Wert bei-
gemessen werden, da der Einfluss der morphologischen
Merkmale kaum abzuschätzen ist.
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Verbliebene Vielfalt vergangener Blüte.
Zur Evolution, Phylogenie und Biodiversität der

Neuropterida (Insecta: Endopterygota)

U . A S P Ö C K & H . A S P Ö C K

Abstract: Lingering diversity of bygone blossom. On the evolution, phylogeny, and biodiversity of the Neuropterida (Insecta:
Endopterygota). The Neuropterida – comprising the orders Raphidioptera, Megaloptera, and Neuroptera – are among the most
primitive Endopterygota, the holometabolous insects. With about 6.300 described and probably 10.000 existing species they repre-
sent, in many respects, living fossils. Unusually rich and diverse fossil material, the heterogeneity of the recent representatives, low
numbers of species and peculiar distribution patterns, characterised by vicariance phenomena, demonstrate that the flowering of
the Neuropterida has long since past and that their Golden Age most probably ended with the end of the Mesozoic. The phyloge-
ny of the Neuropterida has by no means been clarified, this is demonstrated by contradictory morphological and molecular phylo-
genetic trees. To characterise the phenomenon Neuropterida, biological, ecological, morphological, systematic, and biogeographi-
cal facets of selected examples are given and considered in a phylogenetic context. The hypothesis of a common stem species of
Megaloptera + Neuroptera with an aquatic larva is of high importance for the assessment of the phylogenetic significance of fami-
lies with aquatic or terrestrial larvae; in this context cryptonephry plays an important role. Also the evolution of the larval
sucking tubes of the Neuroptera is derived from a common stem species of Megaloptera + Neuroptera (arguments: immersion of
the cardines into the head capsule and elongation of the stipites). Attempts to homologise the numerous genital sclerites through-
out the families might help to resolve problems resulting from inconsistent phylogenetic trees. The oscillograms of „silent songs“
of Chrysopidae disclose how the sexes mutually recognise each other, moreover, how to differentiate species which cannot be iden-
tified by morphological characters. Hypermetamorphosis occurring in Berothidae, Rhachiberothidae, and Mantispidae, although
very different in these families, yields an additional criterion for postulating phylogenetic relationship. Mimicry and mimesis are
present in an enormous variety – corresponding to the diversity of the Neuropterida – and are far from being conclusively analysed.
Molecular biology has greatly influenced and enhanced research on Neuropterida and will determine further progress in future.

Key words: Neuropterida, Raphidioptera, Megaloptera, Neuroptera, systematics, biogeography, biodiversity, cryptonephry,
sucking tubes, genital sclerites, glands, oscillograms, hypermetamorphosis, mimicry, mimesis.
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1. Neuropterida im Trend –
Portrait einer Modell-Gruppe

Kaum ein Begriff in der Systematik der Insekten hat
im Laufe seiner Existenz so viele Veränderungen in sei-
nem Umfang, in seinem Inhalt, in seiner Bedeutung, in
seiner sprachlichen Modellierung erfahren, wie der der
Netzflügler. Den größten Umfang hatte er zu Zeiten von
LINNAEUS, als der geniale Schöpfer der binären Nomen-
klatur und Dokumentator einer gottgewollten Hierar-
chie in seiner Editio decima (1758) Eintagsfliegen, Li-
bellen, Steinfliegen, Köcherfliegen, Skorpionsfliegen
und „echte“ Netzflügler, somit also – horribile dictu –
Endopterygota und urtümliche Ordnungen, also holo-
metabole Insekten wie auch solche mit unvollkomme-
ner Verwandlung, wegen ihres netzartigen Flügelgeäders
in der Gruppe der Netzflügler vereinte. Museumssamm-
lungen und Literatur sind davon bis in die Gegenwart
stigmatisiert. Diese Neuroptera sensu latissimo sind
heute natürlich kein Thema mehr, die Neuroptera sen-
su lato werden Neuropterida genannt, sie umfassen die
3 Ordnungen Raphidioptera, Megaloptera und Neuro-
ptera (die Präzisierung sensu stricto ist also nach heuti-
gem Verständnis nicht mehr nötig). „Steckbrief, Tabel-
len, Piktogramme und Torten“ (Kapitel 2) liefert mit
Bildern, biologischen Daten und Fakten den geballten
Einstieg (Tab. 1, 2; Abb. 1, 2). Eine ansehnliche Reihe
von Monographien wurde den Neuropterida (oder grö-
ßeren Teilgruppen und mit unterschiedlichen Schwer-
punkten) gewidmet (SCHNEIDER 1843, 1851, BRAUER &
LÖW 1857, ENDERLEIN 1906, WEELE 1908, KILLINGTON

1936, 1937, TJEDER 1959, 1961, 1966, 1967, MEINAN-
DER 1972, ASPÖCK H. et al. 1980, 1991, LAMBKIN 1986a,
b, NEW 1986, 1989, OSWALD 1993a, b, OHL 2004a …;
siehe OSWALD & PENNY 1991) – Dauerbrenner, denen
ephemere Änderungen und neue Erkenntnisse nur we-
nig anhaben können. Die insgesamt geringen Artenzah-
len, die Heterogenität der rezenten Neuropterida und
reiche Fossilfunde lassen darauf schließen, dass die Blü-
tezeit dieser Gruppe längst vorbei ist. Nicht so die Erfor-
schung dieser vergangenen Blüte, laufend werden neue
fossile Schätze entdeckt. Die Paläontologie blüht mit
umgekehrter Lesrichtung: „Das goldene Zeitalter – ei-
ne Paläoidylle?“ (Kapitel 3).

Als urtümliche Endopterygota nehmen die Neuro-
pterida mit zahlreichen primitiven Merkmalen (kauen-
de Mundwerkzeuge der Imagines, urtümliches Flügelge-
äder, bewegliche Puppen) eine Schlüsselstellung in der
Analyse der Endopterygota ein, ihre systematische Klas-
sifizierung ist allerdings durch viele einsame und isolier-
te Äste, die wie Boten einer reicheren Vergangenheit zu
uns gekommen sind, immer noch sehr schwierig. Im
„Turnier der Stammbäume“ (Kapitel 4) wird dies evi-
dent. Dazu trägt nicht zuletzt die Molekularsystematik

bei. Die Euphorie der Anfänge ist trotz gewaltiger Er-
kenntnisse einer Ernüchterung gewichen, dennoch
„Spröde Moleküle“ (Kapitel 5) bleiben d i e Herausfor-
derung der nächsten Zeit. Systematik und Verbreitung
der Organismen sind kausal verbunden, in „Neuropteri-
da weltweit – biogeographische Facetten“ (Kapitel 6)
wird zu zeigen sein, dass nicht nur die reliktär und dis-
junkt verbreiteten Taxa als bevorzugt Analysierte Ge-
schichte machen oder als „lebende Fossilien“ hochgeju-
belt werden. Auch die Globetrotter können uns in Auf-
regung versetzen, wie am Beispiel des Chrysoperla car-
nea-Komplexes („Stumme Gesänge und sympatrische
Speziation“) exerziert wird (Kapitel 7.6). Um spektaku-
läre Ausstülpungen geht es in „Die Chrysopide und ihr
Luftballon“ (Kapitel 7.7).

Viele besondere Merkmale der Neuropterida sind im
Kontext allgemeiner Biologie von speziellem Interesse,
Neuropteren werden also laufend als Modelle für Mund-
werkzeuge, Kryptonephrie, Hypermetamorphose,
Wachsproduktion, … entdeckt und als „Paradephäno-
mene der Neuropterida“ (Kapitel 7) beispielhaft prä-
sentiert. So ist die larvale Saugzange der Neuroptera
(Kapitel 7.2) nicht nur ein konstruktives Bravourstück,
sondern auch eine (durchaus beneidete) plakative Sy-
napomorphie einer sonst so heterogenen Gruppe. Die
Hypothese ihrer evolutiven Ableitung von einer ge-
meinsamen Stammart mit den Megaloptera ist von phy-
logenetischer Brisanz für das Schwestergruppenverhält-
nis der drei Ordnungen. Hypermetamorphose (Kapitel
7.3) ist mehr als eine morphologische Extravaganz des
Mantispiden-Cladus – es geht um Parasitismus, Symbio-
se, Logistik mit Wirten und eine reiche Palette von Ver-
haltensstrategien und ein Restgeheimnis …

Kryptonephrie (Kapitel 7.1) bleibt ein kontrovers
diskutiertes Phänomen bei Coleoptera, Trichoptera, Le-
pidoptera, und eben auch bei Neuroptera. Bei letzteren
muss sie zudem für die Lesrichtung der Hypothese pri-
mär aquatischer und sekundär terrestrischer Larven her-
halten …

Am Beispiel der Raubbeine (Kapitel 7.4) der Man-
todea, Mantispidae, Rhachiberothidae und Conioptery-
gidae werden Phänomene der Konvergenz, Homoiolo-
gie und des viel subtileren Parallelismus abgehandelt.
Ein Evergreen mit Fallgruben.

Die Reexpression urtümlicher Sklerite im Bereich
der Genitalsegmente sorgt nicht nur für Kontroversen
bei der Homologisierung der Genitalsklerite (Kapitel
7.5), sondern wirft grundsätzliche Fragen über die Zu-
sammensetzung der Sternite auf.

„Mimikry und Mimese – schillernde Phänomene
mit evolutivem Tiefgang und journalistischem Touch“
(Kapitel 7.8) gibt es – viel zu wenig bekannt – natürlich
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auch bei Neuropteren. Kapitel 7.9 „Flügel, Flügel, Flü-
gel …“ signalisiert Entschweben in Verklärung, ein äs-
thetisches Finale.

Frühe historische Farbtafeln von Neuropteren
(Abb. 3-8) zeugen von großer Beobachtungsgabe in vor-
fotografischen Epochen (z. B. Rösel von ROSENHOF

1755, CURTIS 1824-1839, RAMBUR 1842, SCHNEIDER

1843, 1851, BRAUER 1851, PICTET 1865 …), waren aber
wohl nur illustrer Gesellschaft zugänglich. Durch farbi-
ge Darstellungen der letzten Zeit (WACHMANN & SAU-
RE 1997, ASPÖCK & ASPÖCK 1999) im Kontext ver-
ständlicher Wissenschaft und durch die Wahl von Neu-
ropteren zum „Insekt des Jahres“ – 1999: die Florfliege
Chrysoperla carnea (STEPHENS, 1836), 2003: der Bach-
haft Osmylus fulvicephalus (SCOPOLI, 1763) – haben die
Neuropteren Popularität erlangt. Ihr Einsatz im inte-
grierten Pflanzenschutz funktioniert geschäftlich – und
besser als der Gedankenaustausch – zwischen der allge-
meinen und der angewandten Komponente der Neuro-
pterologie. Der evolutive Konnex zwischen beiden ist –
ob man will oder nicht – dennoch gegeben. Die Daten-
banken „Bibliography of the Neuropterida“ (OSWALD

2006) und „Index to the Neuropterida Species of the
World“ (OSWALD 2003) sind mittlerweile als Informati-
onsquellen unverzichtbar. „Die Zukunft der Neuro-
pterologie“ (Kapitel 8) ist vielversprechend – und segelt
unter dem Akronym MMMM … – Moleküle, Renais-
sance der Morphologie, neue Mannschaften und Me-
thoden.

Einer Liebeserklärung kommt das in seiner Zartheit
kaum übersetzbare Epitheton „On wings of lace“ gleich,
mit dem das Kapitel Neuropterida in GRIMALDI & EN-
GEL (2005) beginnt.

2. Steckbrief, Tabellen,
Piktogramme und Torten

Die Neuropterida (Netzflügler i.w.S.) (Tab. 1, 2;
Abb. 1, 2) mit insgesamt etwa 6.300 beschriebenen
(und vermutlich über 10.000 existierenden) rezenten
Arten umfassen die drei Ordnungen Raphidioptera (Ka-
melhalsfliegen) (Abb. 9, 10), Megaloptera (Großflügler,
Schlammfliegen) (Abb. 11, 12) und Neuroptera (Netz-
flügler i.e.S.) (z. B. Abb. 25). Die meisten Neuropterida
haben terrestrische Larven, die Larven der Megaloptera
und innerhalb der Neuroptera jene der Nevrorthidae
und Sisyridae sind aquatisch. Die Heterogenität der
Imagines und auch der Larven ist verblüffend, von Flü-
gelspannweiten von zwei (Abb. 13) bis zu 200 Millime-
tern (Abb. 14), vom Schmetterlings-Habitus der Asca-
laphidae (Abb. 15-18) und Psychopsidae (Abb. 19) bis
zum Aleurodiden-Habitus der Coniopterygidae (Abb.
13), Trichopteren-Habitus mancher Berothidae (Abb.

20), Mantodea-Habitus der Mantispidae (Abb. 23) …
bietet sich ein überaus buntes Bild brauner, grüner,
sandfarbener, irisierender oder gefleckter Erscheinun-
gen, deren larvale Verkleidungen um nichts zurückste-
hen. Die Köpfe sind prognath (nach vorne gerichtet)
und eher flach (Raphidioptera, Abb. 21, Megaloptera),
oder orthognath (nach unten gerichtet) (Abb. 22),
flach oder gewölbt, verkürzt oder zu langem Rostrum
ausgezogen. Große Komplexaugen lassen auf räuberi-
sche Lebensweise schließen, Verlängerungen des Pro-
thorax zeichnen nicht nur die Ordnung Raphidioptera
aus, auch unter den Neuroptera sind einzelne Familien,
wie z. B. die Mantispidae (Abb. 24) durch dieses, den
Aktionsradius des Kopfes maximierende Merkmal cha-
rakterisiert. Die drei Beinpaare präsentieren sich zu-
meist als einfache, aus Coxa, Trochanter, Femur, Tibia
und fünfgliedrigem Tarsus zusammengesetzte Schreitbei-
ne, bei Raphidioptera ist das dritte, bei Megaloptera das
vierte Tarsale herzförmig bzw. lappig verbreitert. Die be-
rühmten Raubbeine – Femur und Tibia des ersten Bein-
paares bilden ein bedorntes „Klappmesser“ – gibt es
nicht nur bei Mantispidae, sondern auch bei Rhachibe-
rothidae und andeutungsweise bei einzelnen Conio-
pterygidae (Abb. 111). In Ruhestellung liegen die Flü-
gel dachartig über dem Körper (z. B. Abb. 25). Die bei-
den Flügelpaare sind annähernd gleichförmig, bei
Megaloptera allerdings mit vergrößertem, faltbarem
Analfeld. Flügelreduktionen oder -obliterationen sind
bei Neuroptera mehrfach unabhängig passiert, mit ex-
travaganten faden- oder bandförmigen Hinterflügeln
imponieren die Nemopteridae (Abb. 26).

Die Larven aller drei Ordnungen haben prognathe
Köpfe, die Mundwerkzeuge der Raphidioptera (Abb. 27,
28) und Megaloptera (Abb. 29) sind beißend-kauend,
jene der Neuroptera zu komplexen Saugzangen (Abb.
36-38, 40, 41) oder Saugstiletten (Abb. 31-35) umgebil-
det. Die berühmten Sandtrichter, in denen die Amei-
senlöwen mit gespreizten Saugzangen auf Beute lauern,
werden nur von einigen Myrmeleontidenarten, so. z. B.
Euroleon nostras (GEOFFROY in FOURCROY, 1785), gebaut
(Abb. 39). Die aquatischen Larven der Megaloptera at-
men mit Tracheenkiemen, ab dem zweiten Larvalstadi-
um auch jene der Sisyridae (Abb. 32). Die Larven der
Nevrorthidae (Abb. 30) sind kiemenlos und betreiben
Hautatmung.

Die Puppen (Abb. 42, 43, 45) vom Typ der Pupa
dectica (mit funktionstüchtigen Mandibeln) sind er-
staunlich beweglich. Jene der Raphidioptera und Mega-
loptera leben frei in kleinen Aushöhlungen, die Puppen
der Neuroptera sind in einem luxuriösen doppelwandi-
gen Seidenkokon (Abb. 44) eingesponnen.

Die Eier (Abb. 46, 47) sind länglich bananenförmig
oder globulär, glattwandig oder skulpturiert, bei man-
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chen Familien mit kleinen Sand-Partikeln paniert. Sie
werden einzeln oder zahlreich (Abb. 53) auf das Sub-
strat abgelegt, oder sie sind gestielt (Abb. 48-50) und
werden auf einzeln stehenden oder zu „Sträußen“ ge-
bündelten erhärteten Seidenfäden (aus dem Sekret
Malpighischer Gefäße) positioniert. Eistiele gibt es bei
Chrysopidae, Berothidae, Mantispidae und Nymphidae.
Der überraschende Nachweis eines Eistiels bei Micromus
variegatus (FABRICIUS, 1793) (Hemerobiidae) (Abb. 52)
unterstützt unsere Hypothese, dass Bildung von Eistie-
len zur Grundausrüstung der Neuroptera gehört und der
Verlust dieser Fähigkeit in der Evolution offensichtlich
mehrmals unabhängig passiert ist (Abb. 51).
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Tab. 2: Daten zur chorologischen Charakterisierung der Neuropterida.

Taxon Europa Asien Asien Afrika Afrika Nordamerika Zentral- und Arboreal (A)/
(Paläarktis) (Orientalis) (Paläarktis) (Afrotropis) (Nearktis) Südamerika Australien Eremial (E)

(Neotropis)
NEUROPTERIDA � � � � � � � � A, E
Raphidioptera � � � � � (�)* A
Inocelliidae � � � � � (�)* A
Raphidiidae � � � � � (�)* A
Megaloptera � � � � � � � � A
Corydalidae � � � � � � A
Sialidae � � � � � � � � A
Neuroptera � � � � � � � � A, E
Nevrorthidae � � � � � A
Sisyridae � � � � � � � � A, E
Osmylidae � � � �? � � � A
Coniopterygidae � � � � � � � � A, E
Dilaridae � � � � � � � A
Mantispidae � � � � � � � � A
Berothidae � � � � � � � � A, E
Rhachiberothidae � A
Chrysopidae � � � � � � � � A, E
Hemerobiidae � � � � � � � � A, E
Polystoechotidae � � A
Ithonidae � � � A
Rapismatidae � � A
Psychopsidae � � � A
Nemopteridae � � � � � � � A, E
Nymphidae �? � A
Myrmeleontidae � � � � � � � � A, E
Ascalaphidae � � � � � � � � A, E

*nur in großen Höhen
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Abb. 2: Piktogramm der Neuroptera: Symbol der Diversität
einer überaus heterogenen Gruppe. Familienreihung in
absteigender Artenzahl. Rapismatidae werden heute zumeist
als montane Ithonidae interpretiert, die Zahl der Familien
schwankt daher zwischen 17 und 18.

Abb. 1: Piktogramm der Neuropterida: Symbol einer
reliktären Gruppe. Raphidioptera mit nur 215 Arten in
2 Familien, Megaloptera mit 330 Arten in 2 Familien
und Neuroptera mit ca 5.700 Arten in 18 Familien.
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Abb. 3: RAMBUR (1842), Titelseite. (Bibl. H. & U. Aspöck) Abb. 4: RAMBUR (1842), Tafel 9.

Abb. 5: SCHNEIDER (1843), Titelseite. (Bibl. H. & U. Aspöck) Abb. 6: SCHNEIDER (1843), Tafel 7.
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Abb. 9: Raphidiidae: Subilla principiae PANTALEONI et al.
2004, =, Italien, Sardinien, Locus typicus.
Original-Aquarell Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 8,5 mm

Abb. 7: BRAUER (1851), Titelseite. (Bibl. Naturhist. Mus. Wien) Abb. 8: BRAUER (1851), Tafel 1.
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Abb. 10: Raphidiidae: Dichrostigma flavipes (STEIN, 1863),
Österreich. Y bei der Eiablage. Der lange Ovipositor ist
ein Charakteristikum der Ordnung Raphidioptera.
Original-Aquarell Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 12 mm

Abb. 11: Sialidae: Sialis lutaria (LINNAEUS, 1758), Österreich.
Original-Aquarell Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 14 mm
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Abb. 12: Corydalus texanus BANKS, 1903, USA, Arizona, Portal.
Foto: Johannes Gepp. VFlL: 55 mm

Abb. 13: Coniopterygidae: Schweiz, Tessin, Cannobio. Die Staubhafte, so
genannt wegen der über Körper und Flügel verteilten Wachspartikelchen,
gelten als die Zwerge unter den Neuroptera. Foto: Peter Duelli. VFlL: 2,3 mm

Abb. 14: Myrmeleontidae: Palpares immensus MCLACHLAN, 1867, =, Südafrika,
Western Cape, Zederberg, Clanwilliam, Wolfdrif. Die Gattung Palpares stellt die
größten rezenten Neuropteren, die langen Zangen am Abdomenende, Teile
der männlichen Genitalsklerite, sind beachtlich. Foto: Peter Duelli. VFlL: 60 mm

Abb. 15: Ascalaphidae: Melambrotus papio TJEDER, 1989,
=, Südafrika, Western Cape, Gamkaskloof. Die riesigen
Augen sind ein Charakteristikum dieser bizarren Flieger.
Foto: Peter Duelli. VFlL: 31 mm

Abb. 16: Ascalaphidae: Strixomyia manselli TJEDER, 1992,
Y, Südafrika, Gamskaskloof, Wolfdrif. Die langen, apikal
keulenförmig erweiterten Antennen sind typisch für
Ascalaphidae, alle Vertreter dieser Familie sind
räuberisch. Foto: Peter Duelli. VFlL: 24 mm
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Abb. 17: Ascalaphidae: Libelloides coccajus (DENIS & SCHIFFERMÜLLER,
1775),Y, Südfrankreich. Für die Spezies des Genus Libelloides ist
der Trivialname „Schmetterlingshafte“ besonders zutreffend.
Foto: Michael Stelzl. VFlL: 25 mm

Abb. 19: Psychopsidae: Cabralis gloriosus NAVÁS, 1912, Südafrika,
Northern Transvaal, Ingwe. Im schattigen Wald fliegend – wie ein
Schmetterlingsmärchen. Foto: Peter Duelli. VFlL: 19 mm

Abb. 20: Berothidae: Podallea vasseana (NAVÁS, 1910), Y, Namibia,
25 km E Otavi, Kupferbergfarm. Stark behaarte und doch zarte
Geschöpfe, in der Natur unverwechselbar, in Museumssammlungen
geraten sie nicht selten unter die Trichoptera. Foto: Michael Stelzl.
VFlL: 8,5 mm

Abb. 21: Raphidiidae: Italoraphidia solariana (NAVÁS, 1928), Italien,
Calabria, Sila Grande. Y beim Putzen der Antennen, die zwischen
den Vorderbeinen durchgezogen werden; im Lateralaspekt
besonders gut sichtbar der prognathe, flache Kopf und das lange
Pronotum. Foto: Alice Schuhmacher. VFlL: 11 mm

Abb. 18: Ascalaphidae: Libelloides
lacteus (BRULLÉ, 1832), Griechenland,
Ikaria. Nur ein Teil der Ascalaphidae
besitzt zweigeteilte Augen (hier im
Bild gut sichtbar), die Funktion ist
noch nicht ganz geklärt. Original-
Aquarell Wilhelm Zelenka, Wien.
VFlL: 23 mm
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Abb. 23: Mantispidae:
Mantispa styriaca (PODA, 1761),

Frankreich, Var, Carcès. Mit
einem Beutetier
(Chrysoperla sp.).
Foto: Peter Duelli.

VFlL: 19 mm

Abb. 24: Mantispidae:
Tuberonotha strenua

(GERSTAECKER, 1894), Papua
Neuguinea, Wau. Lauerstellung
mit eingeklappten Fangbeinen.

Das lange Pronotum und die
großen Augen maximieren die
Effizienz der Raubbeine. Foto:

Peter Duelli. VFlL: 24,5 mm

Abb. 22: Osmylidae: Osmylus fulvicephalus
(SCOPOLI, 1763), Österreich. Deutlich erkennbar
der orthognathe Kopf. Die Art wurde 2003 zum
Insekt des Jahres gewählt! Original-Aquarell
Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 24 mm
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Abb. 25: Chrysopidae: Hypochrysa elegans (BURMEISTER,
1839), =, Niederösterreich, Klosterneuburg. Die
Schutzfärbung auf manchen Blütendolden ist perfekt. Die
dachartige Ruhestellung der Flügel ist typisch für die
meisten Neuropterida. Original-Aquarell Wilhelm Zelenka,
Wien. VFlL: 9 mm

Abb. 26: Nemopteridae: Nemoptera sinuata OLIVIER,
1811, Griechenland, Lesbos. Die bandartigen
Hinterflügel sind vermutlich zu Steuerorganen
umfunktioniert und verleihen dem Flug die
allerhöchste Grazie. Gelegentlich kommt es zu
scharenhaftem Auftreten („Flocks“) … und dann
wogt die Wiese … Original-Aquarell Wilhelm
Zelenka, Wien. VFlL: 30 mm
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Abb. 27: Raphidiidae: Fibla (Fibla) maclachlani (ALBARDA, 1891),
Larve, Italien, Sardinia. Foto: Franziska Anderle. Länge: 15 mm

Abb. 28: Raphidiidae: Phaeostigma (Phaeostigma) galloitalica
(ASPÖCK H. & U. ASPÖCK, 1976), Larve, Italien, Abruzzo, Passo
Diabolo. Foto: Franziska Anderle. Länge: 12 mm

Abb. 29: Sialidae: Sialis lutaria (LINNAEUS, 1758), Larve,
Niederösterreich, Bezirk Scheibbs, Leckermoos. Die Larven der
Megaloptera sind aquatisch und atmen durch Tracheenkiemen
(modifizierte Extremitäten). Foto: Franziska Anderle. Länge: 15 mm

Abb. 30: Nevrorthidae: Nevrorthus fallax (RAMBUR, 1842), Larve,
Sardinia. Die Larven der drei disjunkt verbreiteten Genera der
Nevrorthidae sind einander äußerst ähnlich. Die langen Saugzan-
gen, eine kompakte flache Kopfkapsel mit großer Gula (ventrale
Verschlussplatte) und ein raffiniertes Rollgelenk mit dem verlänger-
ten Pronotum ergeben ein wirkungsvolles Räuberinstrumentarium.
Die Larven haben keine Tracheenkiemen, ihre Sauerstoffversor-
gung erfolgt durch Hautatmung. Foto: Peter Duelli. Länge: 12 mm

Abb. 31: Sisyridae: Sisyra nigra (RETZIUS, 1783), Österreich.
1. Larvenstadium, etwa 2 Tage alt, auf Süßwasserschwamm
(Lebendaufnahme!). Foto: Werner Weißmair. Länge: 1 mm

Abb. 32: Sisyridae: Sisyra nigra (RETZIUS, 1783), Österreich.
2. Larvenstadium, etwa 3 Tage alt. Die abdominalen Tracheen-
kiemen sind gut erkennbar. Foto: Werner Weißmair. Länge: 2 mm

Abb. 33: Osmylidae: Osmylus fulvicephalus (SCOPOLI, 1763), Larve,
Niederösterreich, Umgebung Scheibbs. Die Larve des Bachhafts lebt
im feuchten Moos und gilt als semiaquatisch; in Australien, einem
Evolutionszentrum der Osmylidae, überwiegen Arten mit
terrestrischen Larven. Foto: Franziska Anderle. Länge: 16 mm
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Abb. 34: Coniopterygidae: Coniopteryx sp., Larve, Österreich,
Steiermark. Die spitzen Saugstilette der Coniopterygidae sind
hervorragend zum Anstechen sessiler Beute, z. B. von
Insekteneiern, geeignet. Foto: Michael Stelzl. Länge: 2,5 mm

Abb. 37: Hemerobiidae: Micromus angulatus (STEPHENS, 1836), Larve,
Österreich, Steiermark. Foto: Michael Stelzl. Länge: 7 mm

Abb. 35: Mantispidae: Mantispa scabricollis
MCLACHLAN in FEDTSCHENKO, 1875, Larve L1,
Griechenland, Lesbos. Die Erstlarve der
Mantispidae ist „unauffällig“, also eine
typische Neuropterenlarve mit
funktionstüchtigen Beinen und
Mundwerkzeugen, rennt und frisst, die
berühmte Hypermetamorphose setzt erst
mit dem 2. Larvalstadium ein.
Foto: Michael Stelzl. Länge: 1,2 mm

Abb. 38: Nemopteridae, Crocinae: Tjederia namaquensis (MANSELL,
1977), Larve, Südafrika, Western Cape, Zederberg. Die Tarnung im
Sand ist perfekt, das verlängerte Pronotum und der bewegliche
„dreieckige“ Kopf erhöhen die Effizienz der Saugzangen gewaltig!
Foto: Peter Duelli. Länge: 5 mm

Abb. 36: Chrysopidae: Brinckochrysa stenoptera (NAVÁS, 1910),
Larve L1, Südafrika, Western Cape, Zederberg, Clanwilliam,
Wolfdrif. Foto: Peter Duelli. Länge: 2,5 mm

Abb. 39: Myrmeleontidae: Euroleon nostras (GEOFFROY in FOURCROY,
1785), Deutschland, Schwäbische Alb, Boll. Larventrichter, in denen
die Ameisenlöwen auf Beute lauern. Die meisten Arten sind
allerdings keine Trichterbauer. Foto: Heiko Bellmann.



466

Abb. 41: Ascalaphidae: Ascalaphus festivus
(RAMBUR, 1842), Aggregation von Larven, Senegal.
Die mit drohenden Saugzangen bewaffnete
Kolonie bietet Schutz, Kannibalismus ist von der
Evolution „eingeplant“. Foto: Michael Stelzl.
Länge: 6 mm

Abb. 45: Nemopteridae: Pterocroce
capillaris (KLUG, 1836), Puppe,
Zypern. Die eingerollten
fadenförmigen Hinterflügel – eine
gelungene platztechnische Lösung!
Foto: Michael Stelzl. Länge: 6 mm

Abb. 44: Hemerobiidae: Hemero-
bius micans OLIVIER, 1792, Puppe im
doppelwandigen Seidenkokon,
Österreich, Steiermark. Die Kokon-
seide wird in den Malpighischen
Gefäßen produziert. Foto: Michael
Stelzl. Länge: 4 mm

Abb. 43: Hemerobiidae:
Hemerobius micans OLIVIER, 1792,
Puppe, Österreich, Steiermark.
Foto: Michael Stelzl. Länge: 4 mm

Abb. 42: Coniopterygi-
dae: Coniopteryx sp.,
Puppe, Österreich, Steier-
mark. Das letzte unge-
schminkte Stadium – ist
man spontan geneigt zu
sagen, denn die adulten
Tiere sind mit Wachspar-
tikelchen weiß gepudert.
Foto: Michael Stelzl.
Länge: 2,5 mm

Abb. 40: Myrmeleontidae:
Synclisis baetica (RAMBUR, 1842),
Larve, Italien, Sardinien.
Portrait eines Ameisenlöwen.
Original-Aquarell Wilhelm
Zelenka, Wien. Länge: 20 mm
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Abb. 47:
Mantispidae:
Mantispa styriaca
(PODA, 1761),
Eigelege, Frankreich.
Die Eistiele der
Mantispidae sind
sehr kurz.
Foto: Peter Duelli.

Abb. 48:
Chrysopidae:

Dichochrysa picteti
(MCLACHLAN, 1880),

gestielte Eier,
Frankreich, Var,
Carcès. Über die
Bedeutung der

Eisträuße wurde viel
gerätselt, offen-
sichtlich ist eine

Schutzfunktion damit
verbunden.

Foto: Peter Duelli.

Abb. 46: Sisyridae: Sisyra nigra (RETZIUS, 1783), Österreich.
Eigelege (3 Einzeleier) auf Zweig, mit Gespinst bedeckt.
Foto: Werner Weißmair.

Abb. 49: Chrysopidae: Nineta flava (SCOPOLI, 1763), gestielte,
straußartig gebündelte Eier, Schweiz, Zürich. Das Sekret der Eistiele
wird in den Malpighischen Gefäßen produziert und von besonderen
Spinndrüsen zu einem schnell erhärtenden Faden gesponnen.
Foto: Peter Duelli.

Abb. 50: Chrysopidae: Chrysoperla mediterranea (HÖLZEL, 1972),
gestieltes Ei auf Nadelspitze von Pinus sylvestris, Schweiz, Wallis,
Pfynwald. Ästhetik pur! Foto: Peter Duelli.

Abb. 51: Chrysopidae: Anomalochrysa frater PERKINS, 1899, USA,
Hawaii. Abnormal ungestielte Eier auf Koablatt. Foto: Ken Hagen,
Fotoarchiv Peter Duelli.



3. Das goldene Zeitalter –
eine Paläoidylle?

Im Perm gab es sie alle schon … ist zum geflügelten
Wort geworden – fossil nachgewiesen ist allerdings nur
die Ordnung Neuroptera mit den Permoberothidae und
Permithonidae. Dass es auch die Schwestergruppen Me-
galoptera und Raphidioptera gegeben haben muss, ist
legitime, folgerichtige Hypothese. „Die einzige reliktäre
Linie der Holometabola bilden – neben den Meco-
pteroidea – die drei Ordnungen der Neuropterida …“
heißt es jüngst in GRIMALDI & ENGEL (2005), wo auch
die Literaturzitate zu vielen der im folgenden erwähnten
Taxa zu finden sind.

Die Fossilgeschichte der Raphidiopteren wurde erst-
mals in ASPÖCK H. et al. (1991) auf der Basis einer kom-
mentierten Liste aller beschriebenen Arten zusammen-
gefasst. Ein rezentes Update ist in ENGEL (2002a) zu fin-
den. Die ältesten sicher als Raphidioptera zu identifizie-
renden Fossilien gibt es erst seit dem frühen Jura, alle äl-
teren, teilweise mit dem Suffix Raphidiidae (Permora-
phidiidae, Sojanoraphidiidae) geschmückten Fossilien
erwiesen sich als zu anderen Ordnungen gehörig. Aller-
dings – wie eingangs erwähnt – lassen Nachweise der
Neuroptera aus dem Perm auf einen ebenfalls permi-
schen Ursprung der Raphidioptera schließen, was ja
auch der bedeutende amerikanische Paläoentomologe
CARPENTER (1992) in seinem letzten zusammenfassen-
den Werk und auch früher schon längst eingefordert
hat. Eine wahre und auch fossil gut belegte globale Blü-
te erfuhren die Kamelhalsfliegen jedenfalls im Mesozoi-
kum. Die Priscaenigmatidae wurden als die urtümliche-
ren Priscaenigmatomorpha (siehe jedoch unten) allen
übrigen fossilen Raphidiopteren, den Raphidiomorpha

(das sind die Baissopteridae, die Alloraphidiidae und die
Mesoraphidiidae sowie die rezenten Familien Raphidii-
dae und Inocelliidae) gegenübergestellt (GRIMALDI &
ENGEL 2005). Ob diese Familien tatsächlich monophy-
letische Gruppen sind, wird durchaus noch diskutiert.
Die Funde entstammen dem späten Jura und der frühen
Kreide Europas, Asiens, Nord- und Südamerikas (MAR-
TYNOV 1925, OSWALD 1990, REN 1997, ENGEL 2002a,
WHALLEY 1985, WILLMANN 1994) (Abb. 54, 55). Be-
merkenswerterweise gab es im Mesozoikum – im Unter-
schied zu heute – Kamelhalsfliegen in feuchttropischem
Ambiente! Es muss aber auch schon damals kälteadap-
tierte Arten auf der Nordhemisphäre gegeben haben,
die schließlich das Überleben der Ordnung nach der
Endkreide-Katastrophe ermöglichten. Dieses berühmt-
berüchtigte K/T-Event ist mehrfach dokumentiert. Die
heutige, auf die Nordhemisphäre beschränkte Verbrei-
tung der Kamelhalsfliegen findet darin jedenfalls ihre
plausibelste Hypothese (Literatur in ASPÖCK H. 1998,
2000, siehe auch Kapitel 6). Dass Raphidiopteren zu
Recht als lebende Fossilien bezeichnet werden, demons-
trieren zwei Bilder (Abb. 60), die verblüffender nicht
sein könnten. Und so erscheinen uns daher auch die
bisher bekannt gewordenen Bernstein-Raphidiopteren
– je nach dem Blickwinkel – als ganz modern oder eben
uralt. Zwei Nachweise stammen aus Kreide-Bernstei-
nen: Nanoraphidia electroburmica ENGEL, 2002 von My-
anmar (ENGEL 2002a) und Mesoraphidia luzzii GRIMALDI,
2000 von New Jersey (GRIMALDI 2000). Neben tertiären
Abdrücken aus Florissant, Colorado, aus dem Über-
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Abb. 53:
Ascalaphidae:
Ascalaphus
festivus
(RAMBUR, 1842),
Senegal. Y bei
der Eiablage.
Foto: Michael
Stelzl.

Abb. 52: Hemerobiidae: Micromus variegatus (FABRICIUS, 1793),
gestieltes Ei auf Zea mais, Schweiz, Aargau, Roche-Areal bei Stein-
Sisseln. Hemerobiidae haben ungestielte Eier. Diese abnorme
Stielbildung kann als Unterstützung der Hypothese interpretiert
werden, dass Hemerobiideneier sekundär ungestielt sind. Foto:
Peter Duelli.



gangsbereich Eozän-Oligozän (ENGEL 2002a, 2003), aus
Frankreich, aus dem Miozän (NEL 1993) und von Bri-
tish Columbia, aus dem Oligozän (HANDLIRSCH 1910)
gibt es mehrere Nachweise aus dem Baltischen Bern-
stein (CARPENTER 1956, ENGEL 1995, WEITSCHAT &
WICHARD 2002). Zwei Funde aus dem Baltischen Bern-
stein verdienen besondere Erwähnung, da erstmals auch
die männlichen Genitalsegmente, die ja gewichtige sys-
tematische Kriterien stellen, gut erhalten sind: Succino-
raphidia exhibens ASPÖCK U. & H. ASPÖCK, 2004, eine
Art der Raphidiidae (Abb. 56, 57), und Succinofibla
aperta ASPÖCK U. & H. ASPÖCK, 2004 (Abb. 58, 59),
eine Inocelliidae-Spezies (ASPÖCK U. & H. ASPÖCK

2004). Succinoraphidia exhibens repräsentiert die neu be-
gründete Unterfamilie Succinoraphidiinae, die den Ra-
phidiinae (das sind alle übrigen Mitglieder der Familie
Raphidiidae) als Schwestergruppe gegenübersteht. Eine
weitere Konsequenz dieser Untersuchung ist auch der
Ausschluss der Familie Priscaenigmatidae (siehe oben)
aus den Raphidioptera.

Seltsam genug, gerade die wuchtigsten unter den
Netzflüglern, die Megaloptera sind fossile Rarissima.
Zwar gibt es spärliche Nachweise aus dem Perm Russ-
lands (Parasialidae) und auch Corydaliden-ähnliche
Larven aus dem Perm (PONOMARENKO 1977, 2000). Pa-
rasialidae werden heute als Stammgruppe der Ordnung
interpretiert (ANSORGE 2001), die wenigen übrigen be-
schriebenen Fossilfunde, so auch die triassischen Eu-
chauliodidae aus Südafrika, werden anderen Insekten-
ordnungen zugeordnet. Die einzigen sicheren Nachwei-
se von adulten Corydalidae gibt es aus dem Baltischen
Bernstein (WEITSCHAT & WICHARD 2002). Auch die
Familie Sialidae wird erst im Bernstein häufiger nachge-
wiesen: im Baltischen Bernstein (WICHARD 1997) und
in eozänem französischem Bernstein (NEL et al. 2002a).
Die Literatur über Abdrücke von Sialiden jüngeren Da-

tums (von Australien, der Türkei, Frankreich, Deutsch-
land, einschließlich subfossiler Nachweise) ist in GRI-
MALDI & ENGEL (2005) zusammengefasst. Eine jüngst aus
dem Baltischen Bernstein beschriebene Sialide, Sialis
(Protosialis) voigti (WICHARD & ENGEL 2006), erhöht die
Zahl der Bernstein-Megalopteren auf sieben!

Die Neuroptera, rezent die heterogenste und größte
Gruppe der Neuropterida, sind nach allem, was fossile
Lagerstätten ahnen lassen, in geologischer Vergangen-
heit von noch viel größerer Diversität gewesen. Der äl-
teste Nachweis, die Permithonidae, aus dem späten Perm
Eurasiens, dürften Stammgruppen-Vertreter gewesen
sein, sie werden auch als Protoneuroptera bezeichnet.

Die Nevrorthidae, Schwestergruppe aller übrigen
Familien der Ordnung Neuroptera, sind fossil nur spär-
lich dokumentiert. Erste Nachweise (imaginal und lar-
val) aus dem Baltischen Bernstein, Rophalis relicta (HA-
GEN in BERENDT, 1856), waren zunächst unter den Sisy-
ridae versteckt, ehe sie richtig zugeordnet wurden (NEL

& JARZEMBOWSKI 1997, WEITSCHAT & WICHARD 2002).
Anlässlich der Beschreibung von Ascalaphidae, Nym-
phidae und Psychopsidae aus dem Baltischen Bernstein
erwähnt MACLEOD (1970), unter diesem Material auch
24 (!) Nevrorthidae entdeckt zu haben. Sie wurden nie
beschrieben, die Nachricht von ihrem Vorkommen
weitab von der heutigen Verbreitung der Nevrorthidae
ist allerdings sensationell genug. Eine Larve aus der
Mittleren Kreide von Myanmar, die mit Vorsicht als
Nevrorthidae interpretiert wird (GRIMALDI & ENGEL

2005), ist biogeographisch von noch größerer Brisanz
(siehe Kapitel 6) für die heute extrem disjunkt verbrei-
tete Familie.

Der älteste Nachweis einer Sisyride – aus der frühen
Kreide Brasiliens: Santana-Formation (MARTINS-NETO

1997) – ist nach GRIMALDI & ENGEL (2005) als incertae
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Abb. 54: Fossile Raphidiopteren-Spezies aus der Unteren Kreide
(Santana Formation), Brasilien, Ceará, Plattenkalkbrüche von Noca
Olinda, nahe Juazeiro. VFlL: 11 mm. Coll. H. & U. Aspöck

Abb. 55: Fossile Raphidiopteren-Spezies aus der Unteren Kreide,
Brasilien, Araripe, ca. 110 Mio. Jahre. VFlL: 14 mm. Coll. H. & U.
Aspöck



sedis einzustufen, da keine diagnostischen Merkmale er-
halten sind. Eindeutige Sisyridae sind aus eozänem
Bernstein Frankreichs und aus dem Baltischen Bern-
stein bekannt (NEL & JARZEMBOWSKY 1997, NEL et al.
2002b).

Die nur als Flügel erhaltenen triassischen Osmyliti-
dae könnten als Stammgruppe der übrigen Familien in-
terpretiert werden, von Osmylidae gibt es durchaus üp-
pige Fossilfunde, sie reichen vom späten Jura bis ins spä-
te Känozoikum. Anlässlich der Redeskription von Li-
thosmylidia RIEK hat sich LAMBKIN (1988) mit der Pro-
blematik diverser Fügelreste auseinandergesetzt.

Die ältesten Nachweise von Coniopterygidae, Aleu-
ropteryginae, stammen aus dem späten Jura Kasachstans
(MEINANDER 1975). Alle übrigen Funde stammen (mit
Ausnahme eines Abdrucks aus dem Oligozän Frank-
reichs) aus kreidezeitlichen (MEINANDER 1998, WHAL-
LEY 1980, AZAR et al. 2000, GRIMALDI 2000, ENGEL

2002b, 2004b) und tertiären Bernsteinen (MEINANDER

1998, DOBOSZ & KRZEMINSKI 2000).

Der einzige Nachweis fossiler Dilaridae liegt aus
dem Baltischen Bernstein vor (ENGEL 1999): Cascadilar
eocenicus ENGEL, 1999, ein Männchen, wie aus den pek-
tinaten Antennen geschlossen werden kann.

Auch die viel robusteren Mantispidae sind fossil nur
spärlich vertreten. Die ältesten Funde stammen aus dem
späten Jura von Kasachstan (LAMBKIN 1986). Aus krei-
dezeitlichen Ablagerungen wurden von MAKARKIN

(1990, 1996) Drepanicinae beschrieben, Mantispinae
sind seit dem Oligozän und Miozän bekannt (NEL

1988). Besonders erwähnenswert ist Mantispidiptera hen-
ryi aus Spätkreide-Bernstein von New Jersey (GRIMALDI

2000) mit halterenartigen Hinterflügeln.

Rhachiberothidae, heute auf das subsaharische Afri-
ka beschränkt, dürften während der Kreidezeit und ver-
mutlich auch im Paläogen weltweit verbreitet gewesen
sein und sind vermutlich im Übergang Eozän-Oligozän
weitgehend verschwunden. Fossil gibt es sie aus dem
Kreidebernstein des Libanon (WHALLEY 1980), von
Frankreich (SCHLÜTER 1978), New Jersey (GRIMALDI
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Abb. 56-59: (1) Raphidiidae: Succinoraphidia exhibens U. ASPÖCK & H. ASPÖCK, 2004, Holotypus =, Baltischer Bernstein. VFlL: 8,5 mm.
Kamelhalsfliegen sind Rarissima im Baltischen Bernstein. (2) Raphidiidae: Succinoraphidia exhibens U. ASPÖCK & H. ASPÖCK, 2004,
Holotypus =, Baltischer Bernstein. Abdomen, ventral. Bei diesem Tier sind auch die taxonomisch und systematisch so wichtigen
Genitalsegmente so gut erhalten, dass phylogenetische Schlussfolgerungen möglich sind. (3) Inocelliidae: Succinofibla aperta U. ASPÖCK &
H. ASPÖCK, 2004, Holotypus =, Baltischer Bernstein. Ventral. VFlL: 9 mm. (4) Inocelliidae: Succinofibla aperta U. ASPÖCK & H. ASPÖCK, 2004,
Holotypus =, Baltischer Bernstein. Abdomen, dorsal. Auch bei diesem Individuum sind die Genitalsegmente sensationell gut erhalten.
Foto: Alice Schumacher. Aus ASPÖCK U. & H. ASPÖCK (2004). Mit freundlicher Genehmigung von Blackwell Publishing.



2000) und Myanmar (ENGEL 2004). Ein Nachweis aus
dem Baltischen Bernstein (WHALLEY 1983, ENGEL

2004a) belegt ebenfalls Vorkommen außerhalb Afrikas.

Die frühesten sicheren Nachweise von Berothidae
stammen aus libanesischem (WHALLEY 1980), burmesi-
schem (GRIMALDI et al. 2002), New Jersey- (GRIMALDI

2000) und kanadischem (KLIMASZEWSKI & KEVAN

1986) Kreide-Bernstein, obwohl – wie eingangs er-
wähnt – die jurassischen Mesithonidae möglicherweise
urtümliche Berothidae sind. Nachweise im Paläogen
stammen aus dem Baltischen Bernstein (KRÜGER 1923,
WEITSCHAT & WICHARD 2000).

Chrysopidae sind seit dem frühen Jura und mehr-
fach im Miozän nachgewiesen (die Literatur dazu ist in
GRIMALDI & ENGEL 2005 zusammengefasst). Im Balti-
schen und Dominikanischen Bernstein sind sie spärlich
(WEITSCHAT & WICHARD 2002).

Hemerobiidae sind aus dem späten Jura Kasachstans
und aus der frühen Kreide Chinas bekannt (OSWALD

1993a). Häufiger findet man sie im Baltischen (KRÜGER

1923, WEITSCHAT & WICHARD 2002) und im Domini-
kanischen Bernstein (OSWALD 1999) und in Abdrücken
aus dem Eozän und Oligozän.

Polystoechotidae sind aus dem Jura und der Frühen
Kreide Asiens, Australiens und Europas bekannt, ihre
heutige Beschränkung auf Gebiete in der Nearktis und
in Chile demonstriert die dramatische Beinahe-Auslö-
schung dieser Gruppe. Ein ähnliches Schicksal betrifft
offensichtlich auch die heute sehr disjunkt vorkommen-
den Ithonidae und ihre montanen, als Rapismatidae be-
schriebenen Taxa (siehe Kapitel 6). Bisher sind keine
Fossilfunde von Ithonidae bekannt.

Die Familien der Myrmeleontiformia, des am besten
begründeten Monophylums innerhalb der Neuroptera,
haben je ihre eigene spektakuläre Fossilgeschichte. Die
heute reliktär verbreiteten Psychopsidae sind fossil ein
beinahe globales Phänomen, bekannt aus der späten
Trias von Australien und Afrika, dem Jura/Kreide-Über-
gang von Asien, Nordamerika und Südamerika, dem
Eozän von Europa und Nordamerika (MARTINS-NETO

2000, GRIMALDI 2000, ANDERSEN 2001). Nemopteridae
sind fossil nicht nur aus der frühen Kreide Südamerikas
bekannt (MARTINS-NETO 2000), sondern auch aus dem
Paläogen (Übergang Eozän-Oligozän) Nordamerikas
(Florissant: Colorado) (COCKERELL 1907, PIERCE &
KIRKBY 1959). Sie fehlen rezent in Nordamerika, aber z.
B. auch auf der Apenninnen-Halbinsel. Die heute auf
Neuseeland und Australien beschränkten Nymphidae
sind fossil aus dem Jura Eurasiens (CARPENTER 1929,
PANFILOV 1980) und aus dem Baltischen Bernstein
(KRÜGER 1923, MAC LEOD 1970) bekannt.

Myrmeleontidae wurden aus dem Oberen Jura bzw.
der Unteren Kreide von China (REN & GUO 1996), von
Brasilien (MARTINS-NETO 2000) und von Israel (DO-
BRUSKINA & al. 1997) dokumentiert. Zahlreiche Funde
können nicht mit Sicherheit klassifiziert werden. Aus
dem Tertiär liegt auch ein Vertreter der Gattung Den-
droleon vor (STATZ 1936). Sonderbarerweise sind Asca-
laphidae fossil nur spärlich aus dem Tertiär Europas und
dem Fernen Osten Russlands vertreten (NEL 1991, MA-
KARKIN 1998). Aus dem Baltischen Bernstein liegt die
Beschreibung einer Larve vor (MACLEOD 1970).

Diverse ausgestorbene Familien des Myrmeleonti-
formia-Komplexes sind nur als Flügelabdrücke erhalten.
Eine Ausnahme bilden die spektakulären, teilweise gut
erhaltenen Kalligrammatidae aus dem Jura und der frü-
hen Kreidezeit Europas und Zentralasiens. Mit einer
Flügelspannweite von über 24 cm gehören sie zu den
größten bekannten Neuropteren. Ihre Augenflecken
beflügeln die Phantasie von Paläo- und Rezententomo-
logen gleichermaßen (siehe Kapitel 7.8 und Abb. 139).
Ihre auffällige „Vena triplica“ (apikale Vereinigung von
Subcosta, Radius, und Radiussektor im Hinterflügel) as-
soziiert sie mit dem Psychopsidae-Nemopteridae-Cladus.
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Abb. 60: Wie sie einander gleichen – das fossile Raphidiopteren-Y
(VFlL: 18 mm), aus ober-jurassischen, ca. 140 Millionen Jahre alten
Ablagerungen in Liaoing (China) und die einheimische Dichrostigma
flavipes (STEIN, 1863) (VFlL: 18 mm), Niederösterreich, Dürnstein, bei
der Eiablage! Kamelhalsfliegen sind Paradebeispiele für lebende
Fossilien. Foto: Horst Aspöck und Hubert Rausch.



4. Turnier der Stammbäume

Ernst Heinrich Philipp August HAECKEL (1834-
1919) (Abb. 61) gilt als Vater des biologischen Stamm-
baums, seine ersten Stammbäume waren tatsächlich
baumförmig und sehr romantisch, inspiriert wurde er
durch die Stammbäume seines Sprachwissenschaften be-
treibenden Freundes. Der erste und bis heute wohl be-
rühmteste Stammbaum der Insekten geht auf den Wie-
ner Paläontologen und Phylogenetiker Anton HAND-
LIRSCH (1865-1935) (Abb. 62), der im Naturhistori-
schen Museum Wien wirkte, zurück. Sein viel zitiertes
Opus magnum „Die fossilen Insekten und die Phylogenie
der rezenten Formen“ von 1906-1908 hat Generationen
inspiriert. Auf diesem Werk und späteren Ergänzungen
basiert auch der „Stammbaum der Insekten nach A.
HANDLIRSCH (1934)“ (Abb. 63), der jahrzehntelang und
bis zuletzt, nostalgisch geliebt, in der Schausammlung
des Naturhistorischen Museums hing. Heute leuchtet an
dieser Stelle ein moderner Stammbaum (Abb. 64), der
sich an dem großen Entomologen und Phylogenetiker
Willi HENNIG (1913-1967) orientiert und in den natür-
lich ganz rezente Expertisen eingeflossen sind (KRISTEN-
SEN 1991, 1995 und – was die drei Ordnungen der Neu-
ropterida betrifft – ASPÖCK U. et al. 2001).

Einer der ältesten, der Ordnung Neuroptera gewid-
meten Stammbäume geht auf den Australier Robin
John TILLYARD (1881-1937) zurück (Abb. 66). Er lässt
Myrmeleontidae, Ascalaphidae, Nymphidae und Ne-
mopteridae als Verwandtschaftsgruppe abzweigen, ver-
kennt jedoch die Zugehörigkeit der Psychopsidae zu die-
ser Gruppe völlig. Die fast willkürlich erscheinende Ver-
teilung der übrigen Familien überrascht, wenn man das
reiche Neuropteren-Opus dieses Autors kennt. Auch
der Stammbaum der Neuroptera von HANDLIRSCH

(Abb. 65) hat heute nur noch historische Bedeutung.
Der seiner Zeit weit vorauseilende, genial moderne
Stammbaum der Neuroptera des 27-jährigen WITHY-
COMBE (1925) (Abb. 67) beruht – und das ist wesentlich
– vorwiegend auf larvalen Merkmalen. Der viel zu früh
verstorbene Cyril Luckes WITHYCOMBE (1898-1926) hat

nicht nur die Monophylie der Myrmeleontiformia er-
kannt, sondern auch jene der Mantispidae, Dilaridae
und Berothidae. Die basale Abzweigung der Ithonidae
(völlig getrennt von den – wie wir heute wissen – ver-
wandten Polystoechotidae) und der Coniopterygidae
geht allerdings ebenfalls auf WITHYCOMBE zurück und
wurde zum Dogma.

Auch nach der „Hennigianischen Wende“ der Sys-
tematik, also der konsequenten Einforderung monophy-
letischer Gruppen, die auf eine gemeinsame Stammart
zurückgehen, alle Arten umfassen und auf gemeinsamen
abgeleiteten Merkmalen (Synapomorphien) begründet
sind, und dem Erscheinen der Beiträge von Willi Hen-
nig zum System der Insekten (HENNIG 1953, 1969,
1981) gelten die Coleoptera (Käfer) ganz traditionell als
Schwestergruppe der Neuropterida. Synapomorphien
dafür liefern nach neueren Ergebnissen Strukturen des
Ovipositors (MICKOLEIT 1973) und Elemente der Flügel-
gelenkung (HÖRNSCHEMEYER 1998), Hafteinrichtungen
der Tarsen, allerdings mit Coleoptera + Strepsiptera
(BEUTEL & GORB 2001), und natürlich auch molekula-
re Parameter (WHITING et al. 1997). Die Monophylie
der Neuropterida, also der drei Ordnungen Raphidio-
ptera, Megaloptera und Neuroptera, ist ebenfalls längst
Tradition und ohne Alternative, aber dennoch schwer
zu begründen (Literatur und Argumentation sind in
ASPÖCK U. & H. ASPÖCK 2005a, b, c, d zusammenge-
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Abb. 61: Porträt von Ernst Haeckel (1834-1919), 155x89 cm, Öl auf Leinwand, von
Eduard Daelen (1848-1923). Das Bild, das die geistige Größe des alten Ernst Haeckel in
geradezu verklärter Schönheit ausstrahlt, wurde 1998 auf einer Auktion in Konstanz

verkauft und gelangte schließlich in den Besitz des Stuttgarter Antiquars Ulrich Engel,
der es mehreren deutschen Instituten und Museen zum Kauf anbot. Bedingt durch

finanzielle Knappheit sah sich keine dieser Institutionen imstande, das Bild zu kaufen.
Anlässlich der Tagung der Gesellschaft für Biologische Systematik im September 2004

besuchte einer von uns (H.A.) das Antiquariat Engel & Co., sah das Bild und war
hingerissen. Herr Engel bot es zu einem sehr moderaten Preis an, die

außergewöhnliche Größe des Bildes verhinderte letztlich jedoch einen Privatankauf.
Nach Wien zurückgekehrt, machte H.A. den Generaldirektor des Naturhistorischen

Museums, Univ.-Prof. Dr. Bernd Lötsch, auf das Bild und auf die kaum wiederkehrende
Möglichkeit, es zu erwerben, aufmerksam. Prof. Lötsch entschloss sich sofort zum
Kauf, Herr Engel brachte das Bild persönlich nach Wien. So schmückt es heute den

Ernst Haeckel-Saal im Haus am Ring. Foto: Alice Schumacher.



fasst). Es geht dabei unter anderem um Gemeinsamkei-
ten, die Sklerit-Nähte, den Ovipositor und die Kom-
plexaugen betreffen – ein gutes Beispiel dafür, dass es
nicht immer auf plakative und auffällige Merkmale an-
kommt, sondern auf sogenannte konstitutive Merkmale,
die eben auch unscheinbar und versteckt sein können.

Bis in die jüngste Zeit galten Raphidioptera und Me-
galoptera als Schwestergruppen, ganz offensichtlich auf
der Basis primitiver Ähnlichkeiten. Ein Schwestergrup-
penverhältnis Megaloptera+Neuroptera ist auf Grund
folgender Argumente jedoch überzeugender: Im Kontext
der Hypothese aquatischer Larven einer gemeinsamen
Stammart haben nicht nur Megaloptera diese beibehal-
ten, sondern auch ein Teil der Neuroptera, nämlich
Nevrorthidae und Sisyridae. Die Larven der übrigen Fa-
milien sind terrestrisch geworden, also zum Landleben
übergegangen. Wie sie dabei mit dem Problem Austrock-
nung zu Rande kommen, ist im Kapitel 7.1 zu lesen.

Ein weiteres gemeinsames abgeleitetes larvales
Merkmal der Megaloptera und Neuroptera betrifft die
Versenkung der Maxillenbasen in die Kopfkapsel und
die Verlängerung der Stipites. Bei den Megaloptera ist
es dabei geblieben, bei den Neuroptera wurde die be-
rühmte Saugzange (Kapitel 7.2) evolviert, für die die ge-
nannten Merkmale Voraussetzung waren.

Synapomorphien in den Genitalskleriten, vor allem
der Männchen, liefern weitere Argumente für das
Schwestergruppenverhältnis von Megaloptera und Neu-
roptera (ASPÖCK U. 1992, 1993, 1995, ASPÖCK U. et al.
2001).

Die Aufdeckung der Sonderstellung der Nevrorthi-
dae auf der Basis larvaler Kopfmerkmale, zunächst als

Schwestergruppe der Myrmeleontiformia (ASPÖCK U.
1992) und schließlich als Schwestergruppe der Myrme-
leontiformia + Hemerobiiformia, also aller übrigen Fa-
milien der Neuroptera (ASPÖCK U. et al. 2001), hat Fu-
rore gemacht und ist in zahlreiche Übersichtsarbeiten
eingegangen, zuletzt in das grandiose Buch „Evolution
of Insects“ von GRIMALDI & ENGEL (2005). Dazu muss
man wissen, dass die Imagines der Nevrorthidae für den
unbefangenen Beobachter den Hemerobiiden durchaus
ähnlich sehen, dort wurde Nevrorthus zunächst auch an-
gesiedelt. Wegen der aquatischen Larven und auch ei-
ner habituellen Ähnlichkeit der Adulten mit Sisyridae
waren Nevrorthidae lange Zeit in dieser Familie ver-
senkt. Erfolgshabitus dreier nicht miteinander verwand-
ter Familien – ein interessantes Phänomen (siehe auch
Kapitel 7.8)!

Und dann kamen die Moleküle … Im molekularsys-
tematischen Labor des Naturhistorischen Museums
Wien wurden die Hemerobiiformia zerrissen (HARING

& U. ASPÖCK 2004). Wir haben diesen Konflikt als
„Morphological Evidence and the Molecular Advocatus
Diaboli“ diskutiert (ASPÖCK U., ASPÖCK H. & HARING

2003) und stellen uns dieser Herausforderung (Abb. 68,
69). In einem allerjüngsten Ansatz (ASPÖCK U. & H.
ASPÖCK 2007) wurde die Homologie der Genitalseg-
mente in den Stammbaumkonflikt eingebracht (Abb.
70), plausible Ergebnisse, wie die unabhängige Abzwei-
gung der Sisyridae und Osmylidae, wurden bestätigt,
Ungereimtheiten wurden im Sinne der morphologi-
schen Analyse (ASPÖCK U. et al. 2001) korrigiert. Neue
Hypothesen, wie etwa das Schwestergruppenverhältnis
des Polystoechotiden-Cladus mit den Myrmeleontifor-
mia, exponieren sich selbst und fordern zur Falsifizie-
rung auf – als Katalysatoren, die einander ablösen. Die
Coniopterygidae als mögliche Schwestergruppe des Di-
lariden-Cladus und die Ithonidae, mittlerweile als
Schwestergruppe der Polystoechotidae etabliert, wurden
jedenfalls vom Dogma, basale „offshoots“ zu sein, be-
freit.
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Abb. 62: Anton Handlirsch, 1865 (Wien) – 1935 (Wien). Auf Wunsch seines Vaters
studierte er zunächst Pharmazie, seine schon in früher Jugend manifeste
Begeisterung für Insekten und seine herzliche Beziehung zu Friedrich Brauer, der ihm
ein väterlicher Freund wurde, bedingten indes, dass sein weiterer Lebensweg durch
die Entomologie geprägt wurde. 1892 wurde er wissenschaftlicher Assistent am
Naturhistorischen Museum in Wien und blieb dem Haus bis zu seinem Tode treu.
Anton Handlirsch war der Nachfolger von Friedrich Brauer und der Vorgänger von
Max Beier in der entomologischen Abteilung des Museums. 1923 wurde er
Ehrendoktor der Universität Graz, 1924 habilitierte er sich an der Universität Wien
und wurde 1931 zum ao. Universitätsprofessor ernannt. 1906-1908 erschien das Opus
magnum von Anton Handlirsch „Die fossilen Insekten und die Phylogenie der
rezenten Formen“, das ihn als genialen Wissenschaftler auswies. Er gilt mit Recht als
Begründer der Paläoentomologie, und er war ohne Zweifel einer der bedeutendsten
Zoologen, die Österreich hervorgebracht hat. (Biographie: BEIER 1935)
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5. Spröde Moleküle

Die weltweit erste speziell den Neuropterida gewid-
mete molekularsystematische Analyse (HARING & U.
ASPÖCK 2004) stammt aus Österreich, aus dem Labor für
molekulare Systematik des Naturhistorischen Museums
Wien. Die Ergebnisse (siehe Kap. 4) unterstützen die ho-
lomorphologischen Hypothesen zu großem Teil, so das
Schwestergruppenverhältnis Megaloptera + Neuroptera,
Nevrorthidae als Schwestertaxon der übrigen Neuropte-
ra, Monophylie der Unterordnung Myrmeleontiformia.
Die Zerreißung der Unterordnung Hemerobiiformia lie-
fert einerseits alternative, mehr als nur heuristisch inte-
ressante, vielversprechende Ansätze (siehe Kapitel 4),
andererseits unplausible Positionen, die auf teilweise ge-
ringe Eignung der gewählten Gene schließen lassen.

Es wurden zwei mitochondriale Gene sowie zwei
Kerngene auf ihre Brauchbarkeit für diese phylogeneti-
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Abb. 65: Stammbaum der Neuroptera von Anton HANDLIRSCH (1906-
1908), der heute nur noch historische Bedeutung hat.

Abb. 66: Stammbaum der Neuroptera von Tillyard aus MEINANDER

(1972). Ein Teil der heutigen Myrmeleontiformia ist (wie übrigens auch
beim Stammbaum von Anton Handlirsch) bereits erfasst, die
Zugehörigkeit der Psychopsidae wird hingegen völlig verkannt.

Abb. 67: Stammbaum der Neuroptera von
WITHYCOMBE (1925). Der seiner Zeit weit vorauseilende
und viel zu jung verstorbene Withycombe legt seinem
Stammbaum vorwiegend larvale Merkmale zu
Grunde. Er dokumentiert nicht nur die Monophylie
der Myrmeleontiformia, sondern er erkennt auch die
nahe Verwandtschaft der Mantispidae, Dilaridae und
Berothidae. Die heute nicht mehr haltbare
Bezeichnung der Ithonidae und Coniopterygidae als
„early offshoots“ geht allerdings ebenfalls auf
Withycombe zurück und wurde zum Dogma.



sche Analyse getestet. Die beiden Kerngene, die den
Translations-Elongationsfaktor 1α (EF1α) und die ribo-
somale 18S rRNA (18S) kodieren, erwiesen sich als un-
geeignet. In den 18S-Sequenzen sind die gut alinierba-
ren Abschnitte sehr stark konserviert und enthalten da-
her eine zu geringe Zahl phylogenetisch informativer
Nukleotidsubstitutionen. Andererseits sind die varia-
blen Bereiche so divergent, dass ein sinnvolles Align-

ment nicht mehr möglich ist und sie daher für die
Stammbaumerstellung ebenfalls nicht verwendet wer-
den können. Das zweite nukleäre Gen (EF1α) ist, wie
sich im Laufe der Analyse herausstellte, in mehr als nur
einer Kopie im Genom vorhanden. Da dies die Gefahr
des Vergleichs metaloger Sequenzen birgt, erscheint die-
ses Gen – zumindest nach derzeitigem Wissensstand –
nicht brauchbar.
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Abb. 68: Holomorphologi-
scher (links) versus moleku-
larsystematischer Stamm-
baum (rechts) der Neuro-
pterida nach ASPÖCK U.,
PLANT & NEMESCHKAL 2001 /
HARING & ASPÖCK 2004. Kon-
formität (grüne Pfeile) be-
steht im Schwestergruppen-
verhältnis Megaloptera +
Neuroptera und dem Mono-
phylum Myrmeleontiformia.
Diskrepanzen (rote Pfeile)
ergeben sich durch die Auf-
lösung der Hemerobiiformia
in der molekularen Analyse.
(Zum Zeitpunkt der Erstel-
lung der molekularen Ana-
lyse waren von Nymphidae
und Rhachiberothidae keine
Sequenzdaten verfügbar. In-
zwischen wurden die Rha-
chiberothidae molekular-
biologisch analysiert, wobei
das Schwestergruppenver-
hältnis zu den Berothidae
bestätigt werden konnte).

Abb. 69:
Holomorphologischer versus
molekularsystematischer
Stammbaum der
Neuropterida nach ASPÖCK

U., PLANT & NEMESCHKAL 2001
/ HARING & ASPÖCK 2004. Die
Auflösung der
geschlossenen Kopfkapsel
zum „Maxillenkopf“ wird in
der holomorphologischen
Analyse als Autapomorphie
der Hemerobiiformia
interpretiert. Im Modell der
paraphyletischen
Hemerobiiformia der
molekularen Analyse wurde
die Kopfkapsel mindestens
dreimal unabhängig zum
Maxillenkopf aufgelöst.



Die mitochondrialen Gene für die Untereinheit 3
der Cytochrom-c Oxidase (COX3) bzw. für die riboso-
male 16S rRNA (16S) bieten den Vorteil, dass sie leicht
zu isolieren sind und aufgrund der höheren Mutations-
rate im mitochondrialen Genom eine hohe Variabilität
zeigen. Allerdings erwiesen sich diese beiden Gene als
zu variabel für die Auflösung der tieferen Verzweigun-
gen der Stammbäume. Hier verhindert das Problem der
Sequenzsättigung die molekular-phylogenetische Ana-
lyse der frühen Aufspaltungsereignisse.

Für die Zukunft bleibt die Suche nach weiteren, als
Markersequenzen geeigneten Kerngenen die Herausfor-
derung schlechthin. Es gilt, molekulare Merkmale zu
finden, die für den evolutionären Zeitrahmen der frü-
hen Diversifikation der Neuropterida phylogenetisch
informativ sind.

Um es auf den Punkt zu bringen: Nicht die Molekü-
le sind spröde, die Neuropterida sind es!

6. Neuropterida weltweit –
biogeographische Facetten

Neuropterida tummeln sich über den Globus, doch
nur von den wenigsten kennen wir die Verbreitungs-
areale genau, ganz im Gegenteil, von manchen Arten
kennen wir nur einen Punkt ihres Vorkommens, näm-
lich den bei der Erstbeschreibung genannten Locus ty-
picus. Viele Arten werden ausgestorben sein, bevor wir
sie chorologisch erfasst haben, zahllose unbeschriebene

unentdeckte Arten werden ausgerottet sein, ehe wir sie
entdeckt haben. Die sich uns heute präsentierende Ver-
breitung von Arten ist nicht zufällig so wie sie ist, son-
dern bedingt durch kausalhistorische und ökologische
Zusammenhänge. Klimaänderungen der jüngsten Zeit,
der jüngeren (z. B. Pleistozän) und älteren Vergangen-
heit (der Zeit der Kontinentaldrift) haben die rezente
Verbreitung entscheidend geprägt. Ausgewählte Bei-
spiele sollen dies erläutern.

6.1. Raphidioptera – Phönix aus der Asche?

Die heutige, auf die Nordhemisphäre beschränkte
Verbreitung der Kamelhalsfliegen (Abb. 71) ist vermut-
lich das Ergebnis einer Katastrophe. Vor etwa 65 Millio-
nen Jahren, also zum Ende der Kreidezeit, stürzte ein
Asteroid von vielleicht 10 km Durchmesser mit einer
Geschwindigkeit von 20-40 km/sec an der Nordküste
der in den Golf von Mexiko ragenden Halbinsel Yuca-
tán in die Erde – das war die dramatische Geburt des
Chicxulub-Kraters. Die Folge dieses Kreide-Tertiär
(K/T)-Impakts waren gewaltige Erdbeben, Tsunamis,
Waldbrände und Freisetzung von ungeheuren Mengen
an CO2, SO2 und SO3, globale Verfinsterung und Tem-
peraturabstürze. Vermutlich waren alle Organismen-
Gruppen von der Katastrophe betroffen, viele starben
aus – spektakulärstes Opfer waren gewiss die Dinosau-
rier –, unter den Überlebenskünstlern befinden sich die
Kamelhalsfliegen.

Jura- und Kreidefossilien belegen, dass Raphidio-
ptera im Mesozoikum auf der Erde weit verbreitet waren
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Abb. 70: Neue
Hypothesen zur
Auflösung des

Konflikts
paraphyletischer
Hemerobiiformia

(siehe Text) ergeben
sich durch neue

Interpretationen bei
der Homologisierung

der Genitalsklerite
(Kapitel 7.5).



und auch tropische Gebiete bewohnten. Wir vermuten
nun, dass nur der auch zur Zeit des K/T-Impakts schon
an Kälte adaptierte Zweig der Raphidioptera die Kata-
strophe überlebte (Abb. 72). Seit dem Ende der Kreide
sind jedenfalls auch fossil nur die beiden, heute die
Nordhemisphäre bevölkernden Familien Inocelliidae
und Raphidiidae bekannt. Kamelhalsfliegen leben in
Biotopen des Arboreals, in Wäldern, waldähnlichen
Biozönosen und in Biotopen mit spärlicher Strauchve-
getation und mit Steppencharakter. Die Larven sind
karnivor und leben entweder unter der Borke von Bäu-
men oder in den obersten Bodenschichten im Bereich
von Wurzeln von Sträuchern, Bäumen, selten sogar in
Felsspalten in der Nähe von Sträuchern. Die Entwick-
lungsdauer beträgt mindestens ein Jahr, zumeist jedoch
zwei bis mehrere Jahre. Die Larven können wochen-
lang, ja monatelang hungern. Die Zahl der Larvenstadi-
en – 10 bis 15 – ist nicht fixiert. Soweit uns bekannt ist,
brauchen alle rezenten Arten eine vorübergehende
(und sei es auch noch so geringe) Temperaturerniedri-
gung, um die Entwicklung zur Imago zu vollenden. Alle
diese Eigenschaften waren offensichtlich für das Überle-
ben des K/T-Events von essentieller Bedeutung und nur
die an solcherart „winterliche“ Bedingungen adaptier-
ten Populationen (Spezies) der Nordhemisphäre blie-
ben erhalten.

Die rezente Verbreitung der Raphidioptera (mit ih-
ren insgesamt etwa 215 bekannten und möglicherweise
gut 250 tatsächlich existierenden Arten) umfasst imWe-
sentlichen die arborealen Teile der Paläarktis (die Süd-
grenze verläuft in den Gebirgen Nordafrikas, in Israel, im
Nord-Irak, Nord-Iran, Nord-Pakistan, Nord-Indien, My-
anmar, Nord-Thailand und in den Gebirgen von Tai-

wan) und die westliche und südliche Nearktis (mit dem
südlichsten bekannten Nachweis in Südmexiko an der
Grenze zu Guatemala). Die nördlichsten Verbreitungs-
punkte in Amerika liegen in Südkanada. Im Norden von
Nordamerika und im Osten der USA gibt es – ein bis
heute ungelöstes Rätsel – rezent keine Kamelhalsfliegen.

Die heute in Amerika lebenden Arten sind nicht
über die Beringstraße aus Asien eingewandert – obwohl
diese Hypothese betörend einfach anmutet –, sondern
sie sind viel ältere Nachkommen laurasischer und gond-
wanischer Vorfahren. Sie sind also mit den Kontinenten
mitgedriftet! Literatur zu diesem Thema hat ASPÖCK H.
(2004) zusammengetragen.
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Abb. 71:
Gegenwärtige
Verbreitung der
Ordnung
Raphidioptera.
Warum fehlen
Kamelhalsfliegen
heute auf der
Südhemisphäre?
Warum fehlen sie im
Norden und Osten
Nordamerikas?
Brennende Fragen!
Ein Meteorit liefert
Hypothesen …

Abb. 72: Mesozoische Blüte der Raphidioptera (blaue Fläche) und ihre
Beinahe-Auslöschung zu Ende der Kreidezeit durch den berühmt-berüchtigten
K/T-Impakt, den Meteoriteneinschlag auf der mexikanischen Halbinsel Yucatán
(roter Pfeil und roter Stern). Die Erde bebte, kühlte ab, Tsunamis wogten,
der Himmel verfinsterte sich, … Die in tropischem Milieu lebenden Kamelhals-
fliegen starben aus, nur die kälteadaptierten der Nordhemisphäre überlebten.



Kamelhalsfliegen gelten zu Recht als lebende Fossi-
lien – die Konfrontation eines ca. 140 Millionen Jahre
alten oberjurassischen Weibchens aus Liaoning (China)
mit einer unserer Zeitgenossinnen könnte sprechender
nicht sein!

6.2. Nevrorthidae –
Quastenflosser unter den Neuropterida

Ein frecher Titel und Koketterie (Abb. 73) mit ei-
nem berühmten lebenden Fossil? Quastenflosser sind
das Symbol für lebende Fossilien. Alle Kriterien, die ein
lebendes Fossil zu erfüllen hat (siehe Kasten), treffen
immerhin auch für Nevrorthidae zu. Ihre systematische
Stellung innerhalb der Ordnung Neuroptera gleicht ei-
ner Odyssee von Hemerobiidae über Sisyridae bis zur ei-
genständigen Familiengründung. Heute gelten sie als
die Schwestergruppe aller übrigen Neuroptera. Dieser
Hypothese liegen morphologische und molekular-
systematische Analysen zugrunde. Bisher sind insgesamt
nur 12 beschriebene Spezies bekannt, die sich auf drei
Genera mit extrem disjunkter Verbreitung verteilen:
Nevrorthus COSTA, 1863 (mit vier Spezies im Mittel-
meerraum), Nipponeurorthus NAKAHARA, 1958 (mit 6
Spezies in Japan und Taiwan) und Austroneurorthus NA-
KAHARA, 1958 (mit zwei Spezies in Südostaustralien)
(Abb. 74). Bernsteinfunde aus Europa und Myanmar
(siehe Kapitel 3) legen Zeugnis von ehemals größerer
Verbreitung ab (Abb. 75). Mit urtümlichen Merkmalen
imponiert vor allem die aquatische kiemenlose Larve.
Ihre schlanke kompakte Kopfkapsel besitzt eine große
Gula und wirkt ausgesprochen archaisch im Vergleich
mit dem aufgewölbten Schädel der Myrmeleontiformia
und dem ventral in maxilläre Platten aufgelösten Kopf
der übrigen Familien. Das Besondere an dieser Larve
sind nicht die mächtigen Saugzangen, die andere Fami-
lien auch haben, sondern eine martialische Kopf-Hals-
Gelenkung, die die Kopfschleuderbewegung extrem ka-
nalisiert. Dass das lange zweiteilige Pronotum in Zusam-
menhang mit dieser Gelenkung evolviert wurde, ist vor-
läufig Vermutung. Die Larven der drei Genera sind ei-

Lebende Fossilien

Nach THENIUS (2000) sind lebende Fossilien
durch folgende Besonderheiten
ausgezeichnet:
• Isolierte Stellung im System
• Geringe Zahl rezenter Arten
• Beschränkung der Verbreitung auf
Reliktstandorte gegenüber einstmals
weiterer Verbreitung

• Langsame Evolutionsgeschwindigkeit im
Vergleich zu verwandten Taxa

• Bewahrung altertümlicher Merkmale
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Abb. 73: Nevrorthidae: Nevrorthus apatelios H. ASPÖCK, U. ASPÖCK & HÖLZEL,
1977, Italien, Friuli. Spieglein, Spieglein an der Wand … Foto: Peter Sehnal.

Abb. 74: Weltverbreitung der Nevrorthidae. Die Arten der extrem disjunkt
verbreiteten 3 Genera haben sehr einheitliche Larven, sind auch eidonomisch
von überraschend ähnlichem Typ. Das Rätsel der Genitalsegmente der =
konnte erst in jüngster Zeit geknackt werden. Blau: Gonokoxiten und
Gonapophysen des 9. Segments. Grün: Elemente des 11. Segments. Rot:
Elemente des 10. Segments, nur bei Nipponeurorthus als distinkte Sklerite
erhalten. Bei den beiden anderen Genera, Nevrorthus und Austroneurorthus,
sind sie mit dem 9. Sternit bis zur Unkenntlichkeit amalgamiert – eine
Synapomorphie?



nander verblüffend ähnlich. Die aquatische Lebenswei-
se der Puppe, sie wurde von MALICKY (1984) entdeckt
und von WICHARD et al. (2002) bestätigt, ist ebenfalls
einzigartig unter den Neuropterida.

Die eidonomisch zunächst aufreizend unscheinba-
ren Imagines – dass es sich dabei offensichtlich um ei-
nen habituellen Erfolgstyp handelt, wurde in Kapitel 4
bereits erwähnt (und wird in Kapitel 7.9 nochmals be-
staunt) – haben indes bizarre männliche Genitalseg-
mente! Diese Genitalsegmente sind auch, wie erst an-
lässlich der Beschreibung von Austroneurorthus horst-
aspoecki ASPÖCK U., 2004, exerziert wurde, von biogeo-
graphischer Relevanz: Ein abgeleitetes Merkmal in den
männlichen Genitalsegmenten (Fusionierung von Ele-
menten der 10. Gonokoxiten mit dem 9. Sternit) bei
Nevrorthus und Austroneurorthus ist einerseits als Paral-
lelevolution schwer vorstellbar, andererseits als Synapo-
morphie biogeographisch konfliktreich (ASPÖCK U.
2004). Wie wurde Australien besiedelt? Die Fundpunk-
te von Nipponeurorthus-Arten auf den Japanischen In-
seln und auf Taiwan reihen sich wie eine Perlenkette
entlang der Küste Asiens – heute ohne Kontakt zum
Festland. Betrachten wir jedoch die Inselkette als das,
was sie ist, nämlich die Reste der ehemaligen Kontinen-
talküste Asiens, und erinnern wir uns an das Bernstein-
vorkommen von Myanmar (Kapitel 3), scheint ein be-
scheidener Brückenschlag gelungen: die Hypothese ei-
ner präglazialen Besiedlung Australiens über SO-Asien
und Malesia. Dass die oben genannte Synapomorphie
dagegen spricht, macht die Sache zum Dauerbrenner.

Unabhängig vom „Gesamt-Welträtsel“ der Nevror-
thidae wirft auch die mediterrane Verbreitung (Abb.
76) ungelöste Fragen auf. Korsika und Sardinien (mit
Vorkommen von N. fallax) sind im Miozän, vor etwa 28
Millionen Jahren, von Spanien weggedriftet. Sind
Nevrorthidae auf dieser Arche mitgesegelt? Warum feh-
len sie dann heute in Spanien? Wurden sie ausgelöscht
oder sind sie nie dort gewesen? Wie erfolgte die Besied-
lung der Balkan-Halbinsel durch N. apatelios? Die Fun-
de im Baltischen Bernstein könnten ein Schlüssel dazu
sein. Wurde Afrika von Europa aus besiedelt oder war es
umgekehrt? …

6.3. Ithonidae & Rapismatidae –
Identität & Rätsel

Die himalayo-malaischen Rapismatidae gelten trotz
ihrer Enttarnung als montane Ithonidae zu den geheim-
nisvollsten Rarissima der Neuropterologie. Die Larven
sind bis heute unbekannt. Die erste Rapismatide wurde –
fast schon triviales Neuropteren-Schicksal – in der Gat-
tung Hemerobius beschrieben (WALKER 1853) und auch
als Rapisma zunächst in der Familie Hemerobiidae belas-
sen (MACLACHLAN 1866). COMSTOCK (1918) vermute-

te erstmals die Ithoniden-Natur von Rapisma auf der Ba-
sis des Flügelgeäders. Im Ping-Pong der Autoren wurde
Rapisma mehrmals zwischen den Ithonidae und selbstän-
digem Status hin und her geworfen, bis NAVÁS (1929)
die Familie Rapismatidae begründete, die schließlich un-
ter Einbeziehung der Genitalsegmente zunächst seriöse
Bestätigung erfuhr (BARNARD & NEW 1986).

Ithonidae gelten mit 14 australischen Arten (in drei
Gattungen) vorwiegend als australisches Phänomen. Die
wegen ihrer Schwarmbildung („Phantom of the desert“,
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Abb. 75: Bernsteinfunde von Nevrorthidae im Baltischen Bernstein und im
Bernstein von Myanmar, also in Gebieten, in denen Nevrorthidae heute
fehlen, lösen zwar nicht das Rätsel der Genese der heutigen disjunkten
Verbreitung, sind aber leuchtende Zeugen einer vergangenen Blüte.

Abb. 76: Verbreitung der Arten der Gattung Nevrorthus: Rätsel über Rätsel!
Ist N. fallax (RAMBUR, 1842) auf Korsika und Sardinien bei der Trennung dieser
Inseln von Spanien vor etwa 28 Millionen Jahren mitgedriftet – woher sonst
hätte er kommen sollen? – aber warum gibt es keine Spur von Nevrorthidae
auf der Iberischen Halbinsel? Wie erfolgte die Besiedlung der Balkan-Halbinsel
durch N. apatelios?



FAULKNER 1990) berühmt gewordene, in denWüsten der
südwestlichen USA vorkommende Oliarces clara BANKS,
1908, machte auch mit ihrer wurzelsaugenden Larve Fu-
rore (siehe Kapitel 7.2) und stellte bis in die jüngste Zeit
das nearktische Kontingent der Ithonidae.

Die Entdeckung der zentralamerikanischen Art
Adamsiana curoei PENNY, 1996, in Honduras durch PEN-
NY (1996) erstaunte nicht nur durch ein flügelloses
Weibchen dieser offensichtlich windangepassten Art,
sondern vor allem durch Rapismatiden-Ithoniden-inter-
mediäre Merkmale besonders der Genitalsegmente. Die
schon länger zurückliegende „Befreiung“ der mexikani-
schen Narodona mexicana NAVÁS, 1930, von den
Osmylidae und ihre Zuordnung zu den Ithonidae durch
ADAMS (1969) und deren offensichtliche Ähnlichkeit
mit Adamsiana runden das Bild ab, ergeben jedoch
noch immer kein rundes Bild. Die rezente Weltverbrei-
tung der Ithonidae im heutigen Sinn umfasst das südli-
che Nordamerika, Zentralamerika, Himalaya-Regionen
von Indien und Nepal, Thailand, Malaysia und Indone-
sien sowie die südlichen und südöstlichen Küstengebie-
te Australiens, mit vorgelagerten Inseln und einer Ver-
breitungszunge quer durch den Süden des Kontinents
(Abb. 77).

Malesia (NEW 2003) und der Südosten Australiens
repräsentieren ganz offensichtlich evolutive Zentren der
Ithonidae, die Entdeckung weiterer zentralamerikani-
scher und südamerikanischer Arten prognostiziert PEN-
NY (1996). Welche Wanderwege und / oder Vikarianzer-
eignisse das heutige Verbreitungsmuster bewirkt haben
könnten, wissen wir nicht. Bisher gibt es keine Fossil-
nachweise, die eine biogeographische Hypothese er-
möglichen.

7. Paradephänomene der Neuropterida

7.1. Aquatische und terrestrische Larven –
Präpotenz einer Lesrichtung
und was Kryptonephrie damit zu tun hat

Die vielfältige Lebensweise der Larven der Neuro-
pterida ist in Tabelle 1 charakterisiert. Das Erfolgsrezept
der larvalen Saugzange der Neuroptera hat diese Vielfalt
noch erheblich potenziert (siehe auch folgendes Kapitel
7.2): Gekrümmte Saugzangen mit enormem Öffnungs-

Kryptonephrie

Kryptonephrie ist der Kurzschluss
Malpighischer Gefäße mit dem Enddarm.
Malpighische Gefäße sind schlauchartige,
komplex strukturierte Darmdivertikel
(2 bis 200) von unterschiedlicher Länge
(2 bis über 100 mm), die sich in der
Leibeshöhle ausbreiten. Ihre Funktion
reicht von Exkretion und Osmoregulation
bis zur Produktion der Spinnseide bei den
Larven der Neuroptera.

Kryptonephridialkomplexe haben zwei
Funktionen: Sie kompensieren
Wasserüberschuss bei Säftesaugern, oder
sie kompensieren bei Trockenhabitaten
den Wasserverlust über das
Exkretionssystem: Kryptonephridien
mancher Coleoptera, Lepidoptera,
Hymenoptera, Neuroptera und Diptera.
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Abb. 77: Die himalayo-
malaischen Rapismatidae

gelten trotz ihrer Enttarnung
als montane Ithonidae zu den
geheimnisvollsten Rarissima
der Neuropterologie, ihre
Larven sind immer noch

unbekannt. Ithonidae sind
rezent am vitalsten mit 14

Arten in Australien vertreten.
Oliarces clara BANKS, 1908,

„Phantom of the desert“ aus
Nordamerika, kam wegen

Schwarmbildung in die
Medien, Adamsiana curoei
PENNY, 1996, aus Honduras
entpuppte sich als in vielen

Merkmalen intermediär
zwischen Rapismatidae und

Ithonidae. Das Enigma dieser
seltsamen reliktären

„Doppelfamilie“ bleibt unser
Begleiter.



winkel zum Festhalten auch großer Beuteobjekte, ex-
trem perfektioniert bei den Myrmeleontiformia (Abb.
80), spitze Stilette zum Anstechen sessiler Beute, nadel-
förmig bei den Sisyridae (Abb. 79), mit vorgefertigter
Bruchstelle zum Abwerfen vor der Verpuppung bei den
Osmylidae (Abb. 78). Vermutlich gemeinsamen Ur-
sprungs sind die Stilette bei Coniopterygidae und des
Dilariden-Cladus. Plumpe Zangen und engerlingartiger
Habitus sind wahrscheinlich Anpassungen zum Wur-
zelsaugen bei Ithonidae und möglicherweise auch Poly-
stoechotidae, … Im Folgenden geht es jedoch um die
Streitfrage primär oder sekundär aquatischer Larven.
Die aquatischen Larven der Megaloptera und – inner-
halb der Ordnung Neuroptera – die aquatischen Larven
der Nevrorthidae und der Sisyridae könnten je unab-
hängig – also dreimal – entstanden sein, oder aber nur
zweimal, nämlich bei der Stammart der Megaloptera
und einem gemeinsamen Vorfahren von Nevrorthidae
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Abb. 78: Osmylidae: Osmylus fulvicephalus (SCOPOLI, 1763), Schweiz,
Baselland, Dorenbach. Spitze Saugstilette zum Anstechen der Beute,
mit vorgefertigter Bruchstelle zum Abwerfen vor der Verpuppung.
Foto: Peter Duelli. Länge: 16 mm

Abb. 79: Sisyridae: Sisyra nigra (RETZIUS, 1783), Österreich. Die
Larven der Schwammfliegen leben an/in Süßwasserschwämmen
oder Bryozoen, mit ihren dünnen Saugnadeln stechen sie Gewebe
an. Foto: Werner Weißmair. Länge: 7 mm

Abb. 80: Myrmeleontidae: Synclisis baetica (RAMBUR, 1842), Frankreich,
Languedoc-Roussillon, St. Cyprien Plage. Gekrümmte Saugzangen mit
enormem Öffnungswinkel zum Festhalten großer Beute. Foto: Heiko

Bellmann.
Länge: 20 mm

Abb. 81: Neuroptera: larvaler Verdauungstrakt. Nur bei der aquatischen Larve von Nevrorthus enden alle
Malpighischen Schläuche frei. Bei der ebenfalls aquatischen Larve von Sisyra ist ein einziger Malpighischer Schlauch
mit dem Enddarm verbunden. Bei den übrigen Gattungen, alle haben terrestrische Larven, sind mehrere
Malpighische Schläuche mit dem Enddarm verbunden. Dieses als Kryptonephrie bezeichnete Phänomen dient der
Wasserrückgewinnung und wird als Anpassung an sekundäres Landleben interpretiert. Die schwache Kryptonephrie
der aquatischen Larve von Sisyra bleibt rätselhaft, sei es als Reminiszenz an ein terrestrisches Intermezzo oder als
Anpassung an die parasitische Lebensweise in Süßwasserschwämmen. Verändert nach GAUMONT (1976).



und Sisyridae. Letzteres schließen wir jedoch aus, da
Nevrorthidae und Sisyridae nicht näher miteinander
verwandt sind. Vielmehr ist das zunächst am unwahr-
scheinlichsten klingende Szenario einer einmaligen
Evolvierung aquatischer Larven einer gemeinsamen
Stammart von Megaloptera + Neuroptera die von uns
vertretene Hypothese. Damit verbunden ist die Annah-
me sekundär terrestrischer Lebensweise der übrigen Lar-
ven der Neuroptera. Gewichtigstes Argument ist die bei
terrestrischen Larven beobachtete Kryptonephrie (Abb.
81), also der Kurzschluss Malpighischer Gefäße mit dem
Enddarm – offensichtlich eine Anpassung an den mit
dem Landleben neu zu bewältigenden Wasserhaushalt
(Abb. 82). Bei den primär terrestrischen Larven der Ra-
phidioptera wurde keine Kryptonephrie nachgewiesen.
Vom Standpunkt der Parsimonie, also der sparsamsten
evolutiven Lösung, ist einmalige Anpassung an aquati-
sche Lebensweise und einmalige sekundäre Wiederan-
passung an terrestrische Lebensweise zumindest nicht
aufwändiger als unabhängige Anpassungen an aquati-
sche Lebensweise der drei betroffenen Taxa. Die Tra-
cheenkiemen der Megaloptera werden für das Leben in
stehenden Gewässern benötigt. Sisyridae haben erst ab
dem zweiten Larvenstadium Tracheenkiemen, Nevror-
thidae können sich in sauberen Bergbächen Hautat-
mung leisten. Tracheenkiemen werden als Reminiszenz
ursprünglicher Extremitäten interpretiert und sind bei
Megaloptera und Sisyridae offensichtlich unabhängig
reexprimiert worden. Die aquatischen Larven der Nev-

rorthidae haben keine Kryptonephrie, ihre Malpighi-
schen Gefäße enden frei. Bei den aquatischen Larven
der Sisyridae ist ein einzelnes Malpighisches Gefäß
kryptonephridisch mit dem Enddarm verbunden – ein
Schönheitsfehler der Hypothese? Oder eine Reminis-
zenz an ein terrestrisches Intermezzo? Oder eine Anpas-
sung an die parasitische Lebensweise in Süßwasser-
schwämmen? – Wir wissen es nicht. Bei GAUMONT

(1976), der wir die gründlichste Darstellung der Krypto-
nephrie bei Neuroptera verdanken, wird in umgekehrter
Lesrichtung interpretiert: Die Kryptonephrie der im
feuchten Moos lebenden Larven der Osmylidae gilt als
erster Übergang zur aquatischen Lebensweise, Sisyridae
demonstrieren den Übergang mit ganz schwacher Kryp-
tonephrie, Nevrorthidae haben die Kryptonephrie se-
kundär völlig aufgegeben. Diese Hypothese ist im Kon-
text unserer phylogenetischen Hypothesen nicht plausi-
bel.

7.2. Zur Evolution der
larvalen Saugzangen der Neuroptera

Die Larven der Raphidioptera (Abb. 85) und Mega-
loptera (Abb. 86, 87) haben kauende Mundwerkzeuge,
die Larven der Neuroptera (Abb. 88-106) sind mit
komplexen Saugzangen bzw. Saugstiletten ausgerüstet.
Diese, bei den einzelnen Familien sehr unterschiedlich
modellierten, jedoch nach einem einheitlichen Prinzip
gebauten Mundwerkzeuge (Farbskala homologer Skle-
rite larvaler Mundwerkzeuge der Neuropterida siehe
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Abb. 82:
Morphologischer und

molekularer
Stammbaum der

Neuroptera.
Kryptonephrie, das

Phänomen der
Verbindung

Malpighischer Gefäße
mit dem Enddarm,

wird als
Synapomorphie der

Familien mit
terrestrischen Larven

interpretiert.
Problematisch bleiben

die Sisyridae mit
einem rätselhaften

kryptonephridischen
Malpighischen
Schlauch: Sie

erscheinen in der
morphologischen

Analyse als sekundär
aquatisch, in der

molekularen Analyse
als primär aquatisch.



Abb. 84) sind die spektakulärste Synapomorphie der
Ordnung. Die miteinander verfalzten Mandibeln und
Maxillen jeder Seite bilden zwei Saugrohre, durch die
der extraintestinal vorverdaute Nahrungsbrei einge-
saugt wird. Der das Verdauungssekret führende Giftka-
nal verläuft in der Maxille (Abb. 83). Bisher sind kei-
ne Übergangsformen zur Entstehung dieser Saugzangen
bekannt. Auch gibt es über die maxillären Elemente
dieser Saugzangen divergente Meinungen. Jedenfalls
sind basale Teile der Maxille (Cardo und Stipes versus
zweigeteilte Cardo) in die Kopfkapsel versenkt worden,
der Sklerit-Partner der Mandibel wird üblicherweise als
Lacinia, von uns jedoch als Stipes interpretiert. Der
Maxillarpalpus ist obliteriert. Wir vertreten die Hypo-
these einer Mandibel-Stipes Saugzange. Ein Vergleich
mit den larvalen Maxillen der Megaloptera macht dies
plausibel: Eine vereinzelt eingeschnürt (also zweiteilig)
erscheinende, in die Kopfkapsel versenkte Cardo und
ein verlängerter Stipes und verkürzte Maxillarpalpen
zeigen einen möglichen evolutiven Weg zur Entste-
hung der Saugzange. Die urtümliche Maxille der Ra-
phidioptera ist mit einem unverkürzten Palpus ausge-
stattet und liegt terminal. Versenkung der Cardines in
die Kopfkapsel und Verlängerung der Stipites werden
als evolutive Voraussetzung zur Bildung einer Saugzan-
ge betrachtet. Als von einem gemeinsamen Vorfahren
herrührende Synapomorphie der Megaloptera und
Neuroptera liefern sie zudem Argumente zur Hypothe-
se eines Schwestergruppenverhältnisses dieser beiden
Ordnungen.

Gekrümmte Saugzangen (z. B. Abb. 105) zum Fest-
halten von Beute werden als urtümlich interpretiert, ge-
rade Saugstilette sind offensichtlich mehrmals unab-
hängig im Zusammenhang mit Spezialisierung auf sessi-
le Beute entstanden, so z. B. die Saugnadeln der Sisyri-
dae (Abb. 89), die an Süßwasserschwämmen oder Bryo-
zoen leben. Die Stilette der Osmylidae (Abb. 90) sind
durch eine präformierte Bruchlinie charakterisiert, die
Spitzen der Stilette können so vor der Verpuppung ab-
geworfen werden. Die Stilette der Coniopterygidae
(Abb. 91, 92), Dilaridae (Abb. 93), Mantispidae (Abb.
94), Berothidae (Abb. 95) und Rhachiberothidae (Abb.
96) werden als Synapomorphie interpretiert. Als Beute
der Coniopterygidae sind vorwiegend Milben bekannt,
sehr wenig weiß man über Dilaridae, die vermutlich in
totem Holz weichhäutige Insekten anstechen. Über die
Strategien der Familien des Mantispiden-Cladus wird in
Zusammenhang mit der Hypermetamorphose berichtet.

Die Larven der Chrysopidae (Abb. 97) und Heme-
robiidae mit ihren gekrümmten Saugzangen sind die
Prototypen der in der Schädlingsbekämpfung eingeset-
zen Neuroptera (zur Problematik des Chrysoperla carnea-
Komplexes siehe Kapitel 7.6). Das Bild einer gierig-und-

dennoch-ästhetisch-blattlaussaugenden Larve gehört
jedenfalls ins Werbe-Repertoir dieser angewandten Fa-
cette.

Die engerlingartigen Larven der Polystoechotidae
(Abb. 99) und Ithonidae (Abb. 98) haben hochgewölb-
te Köpfe mit kurzen, eher stumpfen Saugzangen. Die
Hypothese der Phytophagie dieser Larven, die als Syna-
pomorphie interpretiert wird, geht auf eine Beobach-
tung FAULKNERs (1990) zurück, der die Larven von Oli-
arces clara BANKS, 1908 (Ithonidae) an den Wurzeln
von Larrea tridentata (Zygophyllaceae) fand.

Die wahrhaft größten, spektakulärsten und berühm-
testen Saugzangen sind die der Myrmeleontiformia, also
der Psychopsidae (Abb. 100), Nemopteridae (Abb. 101,
102), Nymphidae (Abb. 103, 104), Myrmeleontidae
(Abb. 105) und Ascalaphidae (Abb. 106). Prominen-
tester Vertreter sind die auch bei uns heimischen trich-
terbauenden Ameisenlöwen. Die Saugzangen können
furchterregend bezahnt sein, ihre Gelenkung im Kopf
kann ein Aufklappen bis zu 180° ermöglichen, die Mus-
kelpakete für diese ungeheuerlichen Instrumente liegen
in einer entsprechend kompakten Kopfkapsel. Dass sich
in manchen Gebieten Afrikas junge Mädchen von
Ameisenlöwen in die Brüste zwicken lassen und durch
das ausgeschiedene Gift eine Schwellung erwirken, ist
keinesfalls Legende, sondern eine wahre Geschichte aus
der Ethnomedizin (KUTALEK & PRINZ 2004).
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Abb. 83: Querschnitt durch larvale Saugzangen von Neuroptera. Die
miteinander verfalzten Sklerite von Mandibel (rot) und Maxille (blau) bilden
den Nahrungskanal (N), der Giftkanal (G) verläuft innerhalb der Maxille.
Verändert nach GAUMONT (1976).
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Abb. 84: Farbskala
homologer Sklerite der
Mundwerkzeuge der
Neuropterida in den
Abbildungen 85-106. Abb. 85: Inocelliidae: Parainocellia

(Parainocellia) ressli (ASPÖCK H. & U.
ASPÖCK, 1965), Türkei, Prov. Muğla, E
Muğla. Larve, Kopfkapsel, ventral, mit
breiter Gula und terminalen
Mundwerkzeugen. Verändert nach
ASPÖCK H. et al. (1991).

Abb. 88 : Nevrorthidae:
Nevrorthus fallax (RAMBUR,
1842), Verbreitung:
Sardinien und Korsika.
Larve, Kopf und
Saugzangen, ventral. Die
kompakte, flache
Kopfkapsel ist mit einer
riesigen Gula ausgestattet
und gilt als archaisch
innerhalb der Neuroptera.
Kopf und Pronotum sind
durch ein spezielles
Rollgelenk verbunden, das
elegante Schleuder-
Bewegungen ermöglicht.
Verändert nach ZWICK

(1967).

Abb. 86: Corydalidae: Archichauliodes
(Riekochauliodes) ?polypastus RIEK, 1954, Australien.
Larve, Kopfkapsel, ventral, mit breiter Gula. Cardines
und Postmentum sind in die Kopfkapsel versenkt, die
Stipites sind verlängert, die Maxillarpalpen sind
reduziert. Verändert nach THEISCHINGER (1999).

Abb. 87: Sialidae: ?Stenosialis sp., Australien. Larve,
Kopfkapsel und Mundwerkzeuge, ventral. Cardines
und Postmentum sind in die Kopfkapsel versenkt, die
Stipites sind verlängert, die Maxillarpalpen sind
reduziert. Verändert nach THEISCHINGER (1999).
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Abb. 89: Sisyridae: Sisyra vicaria
(WALKER, 1853). Larve, Kopf und
Saugstilette, ventral. Die dünnen
Saugnadeln der Sisyridae sind dem
parasitischen Leben an Süßwasser-
schwämmen und Bryozoen angepasst;
„Maxillenkopf“, die Cardines sind zu
Skleritspangen reduziert. Verändert
nach MACLEOD (1964).

Abb. 92: Coniopterygidae: Semidalis vicina
(HAGEN, 1861) . Larve, Kopf und Saugstilette,
ventral, „Maxillenkopf“ mit schmalen
Cardines. Verändert nach MACLEOD (1964).

Abb. 94: Mantispidae: Mantispa capeneri
HANDSCHIN, 1959. Südafrika, Transvaal,
Pietersburg, Sand River. Larve (L1), Kopf
und Saugstilette, ventral, „Maxillenkopf“
mit großem Postlabium und reduzierten
Cardines. Verändert nach MINTER (1990).

Abb. 90: Osmylidae:
Osmylus fulvicephalus
(SCOPOLI, 1763),
Deutschland, Baden-
Württemberg,
Goldersbach. Larve,
Kopf und Saugstilette,
ventral. Die
Saugstilette sind zum
Anstechen eher
unbeweglicher Beute
im feuchten Moos
hervorragend
geeignet, vor der
Verpuppung werden
sie an vorgeprägter
Bruchstelle
abgeworfen.
„Maxillenkopf“ mit
bogenförmigen
Cardines. Verändert
nach WUNDT (1961).

Abb. 91: Coniopterygidae:
Helicoconis (Helicoconis) ?lutea
(WALLENGREN, 1871). Larve,
Kopf und Saugstilette, ventral.
„Maxillenkopf“ mit schmalen
Cardines. Verändert
nach MACLEOD (1964).

Abb. 93: Dilaridae: Nallachius
krooni MINTER, 1986. Südafrika,
Transvaal, Wylliespoort. Larve
(L1), Kopf und Saugstilette,
ventral, „Maxillenkopf“ mit
breiten, parallel laufenden
Cardines. Verändert nach
MINTER (1992).



Abb. 102: Nemopteridae,
Crocinae: ?Croce sp.
Larve, kompakte
Kopfkapsel und
Saugzangen, ventral. Die
verlängerte
Cervikalregion erhöht
den Bewegungsradius des
Kopfes. Verändert nach
MACLEOD (1964).
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Abb. 95: Berothidae:
Podallea sp., Südafrika,
Transvaal, Pretoria,
Soutpan. Larve (L1),
Kopf und Saugstilette,
ventral,
„Maxillenkopf“ mit
langem Postlabium
und eher schmalen,
parallel laufenden
Cardines. Verändert
nach MINTER (1990).

Abb. 97:
Chrysopidae:
Chrysopa pallens
(RAMBUR, 1838).
Larve (L3), Kopf
und Saugzangen,
ventral,
„Maxillenkopf“
mit schwach
gebogenen
Cardines.
Verändert nach
TSUKAGUCHI 1978,
aus NEW (1989).

Abb. 100: Psychopsidae: Psychopsis
elegans (GUÉRIN-MÉNEVILLE, 1844). Larve,
kompakte Kopfkapsel und Saugzangen,
ventral. Die Gula ist stark reduziert, die
Cardines sind nach vorne verlagert.
Verändert nach MACLEOD (1964).

Abb. 96:
Rhachiberothidae:
Mucroberotha vesicaria
TJEDER, 1968. Südafrika,
Transvaal, Zebediela
Nature Reserve. Larve
(L1), Kopf und
Saugstilette, ventral,
„Maxillenkopf“ mit
langem Postlabium und
eher schmalen, parallel
laufenden Cardines.
Verändert nach MINTER

(1990).

Abb. 98: Ithonidae: Ithone fusca
NEWMAN, 1838. Larve, Kopf und Saug-
zangen, stark gewölbter „Maxillen-
kopf“ mit breiten, gebogenen Cardi-
nes. Dass die engerlingartigen Larven
der Ithonidae Wurzelsauger sind, ist
eine Hypothese, die auf FAULKNER
(1990) zurückgeht, der Larven von
Oliarces clara BANKS, 1908, an den
Wurzeln von Larrea tridentata (Zygo-
phyllaceae) beobachten konnte. Ver-
ändert nach MACLEOD (1964).

Abb. 101: Nemopteridae, Nemopterinae:
Derhynchia vansoni TJEDER, 1967, Südafrika,
Kalahari Gemsbok National Park, bei
Nossob Camp. Larve, kompakte Kopfkapsel
und Saugzangen, ventral, das Praelabium
präsentiert sich – wie bei allen
Myrmeleontiformia – als Antennenglied.
Verändert nach MANSELL (1973).

Abb. 99: Polystoechotidae: Polystoechotes
punctata (FABRICIUS, 1793). Larve, Kopf und
Saugzangen, ventral, stark gewölbter
„Maxillenkopf“ mit breiten, gebogenen
Cardines und reduzierter Gula. Der
engerlingartige Habitus dieser Larve hat zur
Hypothese geführt, dass nicht nur Ithonidae,
sondern auch Polystoechothidae Wurzelsauger
sein könnten. Verändert nach MACLEOD (1964).



7.3. Hypermetamorphose

Hypermetamorphose (synonym mit Heteromorpho-
se verwendet) bleibt ein aufregender Terminus mit
schwankender Bedeutung. In den angeführten Beispie-
len (Kasten auf Seite 490) kommen Neuroptera nicht
vor, obwohl der geniale Wiener Entomologe Friedrich
Moritz BRAUER (1832-1904) (Abb. 107), der Entdecker
des komplizierten Entwicklungszyklus von Mantispa
(1869), schon vor fast 150 Jahren den Terminus „Hyper-
metamorphose Fabre’s“ einführte, den dieser Jean-Henri
FABRE (1823-1915) für die Metamorphose von Meloidae
kreiert hatte.

Die Hypermetamorphose der Mantispidae (Abb.
108, 110) ist jedenfalls durch morphologische, physiolo-
gische, ökologische und ethologische Abweichungen
von der für Neuroptera typischen Entwicklung über drei
einander durchaus ähnliche Larvenstadien charakteri-
siert. Die beweglichen und noch unauffällig typischen

Erstlarven von Mantispa styriaca (PODA, 1761) dringen
in den fertigen Eisack von Spinnen, Lycosiden oder Sal-
ticiden, ein (BRAUER 1869) oder sie überwintern – wie
z. B. Mantispa perla (PALLAS, 1772) – auf der Spinne und
besiedeln den Eisack erst im Frühjahr (LUCCHESE 1956).
Dieses Verhalten ist auch von nearktischen Mantispi-
nae bekannt, sie werden „spider boarders“ (Abb. 109)
genannt (REDBORG & MAC LEOD 1983). Die Zweitlarve
ist madenförmig und stummelbeinig und nimmt keine
Nahrung mehr auf. Auch das dritte Larvenstadium ist
skarabeiform. Die Verpuppung erfolgt im Spinnen-Ei-
sack, in einem von der Larve gesponnenen Kokon. Die
aus dem Kokon und Eisack ausgebrochene Puppe ist
sehr beweglich und kriecht, bevor sie sich zur Imago
häutet, noch emsig umher. Lange Zeit wurde angenom-
men, dass in den Eikokons in völlig unausgewogenem
Räubertum zumeist die gesamte Spinnenbrut vernichtet
wird. Der große österreichische Zoologe Fritz SCHREM-
MER (1914-1990) konnte allerdings 1983 in einer klassi-
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Abb. 103: Nymphidae:
Nymphes myrmeleo-
noides LEACH, 1814.
Larve, kompakte
Kopfkapsel und
bezahnte Saugzangen.
Die Imagines der
Familie Nymphidae
imponieren durch zwei
sehr unterschiedliche,
andere Familien
vortäuschende
Habitustypen, die
Larven bringen es an
den Tag! Verändert
nach MACLEOD (1964).

Abb. 104: Nymphidae:
Osmylops sp. (?) Larve,
kompakte Kopfkapsel
und bezahnte
Saugzangen. Die
Imagines der Familie
Nymphidae imponieren
durch zwei sehr
unterschiedliche, andere
Familien vortäuschende
Habitustypen, die Larven
bringen es an den Tag!
Verändert nach MACLEOD
(1964).

Abb. 105: Myrmeleontidae:
Dendroleon obsoletus (SAY, 1839).
Larve, kompakte Kopfkapsel und
bezahnte Saugzangen. Verändert nach
MACLEOD (1964).

Abb. 106: Ascalaphidae:
Ululodes quadripunctatus
(BURMEISTER, 1839).
Larve, kompakte, basal
extrem erweiterte
Kopfkapsel und weit
auseinandergespreizte
bezahnte Saugzangen.
Verändert nach MACLEOD
(1964).



schen Studie zeigen, dass in den größeren Eikokons gro-
ßer Spinnen zahlreiche Jungspinnen und auch mehr als
nur eine Mantispiden-Larve zur Entwicklung kommen
können. Die Larven der nearktischen Unterfamilie

Symphrasinae (Südamerika und südliches Nordameri-
ka) parasitieren hingegen vorwiegend in Nestern von
sozialen Hymenopteren, auch in diesem Fall sind das
zweite und dritte Larvenstadium nur mit Stummelbei-
nen und verkümmerten Mundwerkzeugen ausgestattet.

Auch von der verwandten Familie Berothidae ist
das Phänomen der Hypermetamorphose bekannt, bisher
gelang der Nachweis allerdings nur bei Arten der ame-
rikanischen Gattung Lomamyia. L. latipennis CARPEN-
TER, 1940, wurde erfolgreich mit der Termiten-Art Zoo-
termopsis angusticollis (HAGEN, 1858) gezüchtet (TAUBER

C.A. & M.J. TAUBER 1968). In der Folge gelang BRUSH-
WEIN (1987a, b) die Zucht zweier weiterer Arten, L. lon-
gicollis (WALKER, 1853), sowie L. hamata (WALKER,
1853). Das erste Larvenstadium ist – wie bei Mantispi-
dae – sehr beweglich und im Übrigen unauffällig, wäre
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Hypermetamorphose: alle diejenigen Formen der holometabolen Metamorphose, bei

welchen die Junglarve eine andere Form hat als die ihr folgenden Larvenstadien, wie. z. B.

Triungulinus der Meloidae, Planidium-Larve gewisser Chalcididae, cyclopoide Larve gewisser

Proctotrupidae usw. (KÉLER 1963).

Hypermetabola: Insekten mit vollkommener Verwandlung, bei denen Larvenformen von sehr

verschiedener Gestalt und Lebensweise auftreten, die jedoch dabei, in der Regel als vorletztes

Stadium, eine Ruhelarve als „Scheinpuppe“ haben; Hypermetamorphose (JACOBS & RENNER 1988).

… Insekten, die eine größere Anzahl von Stadien durchlaufen, als zu erwarten ist, mit

überzähligen Stadien zwischen der reifen Larve und der Imago … (nach GORDH & HEADRICK 2000).

Abb. 107: Friedrich Moritz Brauer, 1832 (Wien) – 1904
(Wien). Schon als Gymnasiast publizierte er eine
bedeutende Arbeit über die Chrysopiden Österreichs
und erforschte die präimaginalen Stadien der
Neuropteren. Als 20-Jähriger erkannte er die durch die
Saugzangen der Larven begründete Monophylie der
Neuroptera. Nach seiner (bedingt durch seine
entomologischen Studien verspätet abgelegten) Matura
studierte F. M. Brauer an der Universität Wien Medizin
(der damals übliche Weg für angehende Zoologen) und
widmete sich fortan intensiv der Entomologie, wobei er
nicht nur auf dem Gebiet der Neuropterologie, sondern
auch auf dem der Dipterologie sowie der Insekten-
Systematik insgesamt Bahnbrechendes geleistet hat.
Dem Naturhistorischen Museum (damals Hofmuseum)
war er seit seiner frühesten Jugend verbunden, 1861
trat er als Wissenschaftler in das Museum ein, 1898
übernahm er die Leitung der Zoologischen Abteilung.
Daneben habilitierte er sich (1872) an der Universität
Wien für Zoologie, zwei Jahre später wurde er
Universitätsprofessor. Er hielt Vorlesungen über
Entomologie und Tiergeographie an der Universität
Wien und über Zoologie an der Hochschule für
Bodenkultur. Friedrich Brauer gilt mit Recht als einer der
bedeutendsten Entomologen des 19. Jahrhunderts und
als einer der großen österreichischen Zoologen
(Biographie: HANDLIRSCH 1905). Bild rechts unten aus
HANDLIRSCH (1905), die übrigen aus dem Foto:archiv
des Deutschen Entomologischen Instituts, Müncheberg.



da nicht die sensationelle Geschichte mit den paraly-
sierten Termiten. Berothiden-Larven werden zunächst
von – fast ist man geneigt zu sagen: freundlichen – Ter-
miten der subterranen Art Reticulitermes flavipes (KOL-
LAR, 1837) akzeptiert und eingelassen! Durch Abgabe
eines Allomons, das von den Berothiden mit schwin-
genden Bewegungen des Abdomens versprüht wird, be-
täuben sie jedenfalls die Termiten – eine Strategie, die
JOHNSON & HAGEN (1981) entdeckt haben. Erstes und
drittes Larven-Stadium sind kampodeiform, sehr beweg-
lich und ernähren sich (zumindest im Experiment) von
Termiten. Das zweite Stadium ist skarabeiform, sesshaft
und nimmt keine Nahrung auf.

Schließlich wurde auch die verwandte Familie Rha-
chiberothidae der Termitophilie verdächtigt, da auch in
ihrem Fall die Zucht nur mit Termiten gelang – aller-
dings bisher noch nicht in einem vollständigen Zyklus.

Die geschilderte Hypermetamorphose wurde als
Synapomorphie der drei genannten Familien interpre-
tiert (ASPÖCK U. et al. 2001). Streng genommen, geht
es natürlich „nur“ um das gemeinsame skarabeiforme
zweite Larvenstadium, bzw. um den zugrunde liegenden
„Hypermetamorphose-Gen-Komplex“ eines gemeinsa-
men Vorfahren. Die jeweils divergenten Strategien mit
Spinnen, Wespen und Termiten sind wohl viel jüngeren
Datums. Von den Dilaridae – der Schwestergruppe der
Mantispidae + (Berothidae + Rhachiberothidae) – ist
keine Hypermetamorphose bekannt.

Eine ganz andere Frage ist (MINELLI et al. 2006), ob
die Erfindung der Holometabolie (= Endopterygotie)
von einer Zunahme präimaginaler Stadien begeleitet
war (siehe unterste Definition der Hypermetamorphose
im Kasten), wie dies z. B. von Raphidioptera (10-15)

und Megaloptera (10-12) bekannt ist, innerhalb der
Neuroptera von Dilaridae (bis zu 12) und Ithonidae(5-
9), allerdings unter Laborbedingungen (NEW 1986).
Um den Terminus Hypermetamorphose nicht zu ver-
wässern, sollte er auf das Phänomen der abweichenden
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The Mantispid
One night I spied a mantis-fly
Midst leaves upon a tree.
The mantis-fly to me did cry
„Why spiest thou on me?“
So thus I did to her reply:
„Art thou Mantispidae?“
„I am“ she said, „for I have fed
„When young on spider’s eggs,
„But now, instead, for daily bread,
„Gnats catch I with my legs -
„My claws embedded `til they’re dead -
With mantid spine-like pegs.“
So I was right on yester night
She was a mantid-fly -
Mantispid slight, mantispid wight,
That reached toward the sky
And in my sight, her eyes quite bright,
Prayed to the Lord on High!

D. KEITH MCE. KEVAN 1988*

Abb. 108: Mantispidae: Mantispa styriaca (PODA, 1761), Niederösterreich,
Umgebung Wien. Legendentext aus dem Original: „Fig. 1. Neugeborne Larve.
Fig. 2. Einwanderung derselben in den Spinneneisack. Fig. 3. Vollgesogene
Larve vor der ersten Häutung. Fig. 4. Erwachsene Larve der Mantispa styriaca.
Fig. 4. a. dieselbe von der Rückseite. Fig. 4. b. und c. Kopf derselben, Z.
Saugzangen (Ober- und Unterkiefer in Verbindung) F. Fühler, T. Taster. Fig. 5.
Entwicklung der Nymphe in der Larvenhaut vor der letzten Häutung der
Larve. Augen derselben durchscheinend.“ Aus BRAUER (1869).

*Douglas Keith McEwan Kevan (1920-1991), Entomologe und insbe-
sondere auch Neuropterologe, als Professor an der McGill University,
Ste-Anne-de-Bellevue, Québec, Canada, tätig.



Morphologie und Physiologie beschränkt bleiben und
die vermehrte Anzahl unauffälliger gleichförmiger Lar-
venstadien davon ausklammern.

7.4. Raubbeine:
Parallelevolution versus Konvergenz

Die Fangbeine (Abb. 111) der Gottesanbeterin
Mantis religiosa (L., 1758) (Mantodea, Polyneoptera)
und die des steirischen Landhafts Mantispa styriaca (PO-
DA, 1761) (Neuroptera, Holometabola) (Abb. 114) sind
eines der beliebtesten Beispiele für Konvergenz: Perfek-
te Übereinstimmung bei zwei im System drastisch von-
einander entfernten Organismen. Streng genommen, ist
das Phänomen allerdings unter dem weniger populären
Begriff Homoiologie einzuordnen, da Homologien so-
wohl auf der Ebene des Insektenbeines als auch auf der
Ebene der Beingliederung in Coxa, Trochanter, Femur,
Tibia und Tarsus gegeben sind. Als ganz anderes Phäno-
men, nämlich perfekten Parallelismus, präsentieren sich
die Fangbeine innerhalb der Ordnung Neuroptera. Ein
speziell geformtes erstes Tarsale der Fangbeine der Man-
tispiden-Unterfamilie Symphrasinae (Abb. 113) und
der Familie Rhachiberothidae (Abb. 112) wurde zu-
nächst als Synapomorphie interpretiert. Da das modifi-
zierte erste Tarsale zwar in beiden Geschlechtern der
Symphrasinae, jedoch nur beim Männchen der Rhachi-
berothidae auftritt, wird eine unabhängige Entstehung
für die überzeugendere Hypothese gehalten. Die Fang-
beine innerhalb der Familie Coniopterygidae sind ver-
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Abb. 109: Mantispidae: Mantispa pulchella (BANKS, 1912), USA, South
Carolina, Pickens County, Clemson. Larve auf dem Pedicellus einer juvenilen
Spinne (Anyphaena sp.). Verändert nach HOFFMAN & BRUSHWEIN (1989).

Abb. 110: Mantispidae: Mantispa styriaca (PODA, 1761), Niederösterreich,
Kalenderberg bei Mödling. Legendentext aus dem Original: „Fig. 7. Nymphe
von der Seite gesehen in natürlicher Lage im Cocon vergrößert. Fig. 8.
Nymphe von unten gesehen, etwas gestreckt. Fig. 9. Prothorax der Nymphe
von oben. Fig. 10. Letztes Tarsenglied von vorne gesehen. Fig. 11. Cocon in der
Erde. Verticaler Durchschnitt des Erdloches“. Aus BRAUER (1855).

Abb. 111: Karussell der
Fangbeine. Konvergenz und

Parallelismus. Ordnung
Mantodea: Tarachodes arabicus

UVAROV, 1923 (Mantidae,
Tarachodinae). Ordnung
Neuroptera: Mantispa

aphavexelte U. ASPÖCK & H.
ASPÖCK, 1994 (Mantispidae,

Mantispinae); Trichoscelia varia
(WALKER, 1853) (Mantispidae,

Symphrasinae); Mucroberotha
minteri U. ASPÖCK & MANSELL,

1994 (Rhachiberothidae),
Männchen; Rhachiberotha

pulchra U. ASPÖCK & H. ASPÖCK,
1997 (Rhachiberothidae),

Weibchen; Semidalis obscura
SZIRÁKI & GREVE, 1996
(Coniopterygidae).

Verändert nach KALTENBACH

(1982), ASPÖCK H. et al. (1980),
FERRIS (1940), ASPÖCK U. & MANSELL

(1994), ASPÖCK U. & H. ASPÖCK

(1997), SZIRÁKI & GREVE (1996).
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Abb. 113: Mantispidae, Plega sp.,
USA, Y, Arizona, Portal. Dieses Bild
macht verständlich, warum Müller
(1775) für Mantispa styriaca den
Namen „Rutscher“ prägte, da er

glaubte, „daß das Insect nur auf den
Klauen und den Knien der Schenkel

fortrutschen kann; …“
Foto: Johannes Gepp. VFlL: 15 mm

• Homolog: Dasselbe Organ in verschiedenen Tieren in jeglicher Verschiedenheit der Form und
Funktion (übersetzt nach OWEN 1843).

• Homolog sind demnach Strukturen, deren nicht zufällige Übereinstimmung auf gemeinsamer
Information beruht (OSCHE 1973).

• Homologie: Genetisch fixierte Information oder die Expression dieser Information, die von
einem gemeinsamen Vorfahren der Arten, die das Merkmal aufweisen, geerbt wurde.

• Konvergenz: nicht homologe Ähnlichkeit, die durch Anpassung an dieselben
Umweltbedingungen evolviert ist.

• Homoiologie: Ähnlichkeit, die durch Anpassung homologer Strukturen an dieselben
Umweltbedingungen unabhängig evolviert ist.

• Parallelismus: Ähnlichkeit bei nahe verwandten Taxa, die durch Anpassung homologer
Strukturen an dieselben Umweltbedingungen unabhängig evolviert ist.

Abgewandelt nach WÄGELE 2000

Abb. 112: Rhachiberothidae:
Mucroberotha vesicaria TJEDER,
1968, Südafrika, Northern Cape,
Olifantshoek. Original-Aquarell
Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 7 mm



einzelte Ereignisse und höchstens ein Indiz für Paralle-
lismus im Rahmen der Verwandtschaftshypothese Co-
niopterygidae + Dilaridae-Cladus.

7.5. Genitalsklerite: Homologie und
Reexpression alter Muster

Die männlichen Genitalsklerite der Insekten – auch
bei Neuroptera oft spektakulär (Abb. 116, 117) – sind
ein wichtiges und hervorragendes taxonomisches In-
strument, einerseits für die Identifizierung von Arten,
andererseits aber auch für die systematische Beurteilung
auf höherer Ebene. Das war nicht immer so, denn natür-
lich standen am Anfang die Flügel im Vordergrund, und
in der Paläontologie ist man bis heute darauf angewie-
sen. Die Bedeutung der Genitalsegmente für die Taxo-
nomie der Neuropteren wurde schon im 19. Jahrhundert
erkannt; so beschrieb z. B. HAGEN (1867) einige Raphi-
diiden-Spezies fast ausschließlich nach Merkmalen der
männlichen Genitalsklerite. Ganz offensichtlich sind
vor allem die männlichen Genitalsklerite ein Lieblings-
spielzeug der Evolution – ihre Vielfalt ist verblüffend – ,
und damit sind sie für den Systematiker eine nie enden-
de phylogenetische Herausforderung, die aber auch eine
inflationäre Wucherung der Termini zur Bezeichnung
dieser Sklerite mit sich gebracht hat. Davon sind die
Neuropteren nicht ausgenommen. Jüngste Versuche ei-

ner Homologisierung der Genitalsklerite (ASPÖCK U.
2002, ASPÖCK U. & H. ASPÖCK 2007) basieren auf dem
9. Segment der Raphidioptera. Dieses ist sehr urtümlich
und umfasst Tergit, Sternit, Gonokoxiten, Gonostyli
und Gonapophysen. Es dient zum einen als Modell zur
Homologisierung der Sklerite des 9. Segments der Me-
galoptera und Neuroptera und schließlich zum anderen
als Modell zur Identifizierung der extrem veränderten
Sklerite des 10. und 11. Segments aller Neuropterida.
Abgeleitete Vertreter der Neuroptera-Familien Manti-
spidae, Berothidae, Rhachiberothidae und Conioptery-
gidae (Abb. 115) imponieren durch ähnlich und exzes-
siv abgewandelte Sklerite des 10. Segments. Mantispi-
dae, Berothidae und Rhachiberothidae bilden zusam-
men mit den Dilaridae eine vor allem larval gut abgesi-
cherte monophyletische Gruppe, die exzessiven Geni-
talsklerite sind also ein Paradebeispiel für Parallelismus.
Für die Coniopterygidae, deren Verwandtschaft durch-
aus noch rätselhaft ist, könnte die Parallelismus-Hypo-
these zur heißen Spur einer Verwandtschaft mit dem Di-
lariden-Cladus werden, wofür ja auch die larvalen
Mundwerkzeuge sprechen.

Die üblicherweise eher merkmalsärmeren, viel we-
niger spektakulären weiblichen Genitalsegmente über-
raschen nicht nur mit langen Legeröhren (alle Raphi-
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Abb. 114: Mantispidae: Mantispa styriaca
(PODA, 1761), Österreich. Original-Aquarell
Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 14 mm
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Abb. 116: Ascalaphidae: Deleproctophylla australis (FABRICIUS,
1787), =, Italien, Sizilien, Monte Peloritani. Original-Aquarell
Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 22 mm

Abb. 117: Myrmeleontidae: Palpares libelluloides
(LINNAEUS, 1764), =, Griechenland, Rhodos. Original-
Aquarell Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 55 mm

Abb. 115: Parallelismus bei männlichen
Genitalskleriten. Homologe Sklerite siehe Farbskala:
Die Segmente 9-11 sind durch die Farben blau, rot
bzw. grün dargestellt, die Farbintensität (hell, mittel,
dunkel) symbolisiert Gonokoxit (gx), Gonostylus (gst)
bzw. Gonapophyse (gp). Ordnung Raphidioptera:
Phaeostigma pilicollis (STEIN, 1863) (Raphidiidae).
Ordnung Neuroptera: Isoscelipteron fulvum COSTA,
1863 (Berothidae); Mucroberotha aethiopica ASPÖCK U.
& MANSELL, 1994 (Rhachiberothidae); Plega signata
(HAGEN, 1877) (Mantispidae); Coniopteryx
(Metaconiopteryx) tjederi KIMMINS, 1934
(Coniopterygidae). Verändert nach ASPÖCK H. et al.
(1991), ASPÖCK H. et al. (1980), ASPÖCK U. & MANSELL

(1994), FERRIS (1940), ASPÖCK H. et al. (1980).



dioptera, sowie Dilaridae und Symphrasinae (Abb. 119)
innerhalb der Neuroptera), sondern mit unabhängig bei
einzelnen Vertretern der Berothidae und der Myrmele-
ontidae auftretenden Processus und Skleriten im Be-
reich des 7. und 8. Sternits, die als Reexpressionen ehe-
maliger Gonokoxiten und Gonapophysen interpretiert
werden (Abb. 118). Vereinzelte tergale fingerförmige
Processus haben – als akzessorische Anpassung an die
Eiablage – eine ganz andere Genese, oder sie gehen auf
uralte epipleurale Elemente zurück.

7.6. Stumme Gesänge –
und sympatrische Speziation

Stumme Gesänge – ein Paradoxon? Oder ein poppi-
ger Spot Peter DUELLIs (1999), dessen Pointe darin
liegt, dass DUELLI einer der ganz wenigen ist, die diese
Gesänge sehr wohl hören, erkennen und (re)produzie-
ren können! Paarungsbereite Chrysopidae führen mit
ihren Abdomina Vibrationsbewegungen durch, die über
die Beine via Substrat übertragen und vom potentiellen
Partner, der in der Nähe sein muss, über die Subgenual-
organe der Beine wahrgenommen werden (HENRY &
WELLS 2006). Oszillogramme dieser Vibrationen zeigen
auch für den unbefangenen Untersucher konstante un-
terschiedliche Muster, die auf die Existenz kryptischer,
morphologisch schwer erkennbarer Arten schließen las-
sen. Substratgetragene, durch die Subgenualorgane der
Beine registrierte Vibrationsmuster sind ein bekanntes
Phänomen und z. B. auch von Sialiden beschrieben.
Das Besondere am „Tonstudio“ von Chrysoperla carnea
s.l. ist jedoch, dass durch die unterschiedlichen Oszillo-
gramme mehrere kryptische Spezies neu entdeckt bzw.
aufgrund biologischer Fakten längst prognostizierte Spe-
zies bestätigt wurden (HENRY et al. 1993, HENRY et al.
2002) (Abb. 120-123). Für die Insider waren die durch
die Vibration erzeugten sehr unterschiedlichen, spezies-
spezifischen Geräusche längst hörbar und sind in kind-
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Abb. 118: Beispiele spektakulärer processusartiger
Differenzierungen weiblicher Genitalsegmente bei
Neuroptera. Die Segmente 7-9 sind durch die Farben
violett, gelb bzw. blau dargestellt, die Farbintensität
(hell, mittel, dunkel) symbolisiert Gonokoxit (gx),
Gonostylus (gst) bzw. Gonapophyse (gp). Berotha
piepersii VAN DER WEELE, 1904 (Berothidae),
Austroberothella rieki ASPÖCK U. & H. ASPÖCK, 1985
(Berothidae), Hoelzeliella manselli ASPÖCK U. & H. ASPÖCK,
1997 (Rhachiberothidae), Nedroledon anatolicus NAVÁS,
1914 (Myrmeleontidae). Bei den Differenzierungen im
7. (violett) und 8. (gelb) Segment könnte es sich um
Reexpressionen alter Strukturen handeln. Die nicht
eingefärbten Processus (Pseudohypocaudae) bei
Hoelzeliella und Austroberothella sind Derivate des
9. Tergits, die blauen Processus (Hypocaudae) sind
Anhänge der 9. Gonokoxiten – allesamt Modifikationen
zur Eiablage. Verändert nach ASPÖCK U. (1983),
ASPÖCK U. & H. ASPÖCK (1984), ASPÖCK U. & H. ASPÖCK

(1997) und ASPÖCK H., ASPÖCK U. & HÖLZEL (1980).

Abb. 119: Mantispidae, Plega sp., Y, USA, Arizona, Portal. Die Legeröhre ist
ein Charakteristikum der Unterfamilie Symphrasinae. Innerhalb der
Neuroptera sind nur noch die Dilaridae mit einer ähnlich langen Legeröhre
ausgerüstet. Foto: Johannes Gepp. VFlL: 15 mm
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Abb. 120-123: Partnergesänge bei Arten des Genus Chrysoperla, Chrysopidae, Oszillogramme und Spektrogramme von: Ch. agilis HENRY

& al., 2003 (Abb. 120), Ch. pallida HENRY & al., 2002 (Abb. 121), Ch. lucasina (LACROIX, 1912) (Abb. 122) und Ch. carnea (STEPHENS, 1836)
(Abb. 123). Alle Abbildungen von Charles Henry (Connecticut/USA).

Abb. 124: Phylogenetische
Analyse nordamerikanischer
Chrysoperla-Arten auf der Basis
von mitochondrialer DNA und
Vibrationsmustern. Zur Verfügung
gestellt von Charles Henry,
Connecticut/USA.



licher Freude lautmalerisch als „generator“, „motorboat“
und „slow motorboat“ bezeichnet worden (HENRY 1979,
1983, DUELLI & JOHNSON 1982, DUELLI et al. 1996, wei-
tere Literatur in DUELLI 1999). Zum europäischen
Chrysoperla carnea-Komplex gehört ein amerikanisches
Pendant (WELLS & HENRY 1994) mit einer phylogene-
tischen Analyse auf der Basis von mitochondrialer
DNA und Vibrationsmustern (Abb. 124); weltweit sind
vorläufig mindestens 15 Vibrationsphäna aufgezeichnet
(HENRY et al. 2003). Unterschiedliche Auffassungen zur
Artentstehung sind zum lautstarken „Sängerkrieg“ eska-
liert. TAUBER C.A. & M.J. TAUBER (1982, 1989) vertre-
ten das Konzept der sympatrischen Speziation (repro-
duktive Isolation wird als Nebenprodukt der Anpassung
an verschiedene Habitate verstanden) und sind mit dem
Chrysoperla-Komplex als Modell in die internationale

Speziationsdiskussion eingegangen (TAUBER C.A. &
M.J. TAUBER 1989). Die Chrysoperla-Szene bleibt kon-
fliktreich, die Philosophie zur Speziation nicht minder.
Dass dabei eine pragmatische Komponente mit in den
Sog gelangt, wird oft großzügig übergangen, wenn welt-
weit nach wie vor schlicht die grüne Florfliege zur
Schädlingsbekämpfung eingesetzt wird – ohne Rück-
sicht auf ganz unterschiedliche Tauglichkeit ihrer kryp-
tischen Arten (HENRY et al. 2001, ZIMMERMANN 2005).

7.7. Die Chrysopide und ihr Luftballon

Der nicht viel seriöser klingende offizielle Name des
Luftballons ist „Glenofinger“ – wieder ein Werbespot
von Peter DUELLI (2004). Es handelt sich dabei um eine
riesige prothorakale Drüse, die nur von Männchen der
Art Glenochrysa principissa (NAVÀS, 1915) ausgefahren

498

Abb. 125: Chrysopidae:
Glenochrysa principissa (NAVÁS,
1915), =, Südafrika, KwaZulu-

Natal, Sihangwana, Kosi Bay. Dass
es sich beim „Glenofinger“ um

eine prothorakale Drüse mit
Sexualfunktion handelt, bleibt

vorläufig Hypothese. Der
Glenofinger wird nur von

Männchen ausgefahren – ein
Werbespot sollte man meinen,
allein die Weibchen reagieren

nicht darauf. Foto: Peter Duelli.
VFlL: 11,4 mm

Abb. 126: Osmylidae: Osmylus
fulvicephalus (SCOPOLI, 1763), =,

Deutschland, Oberschwaben,
Wennedach. Die zwischen dem 8.

und 9. Tergit der Männchen
liegenden eversiblen Ballons

wurden zunächst einer Drüse des
8. Segments zugeordnet, werden
jedoch bis heute sehr kontrovers

diskutiert. Den Weibchen scheinen
sie zu imponieren!

Foto: Heiko Bellmann.
VFlL: 24 mm



wird (Abb. 125). Ein Werbespot der Männchen sollte
man meinen, allein die Weibchen reagierten nicht da-
rauf. Weibchen und Männchen wurden im Februar 2002
in Sihangwana (Südafrika, nahe zur Grenze zu Mozam-
bique) im dichten Sekundärwald in Küstennähe bei
Kosi Bay gefangen, mit den beiden Autoren sowie Her-
bert Hölzel und Mervyn Mansell als Zeitzeugen. Alle
bisher untersuchten Chrysopidenarten besitzen in bei-
den Geschlechtern paarige Prothorakaldrüsen, die nicht
ausgestülpt werden. Paarige und auch ausstülpbare Pro-
thorakaldrüsen beider Geschlechter der Osmylidae sind
ein verführerisches Argument für ein Schwestergrup-
penverhältnis der beiden Familien (ASPÖCK U. et al.
2001). Für die neueren molekularsystematischen Ergeb-
nisse (HARING & U. ASPÖCK 2004) und die jüngsten ge-
nitalmorphologische Analysen (ASPÖCK U. & H.
ASPÖCK 2007) ist der Glenofinger jedoch irrelevant, da
die Chrysopidae als Schwestergruppe der Hemerobiidae
hypothetisiert werden. Vorläufig bleibt als wahrschein-
lichere Hypothese, dass der Glenofinger, sei er nun mus-
kulatur- oder druckbewegt, doch eine sexbezogene Drü-
se darstellt. Und jedenfalls hält er seine Stellung stets
senkrecht zur Körperachse, unabhängig davon ob des
Männchen von der Decke des Versuchgefäßes hängt
oder seitlich an dessen Wand sitzt, – und bleibt vorläu-
fig ein bestauntes Wunder, das jedenfalls den durchaus
respektablen prägenitalen Drüsensacken von Osmylus
fulvicephalus (SCOPOLI, 1763) (Abb. 126) die Show
stiehlt.

7.8. Mimikry und Mimese – schillernde
Phänomene mit evolutivem Tiefgang und
journalistischem Touch

„Mimikry und Mimese sind die einzigen Phänome-
ne, bei denen wir für die Evolution ein Ziel angeben
können“ (Wolfgang WICKLER 2006).
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Abb. 127: Chrysopidae: Glenochrysa ohmi, HÖLZEL & DUELLI, 2001, drittes
Larvalstadium, Südafrika, Eastern Cape, Tsitsikamma. Ein prachtvoller
Misthaufen aus ausgesaugten Beutetieren, unter dem sich die Larve versteckt.
Foto: Peter Duelli.

Abb. 128: Chrysopidae: Parankylopteryx polysticta (NAVÁS, 1910), Südafrika,
Eastern Cape, Tsitsikamma. Perfekt versteckt unter den Nahrungsresten! Die
ausgesaugte Beute wird mit einer eleganten Kopfbewegung nach hinten
geschleudert und an Häkchenhaaren festgehalten. Foto: Peter Duelli.

Mimikry, nach Wolfgang Wickler: jede Ähnlichkeit zwischen Lebewesen, die nicht auf

stammesgeschichtlicher Verwandtschaft, sondern auf einer täuschenden Nachahmung von

Signalen beruht.

BATESsche Mimikry: eine für den Empfänger potenzielle Beute sendet die gleichen

Warnsignale, die eine vor dem Empfänger geschützte Art kennzeichnen. Optische Warnsignale

zeigen bei Insekten z. B. sehr oft Farbkombinationen Gelb-Schwarz und Rot-Schwarz,

Augenflecke können als Nachahmung von Wirbeltieraugen interpretiert werden.

MÜLLERsche Mimikry: zwei oder mehr Signalsender, die alle gleichermaßen Schutz vor einem

gemeinsamen Feind genießen, senden die gleichen Warnsignale. Der Empfänger wird also nicht

getäuscht. Man benutzt lediglich eine gemeinsame Warnfarbe, damit die Signalempfänger

leichter und schneller lernen können.

Mimese: täuschende Nachahmung eines belebten oder unbelebten Objekts, das für den zu

täuschenden Empfänger uninteressant ist.
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Abb. 129: Chrysopidae: Anapochrysa voeltzkowi (WEELE, 1909),
drittes Larvalstadium, Südafrika, Eastern Cape, Tsitsikamma. Nur
die Saugzangen verraten die wahre Natur dieses schildlaus-
ähnlichen Objekts. Foto: Peter Duelli.

Abb. 130: Chrysopidae: Leukochrysa sp., drittes Larvalstadium.
USA, Arizona. Pinselartige Fortsätze geben dem Körper ein skurriles
Aussehen und tarnen die gnadenlosen Saugzangen.
Foto: Peter Duelli.

Abb. 131: Hemerobiidae: Drepanepteryx phalaenoides
(LINNAEUS, 1758), Österreich. Die gesichelten braunen Flügel
verschwinden in vollkommener Mimese im Herbstlaub – auch
wenn der Künstler sich bemüht hat, das „Kupfernüsschen“ aus
dem Untergrund herauszuschälen. Original-Aquarell Wilhelm
Zelenka, Wien. VFlL: 14 mm



Wo die Mimese zum Misthaufen mimikriert

Mimese ist keine Mimikry, es gibt aber auch Tar-
nung als Mimikry, wenn sich die Beute für den Feind
deutlich sichtbar als ein ungenießbares Objekt ausgibt,
z. B. die Larven mancher Chrysopidae (Abb. 127, 128),
die die ausgesaugten Blattläuse auf ihrem Rücken zu ei-
nem gigantischen Haufen türmen – sie werden „debris
carrier“ genannt. Ein ganz anderer Effekt wird durch
Schildlaushabitus (Abb. 129) erreicht, zumeist ist eine
Strategie allerdings – zumindest für unsere Augen –
nicht nachvollziehbar (Abb. 130).

Mimese pur und doch kaum bekannt: Drepanepteryx
phalaenoides (LINNAEUS, 1758), ein Vertreter der Heme-
robiidae, und das herbstliche Buchenblatt (Abb. 131,
132). Ein anderes Beispiel ist Hemerobius marginatus
STEPHENS, 1936 (Abb. 133).

Mantispidae sind nicht nur das Paradebeispiel der
Fangbeine, sie sind auch die Stars unter den mimikrie-
renden Neuropteren. Wespen-Mimikry bei Mantispidae
ist allerdings vom allgemeinen Standpunkt kein Grund
zur Aufregung, da vespoide Mimikry bei Mimikrieren-
den ein beinahe triviales Phänomen ist. Das Bemer-
kenswerte bei diesen Mantispidae ist, dass ihre Larven
nicht in Hymenopteren-Nestern parasitieren (wie viele
andere Mantispidae), sondern in Eikokons von Spinnen
(siehe Hypermetamorphose). Vermutlich betreiben alle
Arten der Mantispidengattung Euclimacia ENDERLEIN,
1910, Mimikry mit sozialen Wespen, Mimikry-Komple-
xe von sozialen Wespen und Mantispidae sind schon
seit Beginn des 20. Jahrhunderts bekannt. Die bisher
nur von Indien und Nordaustralien bekannte Gattung
wurde jüngst erstmals in Thailand mit einer weiteren,
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Abb. 132: Hemerobiidae: Drepanepteryx phalaenoides (LINNAEUS,
1758), Italien, Friuli. Laboraufnahme auf grünem Kontrast-Hinter-
grund – zur Freude des Beobachters. Foto: Peter Sehnal. VFlL: 14 mm.

Abb. 133: Hemerobiidae: Hemerobius marginatus STEPHENS, 1836,
Italien, Friuli. Gut getarnt und dennoch spektakulär!
Foto: Peter Sehnal. VFlL: 9 mm.

Abb. 134: Mantispidae: Euclimacia horstaspoecki OHL, 2004,
Holotypus, =, dorsal, Thailand, Nakhon Ratchasima, Umgebung von
Pak Chong. Wespen-Mimikry par excellence! Die Flügelfärbung ist
einmalig innerhalb der Gattung Euclimacia.
Aus OHL (2004b). VFlL: 25 mm.

Abb. 135: Mantispidae: Euclimacia horstaspoecki OHL, 2004,
Holotypus, =, lateral, Thailand, Nakhon Ratchasima, Umgebung
von Pak Chong. Wespen-Mimikry par excellence! Das
mimikrierende Farbmuster kommt vor allem im Lateralaspekt zur
Geltung. Aus OHL (2004b). VFlL: 25 mm.



besonders bunt mimikrierenden Art, Euclimacia horst-
aspoecki OHL, 2004, nachgewiesen (Abb. 134, 135). Die
Beschreibung enthält eine zusammenfassende Literatur
zum Thema (OHL 2004b). Von der weit verbreiteten
Climaciella brunnea (SAY in KEATING, 1824), Nearktis
(USA, Mexiko), Neotropis (Costa Rica, Mexiko, Nica-
ragua, Puerto Rico), sind – je nach Wespenmodell – un-
terschiedliche Farbmorphen bekannt.

Augenflecken

Mit ethologischem Eifer versuchen wir, alle Augen-
flecken zu entdecken, auch jene, die womöglich gar kei-
ne sind, und wir meinen zu wissen, welche Feinde sie
betören oder erschrecken. Und wie erfrischend ist, dass
wir nicht wissen, welche Bewandtnis es mit den Vesi-
cae, diesen Pseudo-Augenflecken bei Rhachiberothidae
(Abb. 136) auf sich hat und den „Vielleicht-Augenfle-
cken“ mehrerer Arten des afrikanischen Myrmeleonti-
den-Genus Cymothales GERSTAECKER, 1894, oder unse-
res einheimischen Dendroleon pantherinus (FABRICIUS,
1787) (Abb. 137, 138). Und wir würden gerne wissen,
wen die Augenflecken der jurassischen Kalligramma-
tidae (Abb. 139) vor Schreck erstarren ließen. Auch
über Mimikry dieser „Jurassischen Schmetterlinge“ –
wie sie anthropomorph auch gerne genannt werden –
wird spekuliert. Wer waren ihre Vorbilder? Jedenfalls
keine Schmetterlinge, diesen Spätgeborenen sind sie
nie begegnet.

7.9. Flügel, Flügel, Flügel …

On wings of lace … heißt es bei GRIMALDI & ENGEL

2005, wer denkt da nicht an zartes Spitzengewebe! „Ge-
netzt“ sind sie ja tatsächlich alle, auch die mit den ely-
trenartig ledernen Vorderflügeln, mit denen sie flugun-
fähig dem Wind trotzen, wie etwa die Micromus-Arten
auf Hawaii (Abb. 140, 141). Nicht alle Flügelreduktio-
nen sind allerdings dem Spiel mit den Windsbräuten zu-
zuschreiben. Die in makropteren und mikropteren (re-
duzierte Hinterflügel) Populationen auftretende Psectra
diptera (BURMEISTER, 1839) (Hemerobiidae), die bei den
meisten Arten von Conwentzia ENDERLEIN, 1905 (Co-
niopterygidae) verkürzten Hinterflügel und die völlige
Flügelobliteration des Weibchens (das Männchen ist
unbekannt oder getarnt hinter einer bisher nur im
Männchen bekannten geflügelten Art) von Helicoconis
aptera MESSNER, 1965 (Coniopterygidae) (RAUSCH,
ASPÖCK H. & U. ASPÖCK 1978) … sind nur Beispiele
für Flügelphänomene, für die wir noch keine plausible
Hypothesen haben, auch wenn die Verlockung zu Inter-
pretationen groß ist.

Die wie mit Staubzucker bepuderten Conioptery-
gidae (Abb. 143) sezernieren Wachspartikelchen aus
über den Körper verteilten speziellen Hautdrüsen – ein-
malig unter den Neuroptera, Aleyrodidae (Motten-
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Abb. 136: Rhachiberothidae: Rhachiberotha pulchra ASPÖCK U. & H.
ASPÖCK, 1997, =, Namibia, Distr. Grootfontein, Tigerschlucht, NE
Kombat. Auch diese Familie ist mit Raubbeinen ausgerüstet. Die
Funktion der riesigen schwarzen augenfleckartigen Vesicae ist
unbekannt. Foto: Michael Stelzl. VFlL: 8,4 mm

Abb. 137: Myrmeleontidae: Dendroleon pantherinus (FABRICIUS,
1787), Schweiz, Tessin, Brissago. Wen schreckt der Augenfleck? Foto:
Peter Duelli. VFlL: 30 mm



schildläusen) zum Verwechseln ähnlich – oder ist auch
das schon zu anthropomorph gedacht, weil nur wir sie
mit diesen verwechseln?

Prima vista-Charakteristikum der Neuropterida ist
die dachartige Flügelstellung (Abb. 140-147) – und
dennoch gibt es Ausreißer gleich in mehreren Familien
mit in Ruhestellung flach ausgebreiteten Flügeln. Ein
Anblick der Urtümlichkeit – und dennoch ist es eine
mehrmals unabhängig entstandene Extravaganz unter
Osmyliden (Abb. 148), Chrysopiden (Glenochrysa,
Abb. 149, Anapochrysa, Abb. 150), Hemerobiiden (No-
tiobiella, Abb. 151), Psychopsiden (z. B. Silveira, Abb.
152) und Nymphiden (z. B. Osmylops, Abb. 153, 154) –
ein Schutzmechanismus?

Der Erfolgshabitus der kleinen Unscheinbaren wur-
de schon angesprochen. Nicht verwandt und doch so
ähnlich (fast eine unendliche neuropterologische Ver-
wechslungsgeschichte): Nevrorthidae (Abb. 155), Sisy-
ridae (Abb. 156, 157), Dilaridae (Abb. 159, 160), Be-
rothidae (Abb. 142), Hemerobiidae (Abb. 158). Strate-
gie der Bescheidenheit? fragen wir anthropomorph.

Die Erscheinung der elfenartigen Crocinae (Ne-
mopteridae) mit fadenförmigen Hinterflügeln ist von
überirdischer Schönheit, besonders wenn man sie in der
nächtlichen Wüste um die Lampen schweben sieht. Die
Bedeutung dieses Phänomens ist völlig unklar, sie als
Steuerorgane zu interpretieren, entspricht unserem
Sinngebungsbedürfnis. Das betrifft auch die spektakulä-
ren Erweiterungen der Hinterflügel von Palmipenna aeo-

leoptera PICKER, 1987 (Südafrika), denen neben sexuel-
ler auch thermodynamische Funktion („… thermals ge-
nerated from heated ground and rocks“) zugesprochen
wird (PICKER 1987).

Die einzigen schmetterlingsartig bunt gefärbten
Vorderflügel bei Nemopterinae (Nemopteridae) (Abb.
26) gibt es nicht in den Tropen, sondern in der Mediter-
raneis, also fast vor unserer Haustüre. Diese tagaktiven,
segelnden, auffälligen Neuropteren sind auch Nicht-
Neuropterologen bekannt – umso aufregender ist die
Tatsache, dass erst in jüngster Zeit eine weitere neue Art
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Abb. 139: Kalligrammatidae, Jura. Die Phantasie hat den Autoren bei der
Färbung der Flügel den Pinsel geführt: Wen mögen diese größten Neuro-
pteren aller Zeiten imitiert haben, wen mögen ihre „Augen“ zu Schreck er-
starren lassen haben? Verändert nach HANDLIRSCH & BEIER (1936). VFlL: 122 mm

Abb. 138: Myrmeleontidae: Dendroleon
pantherinus (FABRICIUS, 1787), Österreich.
Auch bei ausgebreiteten Flügeln wirkt die
Botschaft vom Augenfleckschreck. Original-
Aquarell Wilhelm Zelenka, Wien. VFlL: 30 mm
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Abb. 140: Hemerobiidae: Micromus falcatus (ZIMMERMAN, 1957),
USA, Hawaii, Oahu (endemisch). Ein „Ausreißer“ unter den sonst so
unscheinbaren Taghaften! Foto: J.C. Montgomery. VFlL: 5,5 mm

Abb. 142: Berothidae: Lomamyia sp., USA, Arizona, Portal. In der
Natur zerfließt diese bizarre Gestalt. Foto: Johannes Gepp.
VFlL: 11 mm

Abb. 144: Chrysopidae: Turnerochrysa mirifica KIMMINS, 1935,
Südafrika, Western Cape, Zederberg, Clanwilliam, Wolfdrif.
Auffällig nur für unsere Augen, „mustergetarnt im Busch“?
Foto: Peter Duelli. VFlL: 10 mm

Abb. 141: Hemerobiidae: Micromus swezeyi (ZIMMERMAN, 1940),
Hemerobiidae, USA, Hawaii, Kauai (endemisch). Nur für den Kenner
präsentiert sich diese bizarre Silhouette mit dem fast holzartig
gegitterten Touch als flugunfähige Neuroptere.
Foto: J.C. Montgomery. VFlL: 5 mm

Abb. 143: Coniopterygidae: Coniopteryx sp., Schweiz. Die wie mit
Staubzucker bepuderten Staubhafte sind mit kleinsten
Wachspartikelchen, die sie in Hautdrüsen sezernieren, bedeckt und
werden im Flug leicht mit Aleyrodidae verwechselt.
Foto: Peter Duelli. VFlL: 2,3 mm

Abb. 145: Chrysopidae: Mallada rubicundus HÖLZEL, 1993, Südafrika,
Karoo Nationalpark. Gut getarnt auf grünem Blatt, typisch die
dachartige Flügelstellung. Foto: Peter Duelli. VFlL: 11 mm
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Abb. 146: Chrysopidae: Italochrysa falcata TJEDER, 1966, Südafrika,
KwaZulu-Natal, Ndumo Game Reserve. Sitzt diese Florfliege auf
dem falschen Blatt oder handelt es sich um eine bisher unentdeckte
Mimikry? Foto: Peter Duelli. VFlL: 20 mm

Abb. 147: Chrysopidae: Italochrysa zulu, TJEDER, 1966, Südafrika,
KwaZulu-Natal, Ndumo Game Reserve. Verdacht auf
Ameisen-Mimikry unter durchsichtigen Flügeln! Foto: Peter Duelli.
VFlL: 22 mm

Abb. 148: Osmylidae: Spilosmylus interlineatus (MCLACHLAN, 1870),
Südafrika, KwaZulu-Natal, Oribi-Gorge. Nicht nur unter den
Chrysopidae, auch unter den Osmylidae wurde vereinzelt die
dachartige Ruhestellung der Flügel aufgegeben – zugunsten eines
urtümlich wirkenden „Flachdaches“. Foto: Peter Duelli. VFlL: 19 mm

Abb. 149: Chrysopidae: Glenochrysa principissa (NAVÁS, 1915),
Südafrika, KwaZulu-Natal, Sihangwana, Kosi Bay. Diese Chrysopide
imponiert nicht nur durch den Flügelhabitus, sondern vor allem
durch die als Glenofinger berühmt gewordene spektakuläre Drüse.
Foto: Peter Duelli. VFlL: 11 mm

Abb. 150: Chrysopidae: Anapochrysa voeltzkowi (WEELE, 1909),
Südafrika, Eastern Cape, Tsitsikamma. Extremer „Flachdach-
Habitus“ der Flügel, man beachte das breite Kostalfeld. Foto: Peter
Duelli. VFlL: 20 mm

Abb. 151: Hemerobiidae: Notiobiella sp., Südafrika, Western Cape,
Swartberg Mountains, Gamkaskloof, The Hell. Auch in der Familie
der Taghafte, in der braune, eher unscheinbare, in Ruhe dachartig
gestellte Flügel die Regel sind, wurde vereinzelt ein grüner
„Flachdach-Habitus“ evolviert. Foto: Peter Duelli. VFlL: 5 mm
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Abb. 152: Psychopsidae: Silveira jordani KIMMINS, 1939, Südafrika,
Western Cape, Zederberg, Clanwilliam, Wolfdrif. Fast alle
Vertreter der Psychopsidae haben in Ruhestellung die Flügel flach
ausgebreitet. Foto: Peter Duelli. VFlL: 12 mm

Abb. 153: Nymphidae: Osmylops sejunctus (WALKER, 1853),
Australien, Western Australia, 50km S Perth. Prima vista könnte
man dieses Neuropteron für eine Chrysopidae halten, die Larven
bringen es an den Tag: Osmylops ist ein Vertreter der
Myrmeleontiformia. Foto: Peter Duelli. VFlL: 22 mm

Abb. 154: Nymphidae: Osmylops sejunctus (WALKER, 1853), Larven.
Australien, Western Australia, 50 km S Perth. Man beachte die weit
auseinander gespreizten Saugzangen und die den Körper
säumenden tentakelartigen Fortsätze. Foto: Peter Duelli.

Abb. 155: Nevrorthidae: Nevrorthus apatelios ASPÖCK H., ASPÖCK U.
& HÖLZEL, 1977, Italien, Friuli. Die Imagines verstecken sich tagsüber
im überhängenden Blätterdach saubere Bergbächlein säumender
Laubbäume. Foto: Peter Sehnal. VFlL: 7 mm

Abb. 156: Sisyridae: Sisyra nigra
(RETZIUS, 1783), Griechenland,

Kreta, Phaestos. Nur bei
oberflächlicher Betrachtung

handelt es sich um einen
unscheinbaren Habitus – die
elegant irisierenden Flügel

kommen im Aquarell wunderbar
zur Geltung. Original-Aquarell

Wilhelm Zelenka, Wien.
VFlL: 5 mm
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Abb. 157: Sisyridae: Sisyra dalii MCLACHLAN, 1866, Spanien, 6 km SE
Irun, Rio Bidasoa. In „meditativer Versunkenheit“.
Foto: Peter Duelli. VFlL: 5 mm

Abb. 160: Dilaridae: Dilar
parthenopaeus COSTA, 1855,

=, Italien, Calabria, Sila,
Camigliatello. Nur die

Männchen – sonst von ganz
unauffälliger Erscheinung –
haben auffällige, gekämmte

Fühler. Original-Aquarell
Wilhelm Zelenka, Wien.

VFlL: 5 mm

Abb. 158: Hemerobiidae: Micromus variegatus (FABRICIUS, 1793),
Österreich. Ein Prototyp der Unauffälligkeit! Foto: Michael Stelzl.
VFlL: 6 mm

Abb. 159: Dilaridae: Nallachius pulchellus (BANKS, 1938), Y,
USA, Arizona, Portal. Die Y haben einen langen Ovipositor.
Foto: Johannes Gepp. VFlL: 4 mm

Abb. 161: Nemopteridae: Nemoptera rachelii ASPÖCK U.,
LETARDI & H. ASPÖCK, 2006, Paratypus, Y, Iran, Yazd, Baqe-
Shadi. Die meisten Vertreter der Familie haben eine
hyaline Flügelmembran. Nur die Arten der mediterran
verbreiteten Gattung Nemoptera sind „bunt“. Die
Entdeckung von N. rachelii im Iran war daher eine große
Überraschung. Foto: Harald Schillhammer. VFlL: 30 mm



dieses Genus, Nemoptera rachelii U. ASPÖCK & LETARDI

& H. ASPÖCK, 2006, im Iran, in den Bergen um die
Stadt Shiraz, entdeckt werden konnte (Abb. 161). Es
mutet anekdotisch an, dass wir bei der ersten Konfron-
tation an eine Chimäre (künstlich kombinierte und
montierte Teile von bekannten Arten) dachten, so groß
war unsere Überraschung!

Chasmoptera superba TILLYARD, 1925, Westaustralien,
Abb. 162, ein gelungener Schnappschuss – oder ist da
noch etwas? Warum ist Euch der lateinische Name dieses
Neuropterons so wichtig? Und die Suche nach sekundä-
ren Geschlechtsmerkmalen in Form von Drüsenausgän-
gen, emporragenden Genitalskleriten und langem Ro-
strum, und, und, …? Genügt es nicht, dass hier ein Ge-
schöpf in Schönheit und Anmut Antennen, Flügel, Ab-
domen, Beine, einfach sich selbst ins All hält, im Lot mit
sich und der Ewigkeit, all dieses großäugig bündelnd …

8. Die Zukunft der Neuropterologie

Die molekulare Systematik wird im Zuge labortech-
nischer Fortschritte zur immer schnelleren und pragma-
tischen Klaviatur unserer Analysen emanzipieren. Plau-
sibilitätskontrolle (Abb. 163) ist allerdings angesagt,
doch wer kennt hier noch die Organismen? Eine Re-
naissance der klassischen Disziplinen, sie findet längst
statt, wäre sie rein molekular induziert – sie käme zu

spät, Systematiker und Taxonom wird man nicht durch
einen Blitzkurs von heute auf morgen. Das Bemühen um
digitale, reich bebilderte Bestimmungsschlüssel zeigt
den richtigen Weg, die schönsten Fotografien sind gut
genug, diagnostische Zeichnungen unverzichtbar. Ge-
förderte Projekte für Jungentomologen sind die Vision.

Indikatorarten sind ein sensibles Phänomen, zu dem
die Neuropterologie in Relation zur Kleinheit der Grup-
pe viel beizutragen hat: Nevrorthus-Arten sind Indikato-
ren für die Qualität von kleinen Gebirgsgewässern, ihre
kiemenlosen Larven atmen durch die Körperoberfläche
und sind auf sauerstoffreiches Wasser angewiesen. Die
paläarktischen Osmylus-Arten leben an Fließgewässer-
rändern, wo es sie noch gibt, ist die Welt in Ordnung.
Mantispa styriaca zeigt möglicherweise postglaziale Kli-
maschwankungen in Europa an. Ihre historisch belegten
mosaikartigen Vorkommen im Bereich ihrer nördlichen
Verbreitungsgrenze in Deutschland sind ein Indiz dafür.
Der viel strapazierte Satz, dass das Vorkommen dieser
wärmeliebenden Art dem des Weinbaus ähnelt, hat ei-
nen Schönheitsfehler: der Wein ist viel robuster und
wird die Mantispa womöglich überleben, bevor wir in ih-
ren feinsinnigen Parametern gelesen haben.

Arealverschiebungen in Zusammenhang mit Klima-
schwankungen werden für die Existenz so mancher Art
zur Gratwanderung.

Der Einsatz von Neuropteren im integrierten Pflan-
zenschutz hat die Kinderkrankheiten längst hinter sich
gelassen, ist aber auf wenige Arten, wie z. B. jene des
Chrysoperla carnea-Komplexes, oder diverse Hemerobii-
dae fixiert. Die Auswahl neuer potenzieller Kandidaten
erfordert subtile Kenntnisse der Entwicklungszyklen –
dabei hat das Zeitalter der Larven gerade erst begonnen
– und Kenntnisse der Ökologie und Biologie – und wird
doch längst überrollt von transgenen Pflanzen. Ein an-
thropogenes evolutionäres Ringelspiel, aus dem nicht
ausgestiegen werden darf!

Das Phänomen der sympatrischen Speziation wurde
bisher generell unterschätzt, das gilt wohl auch für Neu-
ropterida. Nearktische Arten des Chrysoperla carnea-
Komplexes sind als eines der Paradebeispiele in die gro-
ße Szene „Speziation“ eingegangen (TAUBER C.A. &
M.J. TAUBER 1989). Es darf angenommen werden, dass
es unter den Neuropteren noch zahlreiche unerkannte
Spezies-Komplexe gibt, deren Speziationsprozesse auszu-
loten sind. Dieses lokale Grenzgängertum im Mosaik
schillernder Populationen aufzudecken, ist eine große
Herausforderung.

Kaum überzubewerten ist die Bedeutung der Phylo-
geographie der Neuropterida, sie steht erst in ihren An-
fängen, wird sie doch die Parameter für die Genese re-
zenter Verbreitungsmuster und Artbegrenzungen liefern.
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Abb. 162:
Nemopteridae:

Chasmoptera superba
TILLYARD, 1925, =,

Australien, Western
Australia, N Perth.

Anmut und Schönheit.
Foto: Peter Duelli.

VFlL: 22 mm



Hic et nunc aber gilt:
• Der Wettlauf der Entdeckung neuer Arten, bevor sie

ausgestorben sind,
• Erfassung der Verbreitungsareale bekannter Arten,

bevor sie verdrängt oder ausgerottet werden,
• Verfolgen rezenter Ausbreitungsbewegungen,
• Studium der präimaginalen Stadien,
• Alphataxonomie und phylogenetische Analysen sol-

len zukünftig nicht so entkoppelt laufen wie bisher:
Synthese ist angesagt!

9. Zusammenfassung

Die Neuropterida – sie umfassen die Ordnungen Ra-
phidioptera, Megaloptera und Neuroptera – gehören zu
den urtümlichsten Endopterygota, den Insekten mit
vollkommener Entwicklung, und sind mit ihren etwa
6.300 beschriebenen und vermutlich 10.000 tatsächlich
existierenden rezenten Arten so etwas wie lebende Fos-
silien. Unglaublich reiche und mannigfaltige Fossilfun-
de, die Heterogenität der rezenten Formen, die geringe
Artenzahl vieler Familien sowie häufig durch Vikarianz
geprägte Verbreitungsmuster signalisieren, dass die Blü-
tezeit der Neuropterida längst vorbei ist und ihr „Golde-
nes Zeitalter“ vermutlich mit dem Mesozoikum zu Ende
ging.

Die Phylogenie der Neuropterida ist alles andere als
geklärt, das zeigen diskrepante morphologische und mo-
lekularsystematische Stammbäume. Zur Charakterisie-
rung des Phänomens Neuropterida werden biologische,
ökologische, morphologische, systematische und bio-
geographische Facetten an ausgewählten Beispielen dar-
gestellt und in phylogenetischem Kontext betrachtet.
Die Hypothese einer gemeinsamen Stammart von Me-
galoptera + Neuroptera mit aquatischer Larve beein-
flusst auch die Lesrichtung aquatischer / terrestrischer
Larven innerhalb der Neuroptera; in diesem Zusammen-
hang spielt Kryptonephrie eine wichtige Rolle. Auch
die Evolution der larvalen Saugzangen der Neuroptera
wird aus der Hypothese einer gemeinsamen Stammart
von Megaloptera und Neuroptera abgeleitet (Argumen-
te: Versenkung der Cardines in die Kopfkapsel und Ver-
längerung der Stipites). Die Homologisierung der Geni-
talsklerite könnte Argumente zur Lösung von Konflik-
ten, die sich aus diskrepanten Stammbäumen ergeben,
liefern. Die Oszillogramme „stummer Gesänge“ bei
Chrysopidae eröffnen nicht nur Einblick in Partnerer-
kennung, sondern ermöglichen auch Artdifferenzierung
bei morphologisch schwer oder gar nicht identifizierba-
ren Taxa (des Chrysoperla carnea-Komplexes). Die bei
Berothiden, Rhachiberothiden und Mantispiden beob-
achtete Hypermetamorphose ist durchaus unterschied-
lich ausgeprägt, dennoch ist sie ein zusätzliches Kriteri-
um der Verwandtschaft dieser Familien. Mimikry und
Mimese bei Neuropteren sind vielfältig wie die Gruppe
selbst – eine Analyse dieser Phänomene ist noch lange
nicht abgeschlossen. Die Erforschung der Neuropterida
hat durch die Molekularbiologie neue und wesentliche
Anstöße bekommen, sie wird auch die Zukunft der Neu-
ropterologie prägen.

Schlüsselwörter: Neuropterida, Raphidioptera, Me-
galoptera, Neuroptera, Systematik, Biogeographie, Bio-
diversität, Kryptonephrie, Saugzangen, Genitalsklerite,
Drüsen, Oszillogramme, Hypermetamorphose, Mimikry,
Mimese.
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Abb. 163: Myrmeleontidae: Megistopus flavicornis
(ROSSI, 1790), Österreich, Burgenland, Neusiedl. Blick in
die Zukunft … Foto: Heiko Bellmann. VFlL: 22 mm
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1. Einführung

Zum Thema „Diversität und Verbreitung“ schrieben
M.J. TYLER, G.F. WATSON & A.A. MARTIN in „Ecologi-
cal Biogeography of Australia“ (1981): „The sciences of
biogeography and ecology depend to a great deal upon
the existence of an accurate and stable taxonomic
foundation. For any broad conclusion to be maintained
it is also desirable that a large proportion of the taxa
comprising the fauna be known and named.“ Über die
australischen Libellen, die in diesem Beitrag vorgestellt
werden sollen, gibt es umfassende Information von al-
len Arten in morphologischer, ökologisch-bionomi-
scher und chorologischer Hinsicht. Demgegenüber aber
existiert bis dato keine „stable taxonomic foundation“
im Sinne einer kritikfähigen Hypothese über ihre phy-
logenetischen Verwandtschaftsbeziehungen.

Dieser Widerspruch hat zwei Ursachen. Zum einen
gehören die Libellen in Australien wie auch in anderen
Weltgegenden zu den seit Jahrzehnten intensiv er-
forschten Insektengruppen, die zudem die Vorteile ei-
ner in jeder Regionalfauna überschaubaren Artenzahl
und relativ guter visueller und kollektorischer Zugäng-
lichkeit bieten. Zum anderen hat die Beschränkung auf
die konventionelle taxonomische Vergleichsmethode
nach dem Muster „je ähnlicher, desto enger verwandt“,
die im systematischen procedere nicht mehr sein kann
als eine „0“ – oder Ausgangshypothese, die Vorstellun-
gen über das System der Odonata und ihrer Teiltaxa bis
in das vergangene Jahrzehnt hinein dominiert. Inner-
halb der Familie Aeshnidae unterschied man die Un-

Die gondwanischen Aeshniden Australiens
(Odonata: Telephlebiidae und Brachytronidae)

G . P E T E R S & G . T H E I S C H I N G E R

Abstract: Studying the relationships of the genus Dendroaeschna TILLYARD led to a phylogenetic analysis of the genus Austro-
aeschna SELYS, the family Telephlebiidae COCKERELL and the clade Euaeshnida BECHLY. Autapomorphies and synapomorphies are
listed sequentially for each taxa involved, details are discussed and illustrated in three phylograms. The taxa Pulchaeschna subgen.
nov. (type species: Austroaeschna unicornis pulchra TILLYARD) and Notoaeschnini trib. nov. (type genus: Notoaeschna TILLYARD) are
formally established. Australian „brachytronine aeshnids“ (Panbrachytronoda tax. nov.: Telephlebiidae s. nov. and Dendroaeschna
TILLYARD) are characterized in terms of their chorology and ecology. Numerous photographs of live dragonflies and prepared spe-
cimens document the diversity of morphology and coloration found among these insects.

Key words: Euaeshnida, Telephlebiidae, Austroaeschna, phylogeny; Pulchaeschna subgen. nov., Notoaeschnini trib. nov.
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terfamilie der „höheren“ Aeshninae von der „primitive-
ren“ der Brachytroninae, letztere wiederum unterglie-
dert in die „more advanced“ Brachytronini und die „less
advanced“ Gomphaeschnini (DAVIES & TOBIN 1985).
Aus den Unzulänglichkeiten dieses typologischen Sys-
tementwurfes resultieren fast alle Schwierigkeiten, die
„Brachytroninae“ Australiens für die zoogeographische
Geschichte des Kontinents nutzbar zu machen. Obwohl
das Verbreitungsmuster der Gruppe auf eine gondwani-
sche Vergangenheit hinzudeuten scheint (als „southern
group“), könnten andererseits südostasiatische Gattun-
gen (Cephalaeschna SELYS und andere) ihre möglichen,
wenn auch „remotely related“ Verwandten sein (LIEF-
TINCK 1954, J.A.L. WATSON 1981).

An diesem systematisch-zoogeographischen Rätsel
entzündete sich unser Interesse an der Systematik und
Phylogenese der australischen Brachytroninae. Die vom
Juniorautor dieses Beitrages bereits geleistete taxonomi-
sche und feldbiologische Vorarbeit (s. THEISCHINGER im
Literaturverzeichnis) galt uns als solide Ausgangsbasis
zur Lösung des angezeigten Konfliktes. Wir wollen also
versuchen, die Frage zu beantworten, ob und inwieweit
die australischen brachytroninen Libellen eine ge-
schlossene Abstammungsgemeinschaft sind oder ob es
außerhalb des Kontinents Taxa gibt, die mit einer oder
mehreren der australischen Arten enger verwandt sind
als diese untereinander. Dazu sei noch angemerkt, dass
die „Brachytrininae“ des herkömmlichen Systems nicht
nur in Australien vertreten sind, sondern auch in Süd-
und Nordamerika, in der Westpaläarktis und in der Ori-
entalis vorkommen. Sie fehlen in Afrika und auf Mada-
gaskar, in Indien außerhalb des Himalaja und auch von
Sumatra bis Neuguinea sowie auf Neukaledonien und in
Neuseeland.

Theoretische Grundlagen unserer Untersuchung
sind die Phylogenetische Systematik (HENNIG 1950, AX
1984, SUDHAUS & REHFELD 1992, WÄGELE 2000) und
das Evolutionäre Artkonzept (WILEY 1978, TEMPLETON
1989, PATERSON 1993, MAYDEN 1997, PETERS 1998).
Der phylogenetisch-systematischen Analyse (Kap. 3) ist
ein vor allem für den Nichtspezialisten gedachtes „In-
ventarverzeichnis“ mit Kurzcharakteristika der zu disku-
tierenden Taxa vorangestellt (Kap. 2). Es reproduziert
die derzeit noch gebräuchlichen taxonomischen Einstu-
fungen der Arten und Artengruppen einschließlich der
unerlässlichen nomenklatorischen Details. Dem Phylo-
genie-Kapitel (Kap. 3) folgen zwei Abschnitte, die die
behandelten Libellenarten als lebendige Fortpflanzungs-
gemeinschaften und ihre aktuellen Existenzverhältnisse
verständlich machen sollen: Die Areale, ihre Orientie-
rungen und Dimensionen nebst Verbreitungsmustern,
Ausbreitungs- und Schrumpfungserscheinungen (Kap.
4) sowie die Qualitäten der Lebensweise und die ökolo-

gischen Existenzparameter wie Einnischung, Larvalha-
bitate, Spezialisierungen, Konkurrenz etc. (Kap. 5). Wir
meinen, dass Informationen aus chorologischen, eido-
nomischen und ökologischen Erhebungen für die Inter-
pretation systematisch-phylogenetischer und zoogeogra-
phischer Hypothesen wertvoll sind. In der abschließen-
den „Diskussion“ (Kap. 6) soll vor allem erörtert wer-
den, wie sich unsere Hypothesen und Befunde in das
Gesamtbild der Aeshniden-Systematik und das der his-
torischen Zoogeographie Australiens einordnen lassen.

2. Kurze Charakterisierung
der Gattungen der australischen
„Brachytroninae“

In die Aeshniden-Unterfamilie Brachytroninae
wurden von DAVIES & TOBIN (1985) alle Gattungen ge-
stellt, die nicht zu den Aeshninae gehören sollen, da ih-
re mediane Flügellängsader (MA) nicht zur Gabelbil-
dung neigt und weil die Schaltadern Mediansupplement
(Mspl) und Radialsupplement (Rspl) mit wenigen Aus-
nahmen nicht bogig nach hinten (sigmoid) ausgebeult
sind (Abb. 1). Die Brachytroninae selbst wurden wie-
derum in zwei Teilgruppen (Tribus) untergliedert, die
Brachytronini und die Gomphaeschnini. Erstere haben
(wie die Aeshninae) eine Interradius-Gabel (IR2-Ga-
bel), letztere angeblich keine. Inzwischen hat sich im
Ergebnis phylogenetischer und kladistischer Untersu-
chungen herausgestellt, dass unter den herkömmlichen
Gomphaeschnini ein hochrangiges monphyletisches
Taxon „versteckt“ ist, das sehr wahrscheinlich die
Schwestergruppe aller übrigen Aeshnidae darstellt,
nämlich das der Gomphaeschnidae (BECHLY 1996, LOH-
MANN 1996, VON ELLENRIEDER 2002). Von den „außer-
halb“ dieser Gomphaeschnidae noch verbliebenen
Gomphaeschnini alter Lesart existieren in Australien
zwei Gattungen: Antipodophlebia FRASER und Telephlebia
TILLYARD. Alle übrigen australischen brachytroninen
Libellen sollen zu den Brachytronini (Flügel mit IR2-
Gabel, jedoch ohne „ausgebeulte“ Rspl und Mspl) gehö-
ren, verteilt auf sechs Gattungen: Acanthaeschna SELYS,
Austroaeschna SELYS, Austrophlebia TILLYARD, Dendro-
aeschna TILLYARD, Notoaeschna TILLYARD und Spin-
aeschna THEISCHINGER. Die bisherige Annahme, dass zu
keinem der aufgezählten acht Genera irgendwelche Ar-
ten außerhalb des Kontinents gehören, wird zu einer
wissenschaftlichen Aussage erst dann, wenn nachgewie-
sen werden kann, dass es sich bei ihnen um monophyle-
tische Taxa (geschlossene Abstammungsgemeinschaf-
ten) handelt. Immerhin: alle bis dato diesen acht Gat-
tungen zugeordneten Arten sind nicht etwa auf den
Kontinent Australien im ganzen verteilt, sondern kom-
men mit einer Ausnahme (Austroaeschna anacantha TIL-
LYARD) nur in Ost-Australien vor, und zwar in den Berg-
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regionen des Great Dividing Range. Einige Arten mar-
kieren Areale, die bis hinab in die vorgelagerten Küs-
tenregionen reichen oder sogar auf diese beschränkt
sind.

Gomphaeschnini sensu DAVIES & TOBIN, 1985

Telephlebia SELYS, 1883

Dieses australische Genus der herkömmlichen Gom-
phaeschnini existiert in 6 Arten (THEISCHINGER 1985).
Die Imagines aller Arten sind aphantochrom gefärbt; ih-
re Flügel haben oft gelb- bis goldbraune Längsstreifen
und/oder Flecke (Taf. 1-3). Basal- und Cubitalraum ha-
ben akzessorische Queradern, die Subcosta ist transnodal
über ein bis zwei Zellen verlängert (Abb. 2), und die
Analschleife ist viel tiefer als breit (Abb. 3). Ihre Stirn
ist schmal und in der Mitte zugespitzt (Abb. 4). Die Lar-
ven haben wie Antipodophlebia einen deutlich abwärts
gekrümmten Epiproct (Abb. 5) und die Anzahl der An-
tennenglieder ist reduziert. Ihre Haut ist körnig und
dicht mit feinsten Härchen besetzt (TILLYARD 1916).

Bei den Imagines der T. tillyardi-Gruppe mit den Ar-
ten T. tillyardi CAMPION, 1916 (Taf. 2 unten), T. tryoni
TILLYARD, 1916 (Taf. 3 oben) and T. undia THEISCHIN-
GER, 1985 (Taf. 3 unten) ist in beiden Geschlechtern
nicht nur das 3., sondern auch das 4. Abdominalseg-
ment tailliert, während bei den Spezies der T. cyclops-

Gruppe mit T. cylops TILLYARD, 1916 (Taf. 1 oben), T.
godeffroyi SELYS, 1883 (Taf. 1 unten) und T. brevicauda
TILLYARD, 1916 (Taf. 2 oben) das 4. Segment seine zy-
lindrische Gestalt weitgehend beibehalten hat.

Die Imagines fliegen vornehmlich in der Dämme-
rung bis zu weitgehender Dunkelheit. Sie jagen niedrig,
oft über Lichtungen, Verkehrswegen und ähnlichen
Plätzen und verbergen sich tagsüber überwiegend im
schattigen Gebüsch und an unbesonnten Felswänden.
Die Junglarven leben in detritus-reichen Felswannen
und in den Kolken von Rinnsalen und kleinen Bergbä-
chen. Die größeren Larven (Taf. 4 oben) verbringen of-
fenbar einen Teil ihres Daseins außerhalb des Wassers
und jagen auch dort (TILLYARD 1916). Sie führen mithin
eine semiaquatische Lebensweise.

Antipodophlebia FRASER, 1960

A. asthenes (TILLYARD, 1916) (Taf. 4 unten) ist die
einzige Art dieser Gattung. Ihre Männchen wurden erst
60 Jahre nach der Erstbeschreibung zweier Weibchen
bekannt (THEISCHINGER 1977). Sie ist die kleinste aller
australischen brachytroninen Libellen (um 35 mm Flü-
gellänge) und eine der kleinsten Aeshniden überhaupt.
Obwohl generell und insbesondere in der Genitalmor-
phologie Ähnlichkeiten und Übereinstimmungen mit
Telephlebia und z. T. sogar mit Austrophlebia bestehen
(Aphantochromie, über den Nodus hinaus verlängerte
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Subcosta, Queradern im Basal- und Cubitalfeld der Flü-
gel (Abb. 6)), hat Antipodophlebia ausgeprägte eigene
„Schlüsselmerkmale“, wie z.B. eine breite bogig gerun-
dete Stirn, ein relativ grobmaschiges Geäder (Taf. 4 un-
ten), ein sehr kurzes Pterostigma und stark verkürzte
Appendices superiores der Männchen, so dass ihre gene-
rische Sonderung gegenüber Telephlebia, zu der sie ur-
prünglich gestellt wurde, durchaus verständlich er-
scheint.

Die Imagines fliegen „erst nach Einbruch der Däm-
merung auf kleinen Waldblößen entlang von Bergquel-
len“ in „schießendem Flug“ dicht über dem Boden,
„eher wie Bremsen (Tabanidae) als wie Libellen erschei-
nend“ (THEISCHINGER 1978). Ihre Flugzeit fällt in den
australischen Frühling und Frühsommer. Die Larven le-
ben in ihren letzten Stadien außerhalb des Wassers an
feuchten Plätzen unter Holz- und Rindenstücken an
dicht bewaldeten Schluchthängen (WATSON & THEI-
SCHINGER 1980).

Brachytronini sensu DAVIES & TOBIN, 1985

Notoaeschna TILLYARD, 1916

TILLYARD (1916) war es, der die erstbeschriebene Art,
N. sagittata (MARTIN, 1901) (Taf. 5 oben), aus der Gat-
tung Austroaeschna herauslöste, deren Spezies sie generell
nicht unähnlich ist. Doch gemeinsam mit der anschlie-
ßend vorzustellenden Gattung Spinaeschna unterscheiden
sich die Arten von Notoaeschna in einigen Merkmalen
deutlich von Austroaeschna: Antennen 6-gliedrig, Öhr-
chen breiter als lang, Appendices superiores der Männ-
chen relativ lang und bogig einwärts gekrümmt, Endglied
der Vesica spermalis mit langen Flagella (Abb. 7), Su-
praanalplatte der Weibchen deutlich zugespitzt oder mit
dornartig verlängertem Mittelteil (Abb. 8), ventrale Por-
tion des 10. Segments der Weibchen fein bestachelt,
doch ohne Randzähnchen. Die Larven, insbesondere die
Notoaeschna-Larven (Taf. 7 oben links), haben auffallend
lange und kräftige Beine, Epiproct und Paraprocte sind
bestachelt, und auch bei weiblichen Larven ist ein Epi-
proct-Höcker vorhanden. Durch sehr große, prominente
Dorsalfortsätze unterscheiden sich Junglarven von Noto-
aeschna sehr deutlich von denen von Spinaeschna (THEI-
SCHINGER 2002). Und ebenso deutlich unterscheiden
sich reife Notoaeschna und Spinaeschna Larven: Noto-
aeschna-Larven zeigen nur 1 Paar Glossen (Abb. 9), und
ihre Abdominalsegmente tragen je einen stumpfen Sta-
chel entlang der Rückenmitte.

Die Larven beider Notoaeschna-Arten, N. sagittata
und der weiter nördlich verbreiteten N. geminata THEI-
SCHINGER, 1982 (Taf. 5 unten), leben in kleinen Flüssen
insbesondere an Stellen, wo sich das Wasser schäumend
zwischen Steinen und Felsen ergießt („rapids“), und
auch in „riffle“-Situationen von Bächen. Über diesen

„Stromschnellen“ jagen dann auch die Männchen nied-
rig hin und her – auf der Suche nach Weibchen, die ver-
suchen, ihre Eier in die nasse Algenkruste der Gesteins-
blöcke einzustechen oder, wie jüngst beobachtet (HAW-
KING et al. 2004), völlig unter Wasser gehend, epili-
thisch ablegen.

Spinaeschna THEISCHINGER, 1982

Die Imagines der beiden Arten dieser Gattung, S.
tripunctata (MARTIN, 1901) (Taf. 6 oben) und S. watsoni
THEISCHINGER, 1982 (Taf. 6 unten), unterscheiden sich
von den offenbar nahverwandten Notoaeschna-Arten
durch die im Vergleich zur Situation in den Vorderflü-
geln deutlich breiteren Diskoidaldreiecke in den Hin-
terflügeln sowie auch durch die erkennbar verdickten 8.
und 9. Abdominalsegmente der Weibchen, deren anale
Appendices zudem auffallend lang sind (Abb. 10).

Die Spinaeschna-Larven (Taf. 7 oben rechts) haben
ein schlankeres Prämentum mit Glossen und Paraglos-
sen, „gesägte“ Labialpalpen mit Endhaken und keine
Dorsalstachel auf den Abdominalsegmenten, jedoch ab-
dominale Seitenstachel bereits ab dem 3. Segment. Sie
sind ebenfalls Bewohner montaner und submontaner
Flüsse und Bäche, und Spinaeschna-Exuvien werden
häufig zusammen mit solchen von Notoaeschna an den-
selben Stellen gefunden.

Dendroaeschna TILLYARD, 1907

Die in Richtung Flügelbasis versetzte zweite ver-
stärkte Antenodalquerader (ax2) sollte das charakteri-
sierende Merkmal der von BECHLY (1996) innerhalb der
traditionellen Brachytroninae eingerichteten Familie
Telephlebiidae sein. Als einzige „Australierin“ der Grup-
pe widerspricht Dendroaeschna dieser Zuordnung: ihre
ax2 befindet sich in der normalen aeshniden-üblichen
Position über dem Diskoidaldreieck (Abb. 11). Dendro-
aeschna ist monotypisch: D. conspersa TILLYARD, 1907
(Taf. 21). Ihre auffallend breite, an den Seitenkanten
dicht bürstenartig behaarte Stirn (Abb. 12) ist in Aust-
ralien ohne Beispiel, hat jedoch Parallelen unter den hi-
malajanisch-südchinesischen Genera Gynacanthaeschna
FRASER und Cephalaeschna SELYS. Queradern im Basal-
feld der Flügel, wie für Telephlebia und Antipodophlebia er-
wähnt, sind auch bei Dendroaeschna vorhanden.

Die Imagines der relativ kleinwüchsigen Art sind
tagsüber, aber auch in der Dämmerung, aktiv, heliochrom
gefärbt und wie die Arten von Austroaeschna und der
oben behandelten Genera Notoaeschna und Spinaeschna
im männchlichen Geschlecht blauäugig. Sie fliegen in
der Regel erst in der 2. Hälfte des Sommers und im
Herbst. Die Larven leben in Bächen und kleinen Flüssen
des Berg- und küstennahen Tieflands. Sie zeichnen sich
durch zugespitzte Postocularlappen und dorsal gekielte
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terminale Abdominalsegmente aus (Taf. 21 unten).

Acanthaeschna SELYS, 1883

Neben der ebenfalls monotypischen Dendroaeschna
ist A. victoria MARTIN, 1901 (Taf. 8) wohl die rätselhaf-
teste Art der australischen Brachytroninen und zudem
nur von sehr wenigen Plätzen bekannt (THEISCHINGER
2000). Die Imagines sind wie Telephlebia und Antipo-
dophlebia aphantochrom gefärbt und haben wie diese
relativ breite Flügel mit abgerundeten Spitzen. Das lan-
ge Pterostigma teilen sie lediglich mit Telephlebia, eine
vergleichbar relativ offene Flügeladerung ist eher bei
Antipodophlebia zu sehen. Mit den Spezies von Austro-
aeschna verbindet sie, abgesehen vom „offenen“ Geäder,
die längliche Analschleife und der Mangel an akzessori-
schen basalen Queradern. Bemerkenswert sind einige
gattungstypische Besonderheiten: der braune Längs-
streif an den Thoraxseiten, eine akzessorische (zweite)
Radius-Supplementärader (Rspl2), die dem Radiusast
RP3/4 parallel verläuft, wobei beide Adern (RP3/4 und
Rspl2) deutlich zum Flügelhinterrand umbiegen (Taf. 8
oben); der hintere Winkel des Diskoidaldreiecks stößt
direkt auf die Analader (ALLBROOK & WATSON 1978)
(Abb. 13).

Im Unterschied zu Telephlebia und Antipodophlebia
scheint Acanthaeschna mehr tagaktiv zu sein. Die Lar-
ven (Taf. 8 unten) leben wahrscheinlich in stark be-
schatteten, tiefen Pfützen träge fließender Bäche und
Flüsschen des Küstentieflandes.

Austrophlebia TILLYARD, 1907

Die Arten dieser Gattung sind die mit Abstand
größten brachytroninen Libellen Australiens (Flügel-
länge über 60 mm, Abdomenlänge um 70 mm): A. cos-
talis (TILLYARD, 1907) (Taf. 9 oben) und A. subcostalis
THEISCHINGER, 1996 (Taf. 9 unten) (THEISCHINGER
1996). Es handelt sich um aphantochrome Odonaten
mit goldbraunen Flügeln, die zudem ein braunes Band
entlang ihres Vorderrandes aufweisen (Taf. 9). Inner-
halb der Brachytroninae sind sie in ihrer Größe ver-
gleichbar mit der japanischen Boyeria maclachlani SELYS
und der nordamerikanischen Epiaeschna heros HAGEN;
in ihrer Gesamterscheinung erinnern sie an gynacanthi-
ne Aeshniden. Zu ihren morphologischen Besonderhei-
ten gehören ein relativ engmaschiges Geäder mit einer
vielzelligen Analschleife, akzessorische Queradern in
der Flügelbasis, eine schmale, mitten zugespitzte Stirn
und das Vorhandensein eines thorakalen Metastigmal-
streifs (Taf. 9). Speziell bei den Larven gibt es eine Rei-
he von Merkmalen, in denen die Austrophlebia-Arten
mit den Arten der Gattung Austroaeschna übereinstim-
men oder ihnen ähnlich sind (THEISCHINGER 2002).
Entsprechend der Größe der Imagines sind auch die rei-
fen Larven von Austrophlebia (Taf. 7 unten) sehr groß

(Gesamtlänge bis 50 mm).

Durch ihre beiden Arten verkörpert Austrophlebia
ein unter australischen Brachytroninen mehrfach wie-
derkehrendes disjunktes Verbreitungsmuster: A. costalis
lebt südlich des 21. Breitengrades, A. subcostalis nörd-
lich davon. Zwischen beiden Arealen befindet sich das
„Paluma-Eungella gap“ (WATSON & THEISCHINGER

1984; THEISCHINGER 2001).

Austroaeschna SELYS, 1883

Mit 20 oder 21 Arten stellen die bisher in dieser
Gattung vereinigten Spezies die große Mehrheit der
australischen Brachytroninae. Obwohl diagnostisch si-
cher von den übrigen australischen Genera unterscheid-
bar (THEISCHINGER 1982, WATSON et al. 1991), ist es
schwierig, die Monophylie dieser Gruppe zu begründen.
Die der Gattung zugerechneten Arten haben einen vom
Augenhinterrand-Kiel separierten Postgenae-Wulst,
dem bei etlichen Arten die sogenannten Postokular-
loben aufsitzen (Abb. 14). Bei einer ganzen Reihe von
Arten ist das Occipitaldreieck auf seiner Rückseite mit
einem nach hinten gerichteten pfropfenförmigen Fort-
satz ausgestattet. Dieser „occipital knob“ (Abb. 15) fin-
det sich aber auch bei den Imagines von Notoaeschna
und Spinaeschna. Die basale Portion von Segment 10 der
Weibchen ist als „zahntragende Platte“ mit deutlich
entwickelten apikalen Zähnchen ausgebildet (Abb.
16), und der Vorderrand des Labiums der Larven trägt 2
Paare von Tuberkeln, die Glossen und Paraglossen
(Abb. 17). In Analogie zu Acanthaeschna zeigen alle
Arten eine deutliche Tendenz zur axialen Streckung der
Analschleife (Abb. 18).

Ausgangspunkt für die systematische Erforschung
der Gattung war ihre vom Juniorautor seit langem prak-
tizierte Unterteilung in mehrere Teilgruppen: die A. for-
cipata-Gruppe mit den Arten A. forcipata (TILLYARD,
1907) (Taf. 10 oben) und A. weiskei (FÖRSTER, 1908)
(Taf. 10 unten) (bereits von FÖRSTER (1908) als Drom-
aeschna FÖRSTER herausgestellt), die A. pulchra-Gruppe
(jetzt Pulchaeschna subgen. nov.) mit A. pulchra TILLY-
ARD, 1909 (Taf. 11 oben), A. eungella THEISCHINGER,
1993 (Taf. 11 unten) und A. muelleri THEISCHINGER,
1982 (Taf. 12 oben), die A. unicornis-Gruppe mit A.
unicornisMARTIN, 1901 (Taf. 13 oben), A. pinheyi THEI-
SCHINGER, 2001 (Taf. 13 unten), A. speciosa SJÖSTEDT,
1917 (Taf. 14 oben), A. cooloola THEISCHINGER, 1991
(Taf. 14 unten), die A. subapicalis-Gruppe mit A. subapi-
calis THEISCHINGER, 1982 (Taf. 16 oben), A. atrataMAR-
TIN, 1909 (Taf. 16 unten), A. hardyi TILLYARD, 1917
(Taf. 17 oben) und A. tasmanica TILLYARD, 1916 (Taf. 17
unten) und schließlich die A. multipunctata-Gruppe mit
A. multipunctata (MARTIN, 1901) (Taf. 19 oben), A. obs-
cura THEISCHINGER, 1982 (Taf. 19 unten), A. parvistigma
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(SELYS, 1883) (Taf. 18 unten), A. sigma THEISCHINGER,
1982 (Taf. 20 oben) und A. christine THEISCHINGER,
1993 (Taf. 20 unten). Mehr oder weniger außerhalb die-
ser Gruppen verblieben A. anacantha TILLYARD, 1908
(Taf. 15 unten), A. flavomaculata TILLYARD, 1916 (Taf.
18 oben) und A. inermis MARTIN, 1901 (Taf. 12 unten).

Alle Austroaeschna-Imagines sind mehr oder minder
von mittlerer Größe. Sie sind heliochrom gefärbt (Ta-
feln 11-20) und tagaktiv, obwohl die Lichtverhältnisse
in Regenwaldbächen der Tropen oft dämmerungsähn-
lich sind. Ihre rheophilen Larven (Taf. 15 oben) leben
an Bergbächen und Bergflüssen, mitunter auch in klei-
nen Quellrinnsalen.

Zum Abschluss sei bemerkt, dass Bemühungen des
Juniorautors und einer Anzahl anderer in- und ausländi-
scher Sammler, in den letzten 14 Jahren noch unbe-
schriebene australische „Brachytroninen“ zu finden, bis-
her weitgehend erfolglos waren. Überdies konnte an
den Juniorautor herangetragenen Identifikationserfor-
dernissen bezüglich Imagines und Larven vernünftiger
Größe von zahlreichen Lokalitäten Australiens in allen
Fällen entsprochen werden. Damit sollte man anneh-
men können, dass alle existierenden Arten (nach den
herkömmlichen Artbegriffen) bekannt sind und dass
über die diesen Begriffen entsprechende Abgrenzung
der Arten ausreichende Sicherheit besteht. Es ist jedoch
auch zu bedenken, dass nur wenige Sammler ein sehr
großes und an vielen Stellen schwer- bis unzugängliches

Gebiet und eine nicht gerade leicht zu sammelnde
Gruppe von Libellen nicht 100%ig bewältigen können.

3. Die endemischen Taxa und ihre
phylogenetischen Beziehungen

Die überraschende Vielgestaltigkeit der australi-
schen Brachytroninen offenbart sich in den beträchtli-
chen generellen und speziellen morphologischen Unter-
schieden zwischen den Gattungen und bisweilen selbst
zwischen Arten einer Gattung. Vor diesem Hintergrund
machte es sich zum einen erforderlich, eine relativ hohe
Anzahl von Merkmalen und Merkmalkomplexen zu un-
tersuchen und zum anderen alle verfügbaren rezenten
Genera der Neoaeshnida BECHLY, 1996 zu Vergleichen
heranzuziehen. Einzig die Vielzahl der geprüften Taxa
bot hinreichende Chancen für zuverlässige Lesrich-
tungsentscheidungen zwischen den alternativen, oft
auch nur graduell abgestuften Ausprägungen der Cha-
raktere im Sinne von „eher ursprünglich“ (plesiomorph)
contra „relativ abgeleitet“ (apomorph). Außerdem er-
leichterte die breit angelegte Materialbasis eine Unter-
scheidung zwischen der Mehrfachentstehung homolo-
ger Strukturen und einer mehrfachen Reduktion dersel-
ben sowie auch das Auffinden von Abhängigkeiten
(Koppelungen) in den phylogenetischen Abwandlun-
gen von zwei oder mehr Merkmalen. Die Mehrfach-Ex-
pression rsp. Mehrfach-Unterdrückung von Merkmal-
qualitäten in einzelnen Subtaxa eines Taxons, von
BRUNDIN (1976) als „unique inside parallelisms“ und
von SAETHER (1979) als „underlying synapomorphies“
bezeichnet, sind auch bei den Neoaeshnida ein generell
verbreitetes und nicht gerade seltenes Phänomen.

Wir analysierten vier Komplexe von Charakteren:

a) Merkmale des Flügelgeäders: Proportionen der basa-
len Flügelzellen (Basal-, Cubital- und Subdiskoidal-
zelle, Diskoidaldreieck, Analschleife und Analdrei-
eck) nebst den Positionen der verstärkten Anteno-
dalqueradern, des Arculus und Nodus sowie des „anal
crossing“ (Rudiment des Cubitus posterior); Vorhan-
densein rsp. Fehlen akzessorischer Queradern in den
basalen Flügelfeldern, Position und Gestalt des Pte-
rostigmas und der Interradius-Gabel; Besonderheiten
im Verlauf der Längsadern und im Adernetz der je-
weils zwischen ihnen liegenden Flügelbereiche.

b) Strukturen und Proportionen von Kopf, Thorax und
Abdomen nebst Anhangsorganen (Mundteile, An-
tennen, Augen, Beine, sekundäre Geschlechtsorgane,
Analanhänge); Besonderheiten in den Oberflächen-
strukturen und Proportionen der Körperteile, insbe-
sondere des Kopfes und der Abdominalsegmente.

c) Zeichnungs- und Färbungsmuster der einzelnen Kör-
perabschnitte unter den Aspekten ihrer Ausgestal-
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Abb. 2-20: (2-5) Telephlebia: (2) T. tryoni Y,
Vorderflügel; (3-5) T. godeffroyi: (3) =, Hinterflügel;
(4) =, Kopf, dorsal; (5) = Larve, Abdomenende, lateral;
(6) Antipodophlebia asthenes Y, Vorderflügel; (7, 8)
Notoaeschna sagittata: (7) =, Penoid, lateral, und
Endglied, ventral; (8) Y, Abdomenende, dorsal; (9)
Notoaeschna sagittata Larve, Labium, ventral; (10)
Spinaeschna tripunctata, Y, Abdomenende, dorsal;
(11, 12) Dendroaeschna conspersa: (11) =,
Vorderflügel; (12) Y, Kopf, dorsal; (13) Acanth-
aeschna victoria =, Hinterflügel; (14)
Augenhinterrand-Kanten und Postgenae-Kiele: (links):
Notoaeschna sagittata = (2 Ansichten), Acanthaeschna
victoria = (2 Ansichten); Austroaeschna pulchra =; A.
cooloola Y; A. unicornis =; A. anacantha Y; (rechts):
Austrophlebia costalis = und Y; Dromaeschna
forcipata =; D. weiskei =; Austroaeschna subapicalis =;
A. flavomaculata =; A. multipunctata =; (15-20)
Austroaeschna: (15) A. subapicalis Y, Kopf, dorsal;
(16) A. speciosa Y, Subanalplatte, ventral; (17) A.
atrata Larve, Labium, ventral; (18, 19) A. parvistigma
=: (18) Hinterflügel; (19) Vorderflügel; (20) A.
flavomaculata =, Hinterflügel.



tung und Differenzierung.

d) Morphologische Merkmale, Größe und Proportionen
reifer Larven anhand von Exuvien.

Im Verlaufe der Erhebungen stellten sich unserer
Ausgangshypothese „Alle australischen Brachytroninae
sensu DAVIES & TOBIN, 1985 konstituieren ein Mono-
phylum“ zunehmende Argumentationsschwierigkeiten
entgegen. Wir fanden Kongruenzen zwischen der austra-
lischen Telephlebia und den holarktisch/orientalisch ver-
breiteten Arten der Gattung Boyeria MCLACHLAN,
1896, und als ein „Stein des Anstoßes“ erwies sich auch
Dendroaeschna. Die Individuen dieser monotypischen
Gattung (D. conspersa) zeigen nicht nur abweichend
von allen übrigen „Australiern“ (Abb. 19, 20) die zwei-
te verstärkte Antenodalquerader (ax2) in „aeshnidenge-
rechter“ Position über dem Diskoidaldreieck (Abb. 11),
sondern stimmen auch in der extrem breiten, frontal
längsgekielten Stirn (Abb. 12) mit der himalajanischen
Gynacanthaeschna FRASER, 1921 überein. Die Frage
nach eventuellen australisch-asiatischen Verbindungen
von Telephlebia und Dendroaeschna hat uns über Jahre
beschäftigt. Wir entwarfen, diskutierten und verwarfen
fast ein Dutzend von Phylogrammen der australischen
Brachytroninae mit und ohne Einschluss ihrer mögli-
chen Verwandten außerhalb des Kontinents, ehe wir die
nun hier vorzutragende Version ihrer Monophylie und
inneren Hierarchie als eine diskussionswürdige Aus-
gangsbasis für weitere Untersuchungen erachteten. Die-
se Version beruht vor allem auf zwei wesentlichen Ein-
sichten, zu denen wir im Ergebnis der komplexen Mer-
malvergleiche schließlich gekommen sind.

1. Die ax2-Verlagerung von einer Position über der
Mitte des Diskoidaldreiecks auf ein Niveau zwischen
seinem Basalwinkel und dem Arculus (Abb. 20) ist kei-
ne Synapomorphie der Telephlebiidae COCKERELL,
1913. Wir fanden die Verlagerung („recessed ax2“) in
Beschränkung auf die Vorderflügel auch bei Allopetalia
SELYS, 1873 und bei allen von BECHLY et al. (2001) ab-
gebildeten Angehörigen seiner fossilen Gomph-
aeschnaoidinae. Es ist sogar wahrscheinlich, dass sie be-
reits bei der jurassischen Eumorbaeschna BECHLY et al.,
2001 ausgebildet war (BECHLY et al. 2001, l.c., S. 140).
Nach diesen Beobachtungen erscheint eine „Basalver-
schiebung“ von ax2 im Vorderflügel als eine Autapo-
morphie der Euaeschnida BECHLY (= Aeshnidae FRASER,
1957) oder doch zumindest der Neoaeshnida sensu
BECHLY et al., 2001, die dann von verschiedenen Subta-
xa aufgegeben wurde, so z.B. bei den Gomphaeschninae
sensu BECHLY et al., 2001, repräsentiert durch Gomph-
aeschna SELYS, 1871, Sarasaeschna KARUBE & YEH, 2001,
Oligoaeschna SELYS, 1889 und Linaeschna MARTIN, 1908,
bei den brachytroninen Genera Dendroaeschna, Plan-
aeschna MCLACHLAN, 1896 und Limnetron FÖRSTER,

1908 (bei den beiden letzteren mit individuellen Aus-
nahmen), bei allen Arten der Brachytron-Gruppe (Bra-
chytron EVANS, 1845, Aeschnophlebia SELYS, 1883, Epi-
aeschna HAGEN, 1875, Nasiaeschna SELYS, 1900, Tetra-
canthagyna SELYS, 1883) und schließlich auch bei allen
Formen der Aeshninae sensu DAVIES & TOBIN, 1985
einschließlich Basiaeschna SELYS, 1883 und Oplon-
aeschna SELYS, 1883.

Die Telephlebiidae COCKERELL im Umfang der ih-
nen von BECHLY (1996) zugesellten Gattungen zeigen
die basale Verlagerung der ax2 auch in den Hinterflü-
geln (mit Ausnahme von Acanthaeschna). Die Ausdeh-
nung der Translokation von ax2 auf die Hinterflügel
dürfte eine Synapomorphie dieses Taxons sein, Plan-
aeschna und Dendroaeschna wiederum ausgenommen. Es
sei angemerkt, dass unsere Schwierigkeiten in der phy-
logenetischen Beurteilung des Merkmals „Basalver-
schiebung von ax2“ nicht nur im Auffinden von Merk-
malabwandlungen lagen, durch deren Bewertung ihr
mehrfacher Wechsel zum vertrauten „Normzustand“
(ax2 über dem Flügeldreieck) wahrscheinlich gemacht
werden konnte, sondern auch darin, dass die Basalver-
schiebung, wie bereits von BECHLY (1996) angemerkt,
ein eher quantitatives Charakteristikum darstellt: ax2
kann, abweichend von seiner reversen Position bei den
Aeshninae und Gomphaeschninae, sowohl auf Höhe
des basalen Viertels des Diskoidaldreiecks als auch sei-
nes basalen Winkels stehen, ferner zwischen Diskoidal-
dreieck- und Arculus-Niveau, auch über dem Arculus
und schließlich sogar kurz vor ihm. Leicht variierende
Positionen kommen individuell in allen Gattungen vor.
Besonders deutlich sind sie innerhalb der westpaläarkti-
schen Boyeria-Spezies. Dem Normzustand angenäherte
ax2-Positionen über dem Basalwinkel des Flügeldreiecks
oder gleich distal von ihm sind relativ häufig bei Plan-
aeschna- und Limnetron-Individuen zu sehen.

Schließlich sei erwähnt, dass species- und gruppen-
typische Unterschiede in der Position einzelner Ele-
mente des Flügelgeäders nicht auf die Stellung des ax2
beschränkt sind. Es gibt sie auch hinsichtlich der ersten
verstärkten Antenodalquerader (ax1), des Arculus, des
rudimentären Cubitus posterior (CuP-Kreuzung), des
Nodus und Pterostigmas, der Interradius-Gabel (IR2-
Gabel), um nur die auffälligsten zu nennen. Einige von
ihnen werden noch im Detail zu erörtern sein.

2. Innerhalb monophyletischer Taxa niederer Hie-
rarchiestufen, etwa auf dem herkömmlichen Familien-
und Unterfamilienniveau, existiert, wie schon angedeu-
tet, ein großes Reservoir an Parallelismen (Homopla-
sien), die sich in der Expression gleichförmiger homolo-
ger Merkmalausprägungen in einzelnen Subtaxa doku-
mentieren. Selbst Merkmale, die ausschließlich oder
doch fast ausschließlich nur bei den Aeshnodea zu fin-
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den sind, wie etwa die IR2-Gabel oder bestimmte Que-
radern im basalen Teil des Flügels, machen keine Aus-
nahme. Auch so auffallende „Besonderheiten“ wie eine
breite Stirn, Farbmale auf den Flügeln, Verdichtung
oder Vergröberung des Geädernetzes, verbreiterte Ha-
mular-Durchlässe, verlängerte Abdominalsegmente,
Hinterleib der Männchen ohne „Taille“ usw. wurden
mehrfach hervorgebracht. Sehr häufig sind Reduktio-
nen in Struktur- und Zeichnungsmerkmalen.

Da wir anfänglich nur sehr vage Vorstellungen über
eine mögliche Monophylie der brachytroninen Aeshni-
den Australiens hatten und da uns die Annahme einer
Monophylie für die Gesamtheit ihrer in Australien exis-
tierenden Genera nach einigen Voruntersuchungen
auch nur als eine von mehreren denkbaren Hypothesen
erschien, begannen wir mit der phylogenetischen Ana-
lyse „von unten“: An den Anfang unserer Ermittlungen
stellten wir die artenreichste und hinsichtlich der ein-
zelnen Spezies gut bearbeitete Gattung Austroaeschna
SELYS, 1883 (THEISCHINGER 1978, 1982, 1993, 2001).
Diesem Teil der Arbeit folgte die Untersuchung der sys-
tematischen Beziehungen zwischen allen australischen
Gattungen, und nach dem Entwurf einer vertretbaren
Monophylie-Hypothese für deren Mehrheit stellte sich
schließlich die Frage nach ihren Verwandtschaftsbezie-
hungen zu den außer-australischen Brachytroninen. Der
Versuch, eine Antwort auf diese Frage zu finden, führte
unvermeidlich zu einer Prüfung der Monophylie aller
generischen und supragenerischen Taxa der Euaeshnida
BECHLY, 1996. Zu unserem Bedauern, weil vermutlich
Verwirrung stiftend, fielen die Prüfungen in einer Reihe
von Fällen negativ aus: es fanden sich sowohl paraphy-
letische als auch polyphyletische „Taxa“ wie z.B. die der
Gynacanthini sensu DAVIES & TOBIN, 1985. Der hier (s.
Kap. 3.3.) zu offerierende Vorschlag eines phylogeneti-
schen Systems der Euaeshnida ist das Ergebnis unserer
Studien, von dem wir annehmen, dass es einen Fort-
schritt in der Aeshniden-Systematik darstellt, jedoch
keineswegs „der Weisheit letzten Schluss“.

3.1. Das Austroaeschna-System

Die in der Monographie von THEISCHINGER (1982)
dem Genus Austroaeschna zugerechneten beiden Arten
der von FÖRSTER (1908) aufgestellten Gattung Drom-
aeschna (forcipata und weiskei) erwiesen sich als Schwes-
tergruppe aller übrigen Arten von Austroaeschna. Drom-
aeschna ist deshalb als Genus zu revalidieren. Spezies ty-
pica ist Dromaeschna forcipata (TILLYARD, 1907).

Austroaeschna ist mit 18 oder 19 Spezies die auf tra-
ditionellem Gattungsniveau mit Abstand artenreichste
Gruppe der australischen Telephlebiiden. An der Mo-
nophylie des Taxons ist kaum zu zweifeln. Gewisse Un-

sicherheiten im Phylogramm der Gattung (Abb. 21) be-
treffen die unicornis-Gruppe sowie die terminale Dreier-
gruppe obscura/sigma/christine. Zum einen könnte es sich
erweisen, dass A. unicornis pinheyi THEISCHINGER, 2001
eine distinkte Spezies darstellt (wie in unserem Schema
prognostiziert) und zum anderen ist nicht auszuschlie-
ßen, dass nicht A. sigma, sondern A. obscura die
Schwesterart von A. christine sein könnte.

Zum Verständnis der Auflistung der Autapomor-
phien der Subtaxa und Spezies von Austroaeschna mö-
gen noch einige Anmerkungen nützlich sein. Vor allem
müssen drei Strukturen auf der Rückseite der Kopfkap-
sel im Bereich des Occipitale und der Postgenae er-
wähnt werden, die Austroaeschna und z.T. auch ihre
nächstverwandten Genera synapomorph kennzeichnen:
Occipital-Zapfen, separate obere Postgenae-Kiele und
Postocular-Zipfel.

Die Ausformung eines Occipital-Zapfens (Abb. 15)
ist ein apomorpher Grundmuster-Charakter der Tele-
phlebiiden, der allerdings im Verlaufe ihrer Stammesge-
schichte in mehreren Subtaxa reduziert wurde. Er hat
sich bei 2 von 6 Telephlebia-Spezies erhalten, bei allen
vier Arten der Notoaeschnini trib. nov. (s. Kap. 3.2.)
und im Falle von Austroaeschna bei den Spezies von
Pulchaeschna subgen. nov., den Arten der A. unicornis-
Gruppe, bei A. anacantha sowie bei zwei der vier Spezies
der A. subapicalis-Untergruppe. Unter den non-australi-
schen Brachytroninen fanden wir einen kleinen Occipi-
tal-Zapfen nur bei der nordamerikanischen Nasiaeschna.

Synapomorph auf Austroaeschna und Dromaeschna
beschränkt ist die Separation der zu beiden Seiten des
Occipitale verlaufenden flach-kantigen oberen Postge-
nae-Kiele von den Hinterkanten der Komplexaugen
(Abb. 14). Die plesiomorphe Alternative besteht in der
Vereinigung der Postgenae-Kiele mit den Hinterkanten
der Augen in einigem Abstand jederseits des Occipitale
(Abb. 14).

Auch die bei den Weibchen den Postgenae-Kielen zu
beiden Seiten des Occipitale aufgesetzten Postocular-Zip-
fel sind wahrscheinlich eine Dromaeschna/Austroaeschna-
Synapomorphie (Abb. 15). Eine gewisse Unsicherheit re-
sultiert aus dem Umstand, dass sie nur bei D. forcipata
vorhanden sind, während sich beiD. weiskei nicht einmal
Spuren von ihnen finden lassen. Allerdings: sie fehlen bis
auf geringe Reste auch den Arten der unicornis-Gruppe
von Austroaeschna (mit Ausnahme von A. inermis, deren
Weibchen meist noch kleine Postocular-Zipfel zeigen).
Die Weibchen von A. (P.) pulchra tragen generell ein
Paar Hörnchen oberhalb der weitgehend reduzierten Pos-
tocular-Zipfel (Abb. 22), und die Arten der terminalen
Gruppierung obscura/sigma/christine haben nur „noch“
schwache Andeutungen dieser Struktur.
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Aus der nachfolgenden Auflistung der Aut- und Sy-

napomorphien der Austroaeschna-Subtaxa ist abzulesen,

dass wesentliche Argumente zur phylogenetischen Struk-

tur der Gattung über vergleichende Analysen der Abän-

derungen der hellen Zeichnungselemente an Kopf, Tho-

rax und Abdomen gewonnen wurden. Gleiches gilt auch

für die diesbezüglichen Unterschiede zwischen Austro-

aeschna und Dromaeschna (s. Kap. 3.2.). Abweichend von
ihren Grundmuster-Eigenschaften können helle Streifen,
Flecken und Tüpfel von Art zu Art sowohl bis zum Ver-
schwinden verkleinert als auch vergrößert sein; einzelne
Elemente können miteinander verschmelzen, und es
können „neue“ (im Grundmuster nicht vorhandene)
gruppen- und artspezifische Elemente hinzutreten (Abb.
24, 27, 28, 35, 38, 43, 45, 46; Taf. 10-20).

Aut- und Synapomorphien

1. Austroaeschna
abdominale Anterodorsalflecken (AD) primär paa-
rig angelegt
unpaare dorsomediane „Signalflecken“ auf den ter-
minalen Abdominalsegmenten (underlying synapo-
morphy)
Augen der adulten Männchen blau

2. Subgenus Pulchaeschna subgen. nov. (Typusart:
Austroaeschna unicornis pulchra TILLYARD, 1909;
einschließend A. pulchra, A. eungella
THEISCHINGER und A. muelleri THEISCHINGER)
Stirn auf über 50% der Kopfbreite verbreitert
(Taf. 11, 12 oben)
Ovipositor beim Weibchen und im letzten Larven-
stadium Segment 10 deutlich überragend
Abdominalflecken bis auf die markanten Antero-
dorsalia (AD) reduziert (Taf. 11, 12 oben)
larvales Prämentum schlank (Längen/Breiten-In-
dex 1.7-1.8)

2.1. A. (P.) muelleri
Signalflecken“ auf Abdominalsegment 9 in beiden
Geschlechtern vergrößert (Taf. 12 oben)

2.2. A. pulchra/eungella
Postocular-Zipfel stark verkleinert (Abb. 22, 23)
Appendix inferior verbreitert (parallel so bei A.
inermis und der subapicalis-Untergruppe)
terminale Abdominalsegmente der Larven dorsal
gekielt

2.2.1. A. (P.) pulchra
Weibchen mit Hörnchen über den Resten der Pos-
tocular-Zipfel (Abb. 22)

2.2.2. A. (P.) eungella
einzelne Individuen mit „offener“ Analschleife (pa-
rallel zu Dendroaeschna) (Taf. 11 unten)
Seitenstachel am larvalen Abdominalsegment 5
winzig

3. Subgenus Austroaeschna
IR2-Gabel mit eingefügter mittlerer Zellreihe (Taf.
12 unten, 13, 14 oben, 15 unten, 16, 17)
Analschleife überwiegend länger als tief (Abb. 18)
mindestens 3 Zellen zwischen Analschleife und
Flügelhinterrand
Mesepimeralstreif in Tüpfel aufgelöst (Abb. 24)
Metepimeralstreif, von der ursprünglichen Schräg-
stellung abweichend, unterschiedlich abgewandelt
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(Abb. 24, 27, 28, 35, 38, 43, 45, 46)
paarige helle Flecken auf den Ventralpartien der
abdominalen Terga

4. A. unicornis-Gruppe
Postocular-Zipfel bis auf geringe Reste reduziert
Mesepimeralstreif bis auf ein oberes und ein unte-
res Fleckchen reduziert (Abb. 24)
Metastigmalstreif sekundär komplett (Abb. 24)
Metepimeralstreif schmal sichelförmig, dahinter
ein längliches Fleckchen (Abb. 24)
Subgenitalplatte der Weibchen mit reduzierter An-
zahl (9-5) randständiger oligomerer Dornen (Abb.
16)

4.1. A. inermis
Occipital-Zapfen mit Rückwand des Occipitale
verschmolzen (Abb. 25)
Wülste des Penoid-Endgliedes mit drei Paar
Stacheln (Abb. 26)
Appendices superiores (Männchen) kürzer als Seg-
ment 10
nur unteres Teilfleckchen des Mesepimeralstreifs
erhalten (Abb. 27)
Larven mit auffallend langen kräftigen Beinen

4.2. A. unicornis-Untergruppe
Analschleife deutlich länger als tief (Taf. 13, 14)
Tendenz zur Vereinigung der AD, AL (Anterolate-
ralflecken), ML (Mediolateralflecken) und MD
(Mediodorsalflecken) auf Abdominalsegment 8 zu
einem „Signalfleck“ (Taf. 13, 14)
larvaler Meso- und Metathorax mit je einem Paar
deutlicher Lateralhöcker

4.2.1. A. unicornis/pinheyi
deutliche verlängertes Abdomen infolge Streckung
von Segment 8: bei Männchen das 5.7-6.1 fache
der Kopfbreite erreichend (Norm bei Austroaeschna
ist das 5.2-5.4 fache; parallel so bei Notoaeschna
und Dromaeschna)

4.2.1.1. A. unicornis (+ „ intermediates“)
auf Segment 8 entfallen bei den Männnchen 9.3-
9.5% der Abdomenlänge (bei A. pinheyi nur 8.9-
9.1%)

4.2.1.2. A. pinheyi
unterer Fleck des Mesepimeralstreifs nur als schwa-
ches Strichelchen erhalten (Abb. 28)
Segment 10 des Männchens im Profil steil gerun-
det abfallend (Abb. 29) (flach gerundet bei A. uni-
cornis; Abb. 30)

4.2.2. A. speciosa/cooloola
Vorderflügel deutlich länger als Hinterflügel (bei
Männchen 102-104% der Hinterflügel-Länge)
Subanalplatte der Weibchen mit maximal 5-6
randständigen Zähnchen

4.2.2.1. A. speciosa
Dorsalkante von Abdominalsegment 10 der Männ-
chen im Profil eckig (Abb. 31)

Appendices superiores der Männchen verkürzt und
einwärts abgeknickt (Taf. 14 oben; Abb. 32)
von Abdominalsegment 3 bis Segment 8 zuneh-
mende Vergrößerung der MD bei Männchen (Taf.
14 oben)
Abdominalsegment 5 der Larven ohne Seitensta-
chel (parallel so in A. pinheyi)

4.2.2.2. A. cooloola
mittlere Zellreihe der IR2-Gabel auf das äußere
Drittel reduziert
Appendices superiores (Männchen) verschmälert
(Abb. 33)

5. A. anacantha/subapicalis/flavomaculata/parvis-
tigma-Gruppe
Postocular-Zipfel groß (sekundär verkleinert bei
terminalen Taxa)
Analschleife um 50% länger als tief (Abb. 18)
Labrum mit markantem, gelb bis orangefarbenem
meist zweigeteiltem herzförmigem Fleck (Abb. 34)
Stirn oberseits mit „Augenflecken“ (Taf. 15 unten,
17 oben, 18-20) (in der A. subapicalis-Untergruppe
nur bei A. hardyi)
alle Thoraxstreifen in Tüpfel aufgelöst (Abb.35,
38, 43, 45, 46; Taf. 15 unten, 16-20)
oberer Tüpfel des Mesepimeralstreifs sigmoid gebo-
gen (Abb. 38, 43, 45, 46)

6. A. anacantha
Pterostigma verlängert
akzessorische Analschleife
Postocular-Zipfel auch bei Männchen
Metastigmalstreif in 4, Metepimeralstreif in 3 Tüp-
fel aufgelöst (Abb. 35)
gelber Fleck auf den Tibien (vor dem Tibia/Femur-
Gelenk)

7. A. subapicalis/flavomaculata/parvistigma-Infra-
gruppe
mittlere IR2-Zellreihe proximal verkürzt oder mit-
ten unterbrochen oder völlig aufgelöst
Abdominalsegment 10 der Männchen mit deutli-
chem Dorsalhöcker (Taf. 16-20)

8. A. subapicalis-Untergruppe
mediale Lappen des Penoid-Endgliedes mit rohrar-
tiger Führung unter den Endlappen (Abb. 36)
Appendix inferior verbreitert und terminal meist
leicht zweizipfelig (Abb. 37)
„Augenflecken“ auf der Stirnoberseite reduziert
Von den 2 Flecken des Metepimeralstreifs ist der
obere der größere (Abb. 38)
akzessorisches Fleckchen schräg über/hinter dem
Metastigma (Abb. 38)

8.1. A. subapicalis/atrata
larvales Prämentum kurz und breit (Index 1.0-1.1),
mit Kontrastfärbung auf der Ventralseite
keine Mandibelflecken
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gelber Fleck auf den Labialpalpen kontrastvoll ver-
stärkt (Abb. 39)
große gelbe Postorbitalflecken auf Höhe der Incisu-
ra lateralis
von vorn nach hinten leicht ansteigender brauner
Streif über die Kopf- und Thoraxseiten (Taf. 16;
Abb. 38) (parallel so bei Acanthaeschna; Taf. 8
oben)
abdominale PD reduziert, MD verlängert

8.1.1. A. atrata
keine Spur von einem Occipital-Zapfen
Dorsalhöcker auf Abdominalsegment 10 posteriad
gerichtet (Abb. 40)
ventrale Abdominalflecken verkleinert

8.1.2. A. subapicalis
Occipital-Zapfen in die Rückwand des Occipitale
eingezogen
dorsale Zähnchen auf dem Appendix inferior präa-
pikal situiert
larvale abdominale Seitenstachel stark entwickelt
und leicht laterad abgespreizt

8.2. A. hardyi/tasmanica
4-5 Zellen zwischen Analschleife und Flügelrand
Stirn frontal sekundär braun (Abb. 41)
helle Femoralflecken reduziert

8.2.1. A. hardyi
„Augenflecken“ auf der Dorsalfläche der Stirn („re-
versal“)
vorderer Prothoraxfortsatz der Larve dünn, fast na-
delartig

8.2.2. A. tasmanica
Abdominalsegment 8 der Männchen auf 56% der
Kopfbreite verlängert
Dorsalhöcker auf Abdominalsegment 10 (Männ-
chen) sehr groß und nach hinten gestreckt (Taf. 17
unten)

9. A. flavomaculata-Untergruppe
Occipital-Zapfen total reduziert
Hinterkopf ganz schwarz
Pro- und Metacoxae mit gelbem Fleck
MD auf Abdominalsegment 8 der Männchen ver-
längert und vergrößert (Taf. 18-20)
larvaler Epiproct ventral nicht gezähnelt, sondern
nur fein und dicht behaart

10.A. flavomaculata
sehr kompakter Thorax (Thoraxhöhe = Kopfbreite,
weshalb die Art kleinköpfig wirkt)
Diskoidaldreieck verkürzt, oft nur 2-zellig (Abb. 42)
Metepimeralstreif in 3 Fleckchen aufgelöst (Abb. 43)
AD verlängert
helle Ventralflecken nur auf Abdominalsegment 3
larvales Prämentum kompakt und breit (Index 1.1-
1.2)

11. A. parvistigma-Teilgruppe
kauende Mundteile auffallend orangerot getönt
(Abb. 44)
ventro-posteriorer Rand des verkürzten Humeral-
streifs mitten eingedellt (Abb. 45)
Metepimeralstreif in 2 Fleckchen aufgelöst, das un-
tere meist das größere (Abb. 45)

12. A. parvistigma
gelber Fleck auf Meso- und Metafemur oberhalb
des Tibia-Femur Gelenks
AL in Kontakt mit den ML (parallel zu A. sigma
und A. christine)
abdominale Ventralflecken groß („reversal“?)
larvale Labialpalpus-Zähnchen schwach

13. A. multipunctata-Komplex
Postocular-Zipfel winzig bis fehlend
Zellmittelreihe in der IR2-Gabel bis auf terminale
Reste reduziert (Taf. 19, 20)
Dornen auf der Lateralfläche der Fossa genitalis auf
1-3 an ihrer Spitze reduziert
keine Mandibelflecken
Stirn frontal sekundär braun (parallel zu A. hardyi
und A. tasmanica)

14. A. multipunctata
Abdominale Ventralflecken der Männchen verklei-
nert
larvales Prämentum breit (Index 1.2-1.3)

15. A. obscura/sigma/christine
AD nur noch auf Abdominalsegment 3 erhalten
oder völlig fehlend (Taf. 19 unten, 20)

16. A. obscura
larvales Prämentum schmal (Index 1.6-1.7)

17. A. sigma/christine
Humeralstreif sekundär komplett („reversal“) (Taf.
20; Abb. 46)

17.1. A. sigma
ventrale Lappen des Penoid-Endgliedes verlängert
und abwärts gebogen (Abb. 47)

17.2. A. christine
auch Abdominalsegment 3 ohne AD
ML lateral unmittelbar mit den AL verbunden
keine PD auf Abdominalsegment 8 (Weibchen)
und 9 (Männchen) (Taf. 20 unten)
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Abb. 22-39: Austroaeschna: (22, 23) Occipitale, dor-
sal: (22) A. pulchra Y; (23) A. eungella Y; (24) A. uni-
cornis =, Kopf + Thorax, lateral; (25-27) A. inermis:
(25) Y, Occipitale, dorsal; (26) =, Penoid, lateral, und
Endglied, ventral; (27) =, Kopf, dorsal, + Thorax, late-
ral; (28, 29) A. pinheyi: =, Kopf, dorsal, + Thorax, late-
ral; (29) =, Abdomenende, lateral; (30) A. unicornis =,
Abdomenende, lateral; (31, 32) A. speciosa =, Abdo-
menende: (31) lateral; (32) dorsal; (33) A. coloola =,
Abdomenende, dorsal; (34) A. parvistigma Y, Kopf,
frontal; (35) A. anacantha Y, Thorax, lateral; (36) A.
atrata =, Penoid, lateral, und Endglied, ventral; (37-
39) A. subapicalis: (37) =, Abdomenende, dorsal; (38)
Kopf + Thorax, lateral; (39) Kopf, ventral.
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3.2. Das System der
australischen Telephlebiidae

Ein eindeutiger Beleg für die Monophylie der ende-
misch-australischen „brachytroninen Aeshnidentaxa“
(s. Kap. 2) wurde nicht gefunden. Die Aufrechterhal-
tung der eingangs postulierten Monophylie-Hypothese
beruht auch unter Ausschluss von Dendroaeschna auf in-
direkten Indizien. Zum einen sprechen „underlying sy-
napomorphies“ für eine inklusive Verwandtschaft der
australischen Taxa und zum anderen existieren, über die
Gattungen „verstreut“, Zeichnungsmuster, die bei non-
australischen „Telephlebiiden“ nicht vorkommen, so
z.B. die fascialen braunen Längstreifen über die Thorax-
seiten bei Acanthaeschna und Austroaeschna subapicalis
und A. atrata.

Am Beispiel der Postocular-Zipfel konnte studiert
werden, dass selbst ein „nur“ auf „Gattungsniveau“ be-
schränktes Sondermerkmal im Verlaufe der Speziatio-
nen unterschiedliche Wandlungen erfahren kann: Ver-
stärkung der Expression (wie im Falle von A. anacantha
ein „Übergreifen“ der Occipital-Zipfel auf das männli-
che Geschlecht), aber auch Verkleinerung dieser Zipfel
bis hin zu ihrem völligen Verschwinden, wobei alle vor-
kommenden Varianten der Ausprägung des Merkmals
stets artspezifisch sind (Abb. 48-51).

Abgesehen von Nasiaeschna wurden Occipital-Zap-
fen bei Austroaeschna, Notoaeschna, Spinaeschna sowie
bei zwei von sechs Telephlebia-Spezies gefunden. Ihre
unterschiedlich fortgeschrittene Reduktion bei Austro-
aeschna (s. Kap. 3.1.) und ihr Vorhandensein bei den
beiden „fortlebenden Stammarten“ der Telephlebia-Sub-
taxa sowie ihre irreguläre Verteilung über die anhand
anderer Merkmale rekonstruierten Gruppierungen der
australischen Gattungen sprechen eher für ein autapo-
morphes Grundmuster-Merkmal („Occipital-Zapfen
vorhanden“) als für eine Mehrfachentstehung dieses
Charakters innerhalb der australischen Telephlebiiden.
Da jedoch diese Alternative nicht eindeutig entschie-
den werden kann, muss der ihr übergeordnete Begriff
von der „underlying synapomorphy“ (SEATHER 1979) als
hinreichende Erklärung akzeptiert werden.

Ein anderes Verteilungsbild bot das Merkmal „me-
dianer Höcker auf dem 10. Segment der Männchen“.
Die Höcker sind wiederum bei den Arten von Austro-
aeschna und Telephlebia vorhanden, aber auch bei Antipo-
dophlebia und Austrophlebia ausgebildet, nicht jedoch bei
Notoaeschna und Spinaeschna und auch nicht bei Dendro-
aeschna und Acanthaeschna. Auch für sie muss die Hypo-
these einer „underlying synapomorphy“ in Anspruch ge-
nommen werden und zwar aus zwei Gründen. Zum ers-
ten fehlen solche Höcker den durch Synapomorphien
erschlossenen nächsten Verwandten der australischen

Telephlebiiden, nämlich den asiatischen Telephlebiiden
sensu BECHLY, 1996 sowie auch Planaeschna und Boyeria
durchweg (s. Kap. 3.3.). Falls sich die postulierte „under-
lying synapomorphy“ auf ein den „Australiern“ überge-
ordnetes Taxon beziehen sollte, wäre zu erwarten gewe-
sen, dass so ein Höcker zumindest in der einen oder an-
deren Artengruppe der non-australischen Telephlebii-
den anzutreffen ist. Dies ist jedoch nicht der Fall.

Höcker auf dem 10. Segment gibt es zum anderen
auch bei einer Reihe von Aeshnini sensu DAVIES &
TOBIN (einschließlich Oplonaeschna und Basiaeschna).
Doch diese Höcker erheben sich über der vorderen
Segmenthälfte und ihr Gipfel steht allenfalls über der
Segmentmitte, während er bei den australischen Tele-
phlebiiden stets über dessen distaler Hälfte aufragt
(Abb. 40, 52, 53).

Einer vertieften Prüfung ihrer Zugehörigkeit zum
fraglichen Monophylum der australischen Telephlebi-
iden wurden vier Gattungen unterzogen: Telephlebia we-
gen ihrer phänotypischen Ähnlichkeit mit einigen
Boyeria-Spezies, Dendroaeschna wegen der Position des
ax2 über dem Diskoidaldreieck, Austrophlebia wegen ih-
res sekundär verdichteten Geädernetzes und Acanth-
aeschna wegen mehrerer plesiomorpher Merkmalausprä-
gungen und Sondermerkmale.

Die Übereinstimmungen zwischen Telephlebia und
Boyeria erwiesen sich als phylogenetisch irrelevant. Ein
zwischen dem Diskoidaldreieck und dem proximalen
Ende des Mspl axial verlängertes, jedoch in einer Stopp-
zelle endendes Tspl erwies sich als die plesiomorphe Va-
riante dieser Schaltader (Abb. 54), die in dieser Gestalt
auch bei anderen Gattungen der Telephlebiidae sensu
BECHLY, 1996 (Notoaeschna, Cephalaeschna SELYS, 1883,
Caliaeschna SELYS, 1883, Planaeschna u. a.) zu sehen ist.
Abgerundete Flügelspitzen wie bei Telephlebia und bei
Boyeria vinosa (SAY, 1879) sind offenbar in Anpassung
an eine besondere Flugweise mehrfach hervorgebracht
worden, so auch bei Acanthaeschna, einigen Cephal-
aeschna-Spezies und beispielsweise auch beiOligoaeschna
minuta ASAHINA, 1986 und Gynacantha bayadera SELYS,
1891. Analoges gilt für das Merkmal „zugespitzte Stirn-
kante“. Indizien für eine unmittelbare Verwandtschaft
zwischen Telephlebia und Boyeria wurden also nicht ge-
funden.

Dendroaeschna steht wegen der „Normalposition“
ihres ax2 über dem Diskoidaldreieck (Abb. 11) nicht
nur in Opposition zu den übrigen australischen „Bra-
chytroninen“, sondern zu allen Telephlebiiden sensu
BECHLY, 1996. Eine Beschreibung und Ausdeutung die-
ses Phänomens wurde zu Beginn des Kapitels gegeben.
Eine weitere Besonderheit von Dendroaeschna, die brei-
te Stirn (in Relation zur Kopfbreite) (Abb. 12), dürfte
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kein so exklusives Merkmal darstellen, wie es uns an-
fänglich erschien. Neben der diesbezüglichen Überein-
stimmung mit der asiatischen Gynacanthaeschna (deren
Weibchen eine ganz abweichend gebaute Subgenital-
platte haben) gibt es relativ breitstirnige Arten (Stirn-
breite über 50% der Kopfbreite) auch in der Gattung
Cephalaeschna in Asien sowie im Genus Austroaeschna,
Subgenus Pulchaeschna, in Australien. Selbst Brachytron
hat eine relative Stirnbreite von 53-54%. Dendro-
aeschna und Gynacanthaeschna scheinen nur die Extrem-
werte eines evolutiven Trends zur Breitstirnigkeit unter
den Panbrachytronoda tax.nov. anzuzeigen. Erst eine
Inspektion der Exuvien von D. conspersa brachte eine
Lösung des Problems ihrer phylogenetischen Position.
Die reifen Larven haben „Knopfaugen“, d. h. Augen mit
einem stecknadelkopf-artig vorgewölbten Vorderteil,
von TILLYARD (1916) als „prominent eyes“ bezeichnet.
Die postorbitalen Loben tragen je einen Lateraldorn
(„projecting lateral spine“). Das eher schmal und hoch
wirkende Abdomen hat einen über die Endsegmente 8-
10 verlaufenden Längskiel, der über den hinteren Seg-
mentkanten jeweils einen kleinen Höcker bildet. Der
kurze Epiproct wirkt wie stumpf abgeschnitten („trunca-
te“), wobei unter stärkerer Vergrößerung mitunter zwei
winzige Außenzähnchen und 1-2 mediane Höckerchen
zwischen ihnen sichtbar werden. In allen diesen apo-
morphen Merkmalen sind die Dendroaeschna-Larven
nicht nur von den Telephlebioda tax.nov. (s. Kap. 3.3.)
verschieden, sondern sie stimmen – zu unserer Überra-
schung – auch Punkt für Punkt mit den Brachytroninae
s. nov. überein, deren Imagines von Gattung zu Gattung
ansonsten sehr unterschiedlich gebaut sind. „Knopfau-
gen“, Abdominalkiel, stumpf „abgeschnittener“ Epi-
proct: keines dieser Merkmale gibt es bei den übrigen
Aeshnodea. Wenn man noch die Position des ax2 über
der Mitte des Diskoidaldreiecks bei Dendroaeschna und
den Brachytroninen hinzurechnet sowie die Ähnlich-
keit im Bau der „dentigerous plate“ der Weibchen bei-
der Taxa (randliche Bedornung, oft ein Paar vergrößer-
ter Stachel in seitlich-terminaler Position), so bleibt
nur der Schluss, Dendroaeschna als das gondwanische
Adelphotaxon der holarktisch-orientalischen Brachyt-
roninae s.nov. zu akzeptieren. In diesem Kontext er-
scheint die abdominale „Taille“ der Dendroaeschna-
Männchen als ein plesiomorphes, das Vorhandensein
von mrq im Geäder der Imagines als ein sekundär apo-
morphes Merkmal.

Austrophlebia ist nicht nur durch ihre besondere Kör-
pergröße, sondern auch durch ein extrem dichtes Geäder
ausgezeichnet, wobei die Annahme zulässig ist, dass bei-
de Phänomene in einem ursächlichen Zusammenhang
stehen. Das Bemerkenswerte an dieser Gattung ist, dass
sie trotz der Verdichtung des Maschennetzes einschließ-
lich des „Einzuges“ zahlreicher zusätzlicher Queradern

(anq, pnq, caq; Taf. 9) zwei Apomorphien beibehalten
hat: Keine mrq (Synapomorphie der Austroaeschninae),
und keine Doppelzellreihe zwischen IR2 und Rspl rsp.
zwischen MA und Mspl. Dieser Umstand ist bemerkens-
wert, weil evolutive Rückgriffe auf „alte“, d.h. genoty-
pisch „abgeschaltete“, aber im Genom durchaus noch
vorhandene Muster z.B. bei großwüchsigen gynacanthi-
nen Aeshniden nicht selten vorkommen.

Kaum geringer als im Falle von Dendroaeschna sind
die Probleme mit der Bestimmung der phylogenetischen
Position von Acanthaeschna victoria, der wohl seltensten
Art unter den brachytroninen Aeshniden Australiens.
Wegen des kissenförmig aufgewölbten (prominenten)
Vertex scheint sie zu den Telephlebiiden zu gehören.
Wegen der synapomorphen Übereinstimmungen mit
der Austrophlebia/Dromaeschna/Austroaeschna-Gruppe in
einigen Geädermerkmalen (verkürzter IR1 mit entspre-
chend zurückgesetzter Zelldoppelreihe, voll ausgebilde-
tes Tspl) sowie wegen des kurzen gewölbten Appendix
inferior mit erhöhten Seitenkanten erscheint sie im
nachstehend offerierten Phylogramm (Abb. 55) als
Adelphotaxon der genannten Kronengruppe. Außer-
dem zeigen die Genera dieser Gruppe gemeinsam mit
den Notoaeschnini und Acanthaeschna die apomorphe
Version der IR2-Gabel (ihre symmetrische Variante)
und auch die häufig vergrößerten larvalen Paraglossen.
Doch wenn man bedenkt, dass die genannten Synapo-
morphien des Geäders ebenso wie eine Vergrößerung
der larvalen Paraglossen innerhalb der brachytroninen
Aeshniden mehrfach unabhängig hervorgebracht wur-
den, muss zugegeben werden, dass die hier erwogene Po-
sition von Acanthaeschna allein mit dem „parsimony
principle“ nicht sicher begründet werden kann. Die
Zweifel an der Einordnung der Gattung in die Austroae-
schninae werden durch eine Häufung von plesiomor-
phen Strukturen vergrößert: ax2 steht lediglich im Vor-
derflügel, nicht jedoch im Hinterflügel proximal vom
Innenwinkel des Diskoidaldreiecks, die ventralen Fort-
sätze der Hamuli anteriores zeigen keine Spuren von Be-
haarung, die Larven haben einen gegabelten Epiproct
und tragen „noch“ Setae auf den Labialpalpen. Außer-
dem fehlt jede Andeutung eines Occipital-Zapfens, der
ansonsten zumindest bei je einer Gattung der drei Tele-
phlebiiden-Subtaxa (Telephlebiinae, Notoaeschnini,
Austroaeschnini) gefunden wird. Es ist nicht die einzel-
ne Plesiomorphie, die Bedenken aufkommen lässt,
nachdenklich stimmt vielmehr der Umstand, dass
gleich mehrere „reversals“ zu ursprünglicheren Merk-
malausprägungen angenommen werden müssen, um
Acanthaeschna als Angehörige der australischen Tele-
phlebiiden zu legitimieren.

In der nachfolgenden sequenziellen Auflistung der
Aut- und Synapomorphien der Telephlebiiden fehlt
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Abb. 40-54: (40-53) Austroaeschna: (40) A. atrata =, Abdomenende, dorsal; (41) A. hardyi =, Kopf, frontal; (42, 43) A. flavomaculata =:
(42) Vorderflügel; (43) Thorax, lateral; (44, 45) A. parvistigma Y: (44) Kopf, ventral; (45) Thorax, lateral; (46, 47) A. sigma =: (46) Kopf
and Thorax, lateral; (47) Penoid, lateral, und Endglied, ventral; (48) A. anacantha =: Kopf, dorsal; (49) A. muelleri Y, Kopf, dorsal; (50)
A. subapicalis =, Kopf, dorsal; (51) A. atrata =, Kopf, dorsal; (52) A. sigma =, Abdomenende, lateral; (53) A. subapicalis =,
Abdomenende, lateral; (54) Telephlebia godeffroyi =, Hinterflügel.



Dendroaeschna, weil wir als sicher annehmen, dass sie zu
den Brachytroniden gehört (Kap. 3.3.). Die verbleiben-
den Gattungen werden zu den Telephlebiidae s.nov.
verbunden. Mit der hier vorgenommenen Einbindung
von Acanthaeschna ist deren Monophylie fraglich. Ohne
Acanthaeschna erscheinen die Telephlebiidae allein we-
gen des Occipital-Zapfens als ein hinreichend beglau-
bigtes Monophylum.

Aut- und Synapomorphien
der Telephlebiidae s.nov.

1. Telephlebiidae
Vertex erhaben (mit kissen- bis kegelförmiger Pro-
minenz)
Occipital-Zapfen vorhanden (Abb. 15, 49, 50, 56)
Dorsalhöcker in der distalen Hälfte von Abdomi-
nalsegment 10 der Männchen (Abb. 40, 52, 53)

2. Telephlebiinae
transnodale „Subcosta“ (Abb. 2)
erhöhte Anzahl von mrq and caq; anq proximal
ax1
Flügelspitzen stumpfrund (Abb. 59)
Schaft des Penoids beträchtlich länger als sein
Endglied (Abb. 57)
Antennen der Larven nur mit 5 oder 6 Segmenten
Larvaler Epiproct ventrad gekrümmt (Abb. 5)
Abdominalsegment 10 reifer Larven beider Ge-
schlechter mit Dorsalhöcker (Abb. 5)

2.1. Telephlebia
Geädernetz verdichtet
braune Flügel-Fascien oder -Flecke (Taf. 1-3)
Pterostigma verlängert
Diskoidaldreieck im Vorderflügel verschmälert
Stirn schmal, mitten zugespitzt (Abb. 4)
Appendices superiores (Männchen) schmal, mit
schwachem lateralem Kiel (Abb. 58)

2.1.1. T. cyclops-Gruppe
Appendices superiores (Männchen) fast gerade und
cylindrisch (Abb. 58)
Cerci reifer Larven verlängert und mit stumpfem
Apex

2.1.1.1. T. cyclops
Flügel-Fascien in Flecken aufgelöst (Taf. 1 oben)

2.1.1.2. T. godeffroyi/brevicauda
Occipital-Zapfen reduziert
Dunkler Fleck auf der Stirnoberseite verbreitert
(Abb. 4)

2.1.1.2.1. T. godeffroyi
Flügel im Spitzenteil verschmälert (auf Höhe der
80%-Marke der Flügellänge beträgt die Breite nur
20-22% der Länge, bei T. cyclops und T. brevicauda
jedoch 24-25%; analoge Verhältnisse bei T.
tillyardi)

2.1.1.2.2. T. brevicauda
Appendices superiores (Männchen) verkürzt

2.1.2. T. tillyardi-Gruppe
Abdominalsegment 4 in beiden Geschlechtern
tailliert (Abdomen mit doppelter Taille) (Taf. 2
unten, 3 oben)
Appendices superiores (Männchen) nach außen
zugespitzt

2.1.2.1. T. tillyardi
Flügel-Fascien auch das Supratriangulum überde-
ckend (Taf. 2 unten)
basiventraler Vorsprung der Appendices superiores
(Männchen) betont eckig

2.1.2.2. T. tryoni/undia
Occipital-Zapfen reduziert
Dorsalhöcker auf Segment 10 verkleinert
Appendices superiores (Männchen) verkürzt

2.1.2.2.1. T. tryoni
Dorsalhöcker auf Abdominalsegment 10
(Männchen) flach und mit verlängerter Basis
(Taf. 3 oben)
Pterostigma auffallend verlängert (Taf. 3 oben;
Abb. 59)

2.1.2.2.2. T. undia
Fascien bis auf je einen basalen und nodalen Fleck
reduziert (Taf. 3 unten)

2.2. Antipodophlebia asthenes
Körpergröße stark verringert
(Vorderflügellänge ca. 35 mm)
Analdreieck 3-zellig
Membranula reduziert

3. Austroaeschninae
IR2-Gabel symmetrisch
Doppelzellenreihe zwischen RP1 und RP2 verkürzt
(erst kurz proximal des Pterostigmas einsetzend)
keine mrq (Atavismen kommen vor)
Analdreieck 3-zellig (parallel Antipodophlebia)

4. Notoaeschnini trib.nov. (Typusgattung: Noto-
aeschna TILLYARD, 1916; einschließend die Genera
Notoaeschna TILLYARD und Spinaeschna THEISCHIN-
GER)
mrq reduziert
MP erreicht die Flügelkante auf Nodus-Niveau
Vertex mit rundem Höcker
spezialisierte Hamuli anteriores (Abb.60 b)
Supraanalplatte der Weibchen mit deutlichem
Mitteldorn (Abb. 8, 10)
Antennen der Larven 6-gliedrig
larvale Epi- und Paraprocte bestachelt (Abb. 61)
larvaler Epiproct verkürzt (parallel zu Dendro-
aeschna)
Beine der Larven sehr lang

4.1. Notoaeschna
Larven mit mediodorsalen Abdominalstacheln
(Taf. 7 oben links)
Profemur der Larven mit Basaldorn
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larvales Prämentum kurz und breit, Palpen ohne
Endhaken (Abb. 9)

4.1.1. N. sagittata
Occipital-Zapfen des Weibchens massiv und kegel-
förmig
Abdominalsegment 10 des Männchens verschmä-
lert (Taf. 5 oben)

4.1.2. N. geminata
Appendix inferior (Männchen) stark gewölbt und
tief (Taf. 5 unten)
helle Zeichnungselemente des Kopfes und der Vor-
derseite des Thorax reduziert

4.2. Spinaeschna
Pterostigma der Männchen dunkel, der Weibchen
hell (Taf. 6 oben; parallel zu Austroaeschna)
Anale Appendices des Weibchens sehr lang (Taf. 6
oben; Abb. 10)
Larven mit drei Prothorax-Fortsätzen
larvales Mesoprocoxale mit ausgprägter hakenarti-
ger Basis

4.2.1. S. tripunctata
ventraler Zahn an den Appendices superiores
(Männchen) stark ausgeprägt (Abb. 62)

4.2.2. S. watsoni
Occipital-Zapfen des Weibchens vergrößert
helle Abdominalflecken verkleinert (Taf. 6 unten)

5. Austroaeschnini
voll ausgebildete, parallel MA verlaufende Tspl
(Taf. 8-14, 15 unten -20)
Appendix inferior kurz, mit erhöhten Seitenkanten
und stark gewölbt (Abb. 29, 30, 40, 52, 53)
angehobenes, ab Mitte bis zur Hinterkante erhöh-
tes Occipitale

6. Acanthaeschna victoria
Äste der IR2-Gabel distal divergierend
RP3/4 zum Flügelhinterrand gebogen (Taf. 8
oben)
akzessorische Rspl (Rspl2) in beiden Flügelpaaren
(Taf. 8 oben)
Flügelspitzen stumpf-rund (Taf. 8 oben)

7. Austrophlebia/Dromaeschna/Austroaeschna-
Gruppe
Vertex-Höcker nach vorn oben zugespitzt (Abb. 63)
Paraglossen der Larven vergrößert (Abb. 17)
keine Setae auf den larvalen Labialpalpen

8. Austrophlebia
sekundär verdichtetes Geädernetz (Taf. 9)
braune Fascien entlang des Flügel-Vorderandes
(Taf. 9)
Aphantochromie (Taf. 9)

8.1. A. costalis
braune Flügel-Fascien sehr stark getönt (Taf. 9
oben)

8.2. A. subcostalis
Appendix inferior (Männchen) leicht verbreitert
Weibchen mit weniger Randzähnchen an der Sub-
analplatte
larvales Prämentum verbreitert (Index < 1.4)

9. Dromaeschna/Austroaeschna
obere Postgenae-Kiele beiderseits des Occipitale
von der Augenhinterrand-Kante separiert (s. Abb.
14)
Postocular-Zipfel mehrfach exprimiert (Abb. 15,
48, 49)
Penoid-Endglied mit deutlichen Feldern von Mi-
kroborsten (Abb. 47, 64)
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Abb. 55: Phylogramm der Telephlebiidae.



10. Dromaeschna
im Vorderflügel nur vereinzelt Doppelzellen zwi-
schen RP3/4 und MA (Taf. 10 oben)
Analdreieck relativ schmal (nur 29-30% der Dis-
tanz zwischen Innenwinkel des Analdreiecks und
caudalem Winkel des Diskoidaldreiecks)
Vertex-Spitze verkleinert
imaginales Labrum ganz oder fast ganz schwarz-
braun (Abb. 65)
Thorax-Streifen grün (Taf. 10)
Abdomen gestreckt infolge Verlängerung des 3.
Segments auf 93-95% der Kopfbreite
Basalhöcker der Appendices superiores distad ver-
schoben

10.1. D. weiskei
keine Spur von Postocular-Zipfeln
Aphanthochromie (nur Thoraxstreifen grün; Taf.
10 unten)
nur abdominale MD erkennbar

10.2. D. forcipata
Appendices superiores (Männchen) stark einwärts
gebogen (Taf. 10 oben)
Humeral- und Metastigmalstreif sekundär komplett
(Taf. 10 oben)

11. Austroaeschna
nur 2-3 caq (Taf. 11-14, 15 unten-20)
Männchen mit nur 1 Paranalzelle (Abb. 66)
Analschleife nur mit 5 (selten 6-7) Zellen
Pterostigma der Männchen dunkel, der Weibchen
hell (Parallele zu Spinaeschna)
Appendix inferior (Männchen) nur halb so lang
wie Segment 10, meistens kürzer (Abb. 52, 53)
unpaare mediodorsale „Signalflecken“ in mehreren
Subtaxa (Taf. 11-14, 15 unten, 16,17)

3.3. Die Telephlebiidae im System der
Euaeschnida BECHLY, 1996

Wegen der Übereinstimmungen im Merkmal „ax2
auch im Hinterflügel auf dem Niveau des Basalwinkels
des Diskoidaldreiecks oder proximal von ihm“ kamen
Boyeria und die asiatischen Telephlebiiden sensu BECH-
LY, 1996 (nachfolgend als Boyeriidae s. et stat.nov. be-
zeichnet) von vornherein als mögliche nahe Verwandte
der australischen Taxa (jetzt Telephlebiidae) in Be-
tracht. Da jedoch eine proximad versetzte ax2 im Vor-
derflügel auch bei Allopetalia festgestellt und zuvor be-
reits von BECHLY et al. (2001) bei Eumorbaeschna ver-
mutet und von den fossilen Gomphaeschnaoidinae be-
schrieben worden war, führte die Untersuchung des
Wandels der ax2-Position zu einer Beschäftigung mit
der Gesamtheit aller Euaeshnida. Analoge Vergleiche
galten den wechselnden Positionen des Tspl bezüglich
Mspl, der Ausmündung des MP am Flügelrand in Rela-
tion zur Nodus-Position sowie den Variationen in der

Anzahl der akzessorischen basalen Queradern (anq,
pnq, mrq, caq).

Im Verlaufe dieser Studien wurden einige weitere
phylogenetisch interessante Merkmale gefunden, deren
Interpretation zum Entwurf des hier zu offerierenden
Systems wesentlich beitrug. Es weicht in einigen Punk-
ten von den Entwürfen BECHLY‘s ab, versteht sich je-
doch als deren Vertiefung und Ausgestaltung.

Zu den von BECHLY hypothetisierten Autapomor-
phien der Euaeshnida sei das Merkmal „Außenseite des
Analdreiecks gerade (nicht eingedellt)“ hinzugefügt
(vergl. diesbezügliche Textfiguren bei BECHLY et al.
2001). Mit den Panaeshnodea tax.nov. (s. unten) tritt
als neues Merkmal im Vorderflügel ein gegabelter CuA
in Erscheinung, mit einem zwischen zwei Zellreihen in
Richtung Flügelbasis verlaufenden Hinterast (Abb. 1),
der von allen Subtaxa beibehalten wird. Ab den
Aeshnodea BECHLY, 1996, existiert als weitere Autapo-
morphie eine kurze, meist gerade Längsader (IR1) in der
Flügelspitze zwischen RP1 und RP2 (Abb. 1). Sie tritt
gewissermaßen an die Stelle des reduzierten „Pseudo-
IR1“, der unter dem Pterostigma von RP1 abzweigt.
Letzterer fehlt „schon“ den rezenten Gomphaeschni-
den, doch sie haben auch „noch“ keinen IR1. Wegen
des steiler gestellten, mehr in die Position einer caq ge-
brachten PsA stößt die innere Randader der zudem ver-
breiterten Analschleife nun proximal der PsA auf die
Analis (Parallele bei Gomphaeschna).

Das die Aeshniden vor allen anderen Anisoptera
auszeichnende Merkmal der Interradius-Gabel („IR2-
fork“) ist keine strenge Autapomorphie der Aeshnodea,
sondern eine mehrfach exprimierte „underlying synapo-
morphy“. Während einzelne Individuen von Allopetalia,
Basiaeschna und Oplonaeschna allenfalls Andeutungen
einer asymmetrischen IR2-Gabel zeigen, ist eine solche
Variante (durchlaufender IR2 mit nach vorn abbiegen-
dem schwächerem Gabelast) bei Boyeria, Racenaeschna
CALVERT, 1958, Telephlebia und einigen Gattungen der
Aeshnidae s.nov. ausgebildet (Abb. 59). Sie stellt offen-
bar den urtümlicheren Typus dieser Gabel dar, aus der in
mehreren Aeshnodea-Subtaxa symmetrische IR2-Ga-
beln mit primärer Junktion hervorgegangen sind (BECH-
LY 1996). Auch von dieser Konfiguration kommen se-
kundäre Abwandlungen vor, insbesondere sekundär
asymmetrische mit durchlaufendem Vorder- und ab-
zweigendem Hinterast.

Ein Grundmuster-Merkmal der Euaeshnida, das
„Auftreffen des MP auf den Flügelhinterrand deutlich
distal der Nodus-Position“ wird in einigen Subtaxa von
seiner apomorphen Variante („MP-Mündung auf No-
dus-Niveau“) abgelöst (Taf. 5, 6). Dieser Merkmalzu-
stand ist jedoch zu sporadisch exprimiert, um von einer
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„underlying synapomorphy“ sprechen zu können. Er fin-
det sich bereits bei Paramorbaeschna BECHLY et al., 2001,
dann bei den rezenten Gomphaeschninae s.nov., bei al-
len Aeshnidae s.nov. und den meisten Gynacanthidae s.
et stat. nov. sowie schließlich bei den australischen Ta-
xa Dendroaeschna und Notoaeschnini trib. nov. Bei je-
nen Gynacanthiden, die die plesiomorphe Variante des
Merkmals rekapitulieren, handelt es sich interessanter-
weise um großwüchsige Spezies von Gynacantha RAM-
BUR, 1842 und Neuraeschna HAGEN, 1867, die, abgese-
hen von mrq, neben der proximalen auch die distale

„Lestiden-Schrägader“ reproduzieren, welche ansonsten
allen Angehörigen der Neoaeshnida fehlt.

Für das gestaltreiche neue Taxon der Panbrachytro-
noda (s. unten) ist ein Kamm dichtstehender Sensillen
auf den ventralen Fortsätzen der Hamuli anteriores eine
charakteristische Autapomorphie (Abb. 60a). Ursprüng-
lich ist ein spärlich-diffuser Besatz dieser Fortsätze mit
feinen Härchen. Dürftig behaarte bis fast nackte ventra-
le Hamularfortsätze gibt es infolge Reduktion des Sensil-
lenkammes auch in einzelnen Gattungen dieses Mono-
phylums (Acanthaeschna, Allopetalia, Brachytron, Nasi-
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Abb. 56-66: (56-59) Telephlebia: (56) T. tillyardi Y, Occipitale, dorsal; (57, 58) T. godeffroyi =: (57) Penoid, lateral, und Endglied,
ventral; (58) Abdomenende, dorsal; (59) T. tryoni =, Vorderflügel; (60) Hamuli anteriores =: (a) Austroaeschna parvistigma; (b) Noto-
aeschna sagittata; (61, 62) Spinaeschna tripunctata, Adomenende: (61) Y Larve, dorsal; (62) =, lateral; (63) Austroaeschna obscura =,
Vertex, dorsal; (64, 65) Dromaeschna forcipata =: (64) Penoid, lateral, und Endglied, ventral; (65) Kopf, frontal; (66) Austroaeschna
obscura =, Hinterflügel.



aeschna, Tetracanthagyna, Notoaeschna, Spinaeschna). Al-
le Arten der Panbrachytronoda sind ferner dadurch aus-
gezeichnet, dass Tspl stets parallel zu Mspl verläuft (wie
schon im Falle der fossilen Gomphaeschnaoidini).

Die Tendenz zur Wiederherstellung einer ax2-Posi-
tion proximal vom Innenwinkel des Diskoidaldreiecks
(als ein „reversal“ des Grundmuster-Merkmals der
Neoaeshnida) hat sich, stammesgeschichtlich betrach-
tet, allmählich durchgesetzt. Im Bereich der nicht auf-
gelösten Trichotomie innerhalb der Telephlebioda zei-
gen die Genera Limnetron und Planaeschna individuell
des öfteren im Vorderflügel eine ax2 über oder in der
unmittelbaren Nähe des Innenwinkels des Flügeldrei-
ecks (statt über dessen Mitte); bei Allopetalia ist eine Po-
sition proximal des Innenwinkels erreicht, die dann so-
wohl im Falle der Telephlebiidae (mit Ausnahme von
Acanthaeschna) als auch bei den Allopetalioidea s. et
stat.nov. nicht nur für die Vorderflügel gilt, sondern
mehr oder minder deutlich auch auf die Hinterflügel
„übergegriffen“ hat.

Für die Verknüpfung von Allopetalia, Boyeria und der
Caliaeschninae zu den Allopetalioidea erachten wir –
wie bereits VON ELLENRIEDER (2002) – die Existenz eines
paarigen Flagellums, das vom ventralen Lobus des End-
gliedes der Vesica spermalis ausgeht, als Synapomor-
phie. Bei aller Unsicherheit in der systematischen Be-
wertung der Flagella und Cornua der Aeshniden, die wir
mit der zitierten Autorin teilen, ist anzunehmen, dass
sie von den Flagella der Notoaeschnini (Ursprung am
ventralen (oberen) Ende der medianen Loben des „Pe-
noids“) qualitativ verschieden sind.

Der Erörterung weiterer Details unseres Aeshniden-
Systems muss eine sequenzielle Auflistung der beteilig-
ten Taxa vorangestellt werden, um Eindeutigkeit und
Übersicht herzustellen. Wir bedauern die in mehreren
Fällen notwendig gewordene Einführung neuer Taxon-
Namen, möchten jedoch zugleich betonen, dass sie
mehrheitlich nur im Kontext phylogenetischer Überle-
gungen von Belang sind. Wie bereits im Falle des
Austroaeschna- und Telephlebiiden-Systems wurde ver-
mieden, „höherrangige“ Kategorialnamen für einzelne
Gattungen zu geben, die denen ihrer Adelphotaxa rang-
mäßig entsprochen hätten (Beispiel: Allopetalia als
Schwestergruppe der Boyeriidae). Die phylogenetische
Position eines Taxons ist allein (doch dafür eindeutig)
aus der hierarchisch-enkaptischen Sequenz der Mono-
phyla ablesbar. Die gebräuchlichen und vertrauten no-
minalen Kategorialbegriffe der Taxonomie zur Kenn-
zeichnung hierarchischer Subordination (z.B. Aeshnoi-
dea – Aeshnidae – Aeshninae –Aeshnini) reichen meis-
tens nicht aus, alle Subtaxa eines phylogenetischen Sys-
tems zu benennen.

Die Hierarchie der Monophyla der Euaeshnida

1. Euaeshnida BECHLY, 1996
2. Eumorbaeschna BECHLY et al., 2001
3. Neoaeshnida BECHLY, 1996
4. Gomphaeschnaoidinae BECHLY et al., 2001
5. Panaeshnodea tax.nov.
6. Gomphaeschnidae s.nov.
7. Aeshnodea BECHLY, 1996
8. Aeshnoidea LEACH, 1815; s.nov.
9. Panbrachytronoda tax.nov.
10. Brachytronidae COCKERELL, 1913;
s.nov.
10.1. Dendroaeschna TILLYARD, 1907
10.2. Brachytroninae COCKERELL,

1913; s.nov.
10.2.1. Tetracanthagyna SELYS, 1883
10.2. 2. Brachytronini COCKERELL,

1913; s.nov.
11. Telephlebioda tax.nov.

12a. Limnetron FÖRSTER, 1908
12b. Planaeschna MCLACHLAN, 1896
13. Eutelephlebioda tax.nov.
14. Telephlebiidae COCKERELL,
1913; s.nov.

15. Allopetalioidea COCKERELL,
1913; s. et stat.nov.
16. Allopetalia SELYS, 1873
17. Boyeriidae COCKERELL, 1913;
s. et stat.nov.
18. Boyeria MCLACHLAN, 1896
19. Caliaeschninae BECHLY,
1996; s.nov.

Zu bestimmten Taxa dieser Euaeshnida-Hierarchie
ergeben sich noch einige Bemerkungen. Entgegen der
Ansicht von BECHLY nehmen wir an, dass die rezenten
Gomphaeschninae sensu BECHLY et al., 2001 nicht die
Schwestergruppe der fossilen Gomphaeschnaoidinae
sind, sondern als Gomphaeschnidae s.nov. das Adelpho-
taxon der Aeshnodea darstellen. Mit letzteren teilen sie
den gegabelten CuA, die Anwesenheit von 2 und mehr
anq zwischen ax1 und ax2 und von Queradern im Su-
pratriangulum sowie die Abwesenheit eines Pseudo-
IR1. Andererseits zeigen die Gomphaeschnaoidini die
apomorphe Variante des Tspl-Verlaufs (parallel zum
Mspl) und mehrheitlich eine sehr schräg gestellte undu-
lierende Pterostigma-Stützader. Im Falle der in beiden
Taxa (fossile Gomphaeschnaoidini und rezente Gom-
phaeschninae) vorkommenden „Cordulegastridenlü-
cke“ dürfte es sich um Parallelismus handeln, zumal die-
se Lücke laut BECHLY auch außerhalb der Euaeshnida ge-
funden wurde. Die Gomphaeschnidae s.nov. bestehen
aus den rezenten Genera Linaeschna, Gomphaeschna,
Sarasaeschna und Oligoaeschna.
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Das Taxon Aeshnoidea s.nov. entspricht weitge-
hend den Aeshninae sensu DAVIES & TOBIN, 1985; sei-
ne ranghöchsten Teilgruppen (Adelphotaxa) sind die
Aeshnidae s.nov. und die Gynacanthidae s. et stat.nov.
Die Aeshnidae sind die Aeshnini sensu DAVIES & TO-
BIN plus Basiaeschna und Oplonaeschna; die Gynacanthi-
dae entsprechen den Gynacanthini der genannten Au-
toren, jedoch ohne Limnetron und Tetracanthagyna. Die
Brachytronini werden von den Genera Aeschnophlebia,
Brachytron, Epiaeschna und Nasiaeschna konstituiert.

Die im Phylogramm dargestellte Trichotomie der
Telephlebioda tax.nov. ist im wesentlichen eine Wider-
spiegelung unzureichender Kenntnisse über Limnetron,
Racenaeschna und Planaeschna. Racenaeschna kann das
Adelphotaxon zu Limnetron sein (4-stachlige weibliche
Subanalplatte), doch es gibt Diskrepanzen (Racen-
aeschna-Larven mit apomorph einspitzigem Epiproct
laut DeMarmels in litt., Imagines mit plesiomorph
asymmetrischer IR2-Gabel; jeweils gegenteilige Ver-
hältnisse bei Limnetron). Für eine vertretbare Bestim-
mung der phylogenetischen Position der Gattung fehlen
immer noch die Männchen. Aus diesem Grund er-
scheint Racenaeschna nicht im Phylogramm der Euae-
schnida (Abb. 67). Der Vollständigkeit halber sei ange-
merkt, dass die Gattung in den von VON ELLENRIEDER
(2002) veröffentlichen Cladogrammen als Mitglied der
Aeshnodea aufgelistet ist. Planaeschna war uns materiell
nur durch Exemplare von P. milnei zugänglich. Die pu-
blizierten Beschreibungen von Imagines und Larven
vermitteln ebenfalls ein widersprüchliches Bild: apo-
morphe symmetrische IR2-Gabeln und nur eine Zellrei-
he zwischen IR2 und Rspl rsp. MA und Mspl (parallel zu
den Telephlebiiden), plesiomorph zweizipfelig gegabelte
larvale Epiprocte, plesiomorphe Gelb/Schwarzfärbung
der Imagines wie bei den asiatischen Boyeria-Spezies.

Aut- und Synapomorphien der Euaeshnida

1. Euaeshnida
postdiskoidale Zellen in drei Reihen
deutlich schräg gestellte Pseudo-Analis (PsA)
keine caq
MP trifft distal der Nodus-Position auf den Flügel-
hinterrand
(die obgenannten Charaktere sind Grundmuster-
Merkmale)
distale Seite des Diskoidaldreiecks mit leichtem
Knick (Ansatzpunkt des Tspl)
Analdreieck mit gerader statt sigmoider Außen-
kante
ax2 im Vorderflügel über dem Basalwinkel des Dis-
koidaldreiecks
(die letztgenannten Merkmale sind Autapomor-
phien)

2. Eumorbaeschna
Subdiskoidaldreieck im Hinterflügel meistens 2-zel-
lig
undeutliches Tspl in Mspl fortgesetzt
ax2-Position über dem Basalwinkel des Diskoidal-
dreiecks im Vorderflügel wahrscheinlich

3. Neoaeshnida
Rspl zweigt im stumpfen Winkel bogig vom RP2 ab
RP3/4 und MA nicht undulierend
Mspl voll ausgeprägt
Tspl in Mspl fortgesetzt
im Supratriangulum keine Queradern
distale „Lestiden-Schrägader“ reduziert
postdiskoidale Zellen in 2 Reihen (häufige „rever-
sals“ zur 3-Reihigkeit)

4. Gomphaeschnaoidinae
Pterostigma-Stützader sehr schräg gestellt und
leicht undulierend
nur 1 anq zwischen ax1 und ax2

4.1. Paramorbaeschna
MP erreicht den Flügelhinterrand auf Nodus-Ni-
veau (Parallele zu den Aeshnoidea stat.nov.)
zwischen MA und Mspl 2 Zellreihen

4.2. Gomphaeschnaoidini (ohne Paramorbaeschna)
Tspl parallel Mspl verlaufend
Pterostigma-Stützader sehr schräg gestellt
distale Paranalzelle axial verlängert

5. Panaeshnodea
CuA im Vorderflügel gegabelt und mit Ast in
Richtung Flügelbasis
Queradern im Supratriangulum
Pseudo-IR1 reduziert
mindestens 2 anq zwischen ax1 und ax2 (seltene
sekundäre Reduktionen auf 1 anq)

6. Gomphaeschnidae
ax2 über dem Diskoidaldreieck
Nodus im Vorderflügel distal der halben Flügellän-
ge
Abdomen verjüngt (verschmälert) ab Segment 4

6.1. Linaeschna
Diskoidaldreieck in Vorder- und Hinterflügel stark
gestreckt
2 postdiskoidale Zellreihen in Vorder- und Hinter-
flügel

6.2. Gomphaeschninae
Analschleife 3-4-zellig, schmal und quer zur Flügel-
achse verlängert
Queradern im Supratriangulum weitgehend redu-
ziert
„Cordulegastridenlücke“ meistens vorhanden

7. Aeshnodea
mehrfache Ausbildung einer IR2-Gabel (primär in
asymmetrischer Form)
IR1 als gerade Schaltader zwischen RP1 und RP2
(Abb. 1)
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mrq in mehreren Taxa exprimiert, z.T. sekundär auf
Atavismen reduziert
mindestens 1 akzessorische Cubitoanal-Querader
(caq)
PsA in Gestalt und Stellung als distale caq erschei-
nend
Innenseite der verbreiterten Analschleife trifft pro-
ximal PsA auf die Analis (parallel so bei Gomph-
aeschna)
mehrfache Enstehung einer basalen Doppelzelle im
Diskoidaldreieck (primär im Hinterflügel)
mehrfache Entstehung einer akzessorischen Anal-
schleife

8. Aeshnoidea
ax2 über dem Diskoidaldreieck
CuP proximad verschoben
MP auf Nodus-Niveau ausmündend (parallel zu
Gomphaeschnidae)
„Aeshnidenmulde“ mehr oder minder deutlich aus-
gebildet

8.1. Gynacanthidae
Basalfeld verkürzt (Arculus proximad verschoben)
ausgeprägte „Kugelaugen“ (parallel zu Anaci-
aeschna)

8.2. Aeshnidae (mit Basiaeschna und Oplonaeschna)
schmales Analdreieck (Parallelen bei einzelnen
Gynacanthiden-Genera)
„aeshnomorpher“ Hamularapparat (Hamularschlei-
fen, Ventralfortsätze reduziert, Frontalfortsätze ein-
gekürzt, starke Sklerotisierung)

9. Panbrachytronoda
Tspl in unterschiedlich vollkommener Ausprägung
parallel Mspl verlaufend (wie bei den Gomph-
aeschnaoidini)
Ventralfortsätze der Hamuli anteriores mit Sensil-
lenkamm (Abb. 60a)

10. Brachytronidae
ax2 über dem Diskoidaldreieck
IR2-Gabel symmetrisch
Pterostigma-Schrägader verschoben oder unkennt-
lich
reife Larven mit stecknadelkopf-artigen „Knopfau-
gen“
larvales Abdomen schmal und hoch
larvales Abdomen mit Mittelkiel auf den hinteren
Segmenten
larvaler Epiproct stumpf („blunt“), wie mit abge-
schnittener Spitze

10.1. Dendroaeschna
Queradern (mrq) im Medianraum
Stirn sehr breit und mit medianem Kiel (Abb. 12)
larvaler Epiproct nur halb so lang wie die Paraproc-
te (Taf. 21 unten)

10.2. Brachytroninae
Vertex 2-spitzig
Männchen ohne „Taille“

10.2.1. Tetracanthagyna
extrem kurzes Basalfeld (< 10% Vorderflügel-Län-
ge; parallel zu Gynacanthidae)
3 postdiskoidale Zellreihen
Weibchen mit großer mehrstachliger Subanalplatte
larvaler Abdominalkiel auf Segm. 8 und 9 mit spit-
zen Höckern

10.2.2. Brachytronini
Pterostigma verlängert und Richtung Nodus ver-
schoben (auf ein Niveau von 78-82% der Vorder-
flügel-Länge)

11. Telephlebioda
ax2 im Vorderflügel auf dem Niveau des Innnen-
winkels des Diskoidalsdreiecks oder proximal da-
von
larvale Paraglossen in zahlreichen Subtaxa vergrö-
ßert („underlying synapomorphy“)

12a. Limnetron
Doppelzellen zwischen IR2 und Rspl rsp. MA und
Mspl partiell reduziert
Subanalplatte (Weibchen) 4-stachlig

12b. Planaeschna
je eine Zellreihe zwischen IR2 und Rspl sowie zwi-
schen MA und Mspl
larvale Paraprocte verkürzt

13. Eutelephlebioda
ax2 zumindest im Vorderflügel proximal des Innen-
winkels des Diskoidaldreiecks
larvaler Epiproct einspitzig (bei Acanthaeschna und
der Mehrzahl der Boyeria-Spezies „noch“ 2-spitzig)

14. Telephlebiidae
ax2 auch im Hinterflügel proximal des Innenwin-
kels des Diskoidaldreiecks (parallel zu den
Boyeriidae s. et stat.nov.; Ausnahme: Acanth-
aeschna)
Rückwand des Occipitale mit Zapfen („underlying
synapomorphy“; Abb.15, 22, 23, 48, 50)

15. Allopetalioidea
Endglied der Vesica spermalis mit paarigem Flagellum,
von dessen dorsalem (unterem) Lobus ausgehend

16. Allopetalia
4-5 Zellen zwischen Analschleife und Flügelrand
2. Abdominalsegment verlängert
helle Thorax-Seitenstreifen reduziert
ventrale Fortsätze der Hamuli anteriores wulstig
verkürzt

17. Boyeriidae
mrq und caq relativ zahlreich, anq proximal ax1
(parallel zu Telephlebia)
ax2 auch im Hinterflügel proximal des Innenwin-
kels des Diskoidaldreiecks (parallel zu den Tele-
phlebiidae)
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18. Boyeria
sehr schmale gestreckte Diskoidaldreiecke in bei-
den Flügelpaaren
larvaler Occiput eckig ausgestellt

19. Caliaeschninae
CuP proximad verschoben (parallel zu den
Aeshnoidea)
querverbreiteter Hamular-Durchlass (parallel zu
den Notoaeschnini; Abb. 60b)

4. Areale, ihre Orientierungen,
Dimensionen nebst
Verbreitungsmustern, Expansions- und
Schrumpfungserscheinungen

Recht allgemein schreibt WATSON (1982) über jene
Gebiete Australiens, in denen brachytronine Aeshni-
den (=Telephlebiidae) vorkommen: „Australia is, essen-
tially, a warm to hot, dry continent with a narrow, rela-
tively well-watered coastal margin. The montane eas-
tern seaboard shows a gradient from predominantly
summer rainfall in the north to predominance of anticy-
clonic, winter rains in the south. The south-west of wes-
tern Australia is an area of winter rainfall, …“ Dem be-
schriebenen Scenario entprechend erstrecken sich die
Areale der brachytroninen Aeshniden, von wenigen
Ausnahmen abgesehen, maximal nur über die margina-
len 200 km des östlichen, südöstlichen und extrem süd-
westlichen kontinentalen Australien und schließen Tas-
manien ein.

Im ganzen nehmen die heutigen Areale den extre-
men Südwesten (Südwestecke Australiens), ein mehr
ausgedehntes und geschlossenes, langgestrecktes Gebiet
im Südosten und ein weniger geschlossenes Gebiet im
Nordosten, einschließlich des definitiv tropischen Be-
reichs nördlich von 20°S, ein.

Die Areale aller Genera und supraspezifischen Taxa
im Osten sind nord-süd orientiert, lang und schmal. Die
größte Nord-Süd-Ausdehnung hat das Areal von Austro-
aeschna, gefolgt von Telephlebia, Spinaeschna, Austrophle-
bia, Dendroaeschna, Notoaeschna, Antipodophlebia, Acanth-
aeschna und Dromaeschna in dieser Reihenfolge. Art-
Areale von polytypischen Gruppen erreichen nie die Ge-
samtausdehnung der Gruppe, wenngleich es fast in jeder
eine weit, aber mehr südlich, verbreitete Art gibt.

Durch schmale nord-süd ausgerichtete Gebiete be-
grenzte Existenzmöglichkeiten lassen bei Änderung ge-
wisser klimatischer Bedingungen eine gerichtete Aus-
dehnung von Arealen zu, die aber zunehmend anfällig
sind für Unterbrechungen und Zerstückelung. So gibt es
innerhalb der Areale der meisten supraspezifischen Ta-
xa erkennbare morphologische Disjunktionen, die in
ihrer Größe u. a. von der geographischen Dimension der
Arealunterbrechungen und vom Ausmaß der geologi-
schen und klimatischen Unterschiede abhängen sowie
von der Landschaftsform. Ausdehnung und Unterbre-
chung (Schrumpfen) von Arealen, Erkennen der mor-
phologischen Disjunktionen und die darauf folgende ta-
xonomische Auswertung haben entscheidend zur heute
bestehenden und anerkannten Diversität der australi-
schen Fauna der Telephlebiiden/Brachytroniden beige-
tragen. Ähnliche Verhältnisse wurden auch bei anderen
Libellenfamilien sowie bei Plecopteren und Megalopte-
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ren beobachtet (WATSON & THEISCHINGER 1984; THEI-
SCHINGER 1999, 2001).

In der Folge wird die gesamte Fauna der Telephlebii-
den/Brachytroniden Australiens kurz dargestellt, wobei
auf taxonomische Disjunktionen (meist auf der Ebene
von Adelphotaxa der Artgruppe), deren Vorhandensein
durch Arealteilung bzw. Schrumpfung verstanden wer-
den kann, näher eingegangen wird.

Die Entfernung zwischen dem heute für das Vorkom-
men von Telephlebiiden/Brachytroniden geeigneten
Gebiet im Südwesten und solchen Gebieten im Südos-
ten Australiens ist sehr groß. Nur eine Art der sonst aus-
schließlich östlichen Gattung Austroaeschna, A. anacant-
ha (Adelphotaxon der im Südosten weitverbreiteten A.
subapicalis/flavomaculata/parvistigma-Gruppe), kommt in
Südwestaustralien vor und dort natürlich endemisch.

Im Osten haben vor allem Kombinationen von be-
stimmter geographischer Breite und Höhenlage, da-
durch bewirktes vergleichbares/verschiedenes Klima,
und ähnlicher/unterschiedlicher geologischer Unter-
grund nicht nur zu bisweilen weit abgelegenen nördli-
chen Populationen meist südlicher Arten, sondern auch
zu anderen diskussionswürdigen systematisch/taxono-
misch ausgewerteten Disjunktionen geführt.

So stellt zum Beispiel das Gebiet zwischen etwa
20°S und 20.5°S die Grenze dar zwischen einer defini-
tiv tropischen Fauna, die sich aus Dromaeschna forcipata
und D. weiskei (Dromaeschna ist das Adelphotaxon der
extrem weitverbreiteten und sogar in die Tropen vorge-
drungenen Gattung Austroaeschna), Austroaeschna spe-
ciosa (sehr nahe verwandt mit der weitverbreiteten A.
unicornis), Austrophlebia subcostalis (Adelphotaxon der
südlich weitverbreiteten und bis in das Eungella Gebiet
reichenden A. costalis), Spinaeschna watsoni (Adelpho-
taxon der viel weiter südlich weitverbreiteten S. tri-
punctata) und Telephlebia tillyardi (Adelphotaxon der
beiden viel weiter südlich geographisch und wohl auch
ökologisch weit voneinander getrennten Spezies T. tryo-
ni und T. undia) zusammensetzt, und Faunen mit stärker
südlicher Ausrichtung.

Die südlicheren Faunen erreichen, soweit bekannt,
mit Austroaeschna christine (Adelphotaxon der viel wei-
ter südlich weitverbreiteten A. sigma) und A. eungella
(Adelphotaxon der viel weiter südlich weitverbreiteten
A. pulchra), Austrophlebia costalis (s. oben) und Telephle-
bia cyclops (das Eungella Gebiet ist der nördlichste
Fundplatz dieser generell viel weiter südlich verbreiten
Art) ihre maximale Nordausdehnung im Eungella Ge-
biet und in Jaxut.

Bedeutend weiter südlich (ca 23°S-24°S) liegen
zwei weitere, ziemlich isolierte und von Telephlebii-

den/Brachytroniden bewohnte Berggruppen, Black-
down Tableland und Carnarvon Range/Salvator Rosa.
Im Blackdown Tableland erreicht möglicherweise
Austroaeschna pinheyi (Adelphotaxon der nahe der
Grenze zwischen Queensland und New South Wales an-
schließenden A. unicornis) wahrscheinlich als einzige
dort vorkommende Art ihre maximale Nordausdeh-
nung.

Austroaeschna pinheyi (s. oben) kommt aber sicher in
Carnarvon Range vor, das außerdem die beiden dort
wahrscheinlich endemischen Arten Austroaeschna muel-
leri (Adelphotaxon des weitverbreiteten und bis in das
Eungella Gebiet reichenden Artenpaares A. pulchra und
A. eungella) und Telephlebia undia (s. oben) und eine mög-
licherweise weit isolierte Population der mehr südöstlich
weitverbreiteten Dendroaeschna conspersa beherbergt.

Vom mehr küstennahen Gebiet zwischen Black-
down Tableland und Carnarvon Range und zwischen
den beiden und etwa 26.5°S sind wiederum brachytro-
nine Aeshniden nicht bekannt mit Ausnahme der wohl
mehr ökologisch gesonderten Acanthaeschna victoria und
Telephlebia tryoni (siehe oben), die in einem schmalen
niedrigen Küstenstreifen und auf Fraser Island nördlich
wohl bis 25°S vordringen.

Im Bergland südlich von etwa 26.5°S bis zum Hun-
ter River kommen je eine Art aller Artengruppen von
Austroaeschna (pulchra, unicornis, subapicalis, sigma) und
der Genera Austrophlebia (costalis), Notoaeschna (gemi-
nata), Spinaeschna (tripunctata), Dendroaeschna, Antipo-
dophlebia und Telephlebia (godeffroyi und cylops) vor, im
daran anschließenden engen Küstenstreifen im allge-
meinen nur Acanthaeschna victoria und Telephlebia tryoni,
und nur in dessen nördlichem Teil die Dünenart Austro-
aeschna cooloola (Adelphotaxon der tropischen A. spe-
ciosa). Zwischen etwa 32°S und 33°S waren und sind
Arealunterbrechungen entlang des Tals des Hunter Ri-
ver anscheinend Ursache für heute anerkannte taxono-
mische Disjunktionen in Notoaeschna (geminata/sagitta-
ta) und praktisch auch im Austroaeschna multipunctata-
Komplex (sigma/obscura).

Südlich des Hunter lassen sich Faunen der haupt-
sächlich nördlich von 35°S gelegenen Sandsteingebirge
und der hauptsächlich südlich von 35°S gelegenen Gra-
nitgebirge unterscheiden. Ungefähr entlang dieser Linie
kommt es zur Ablösung der nördlichen Austroaeschna
obscura durch A. multipunctata (beide A. multipunctata-
Komplex) und von Telephlebia godeffroyi durch T. brevi-
cauda (beide T. cyclops-Gruppe). Sonst kommen alle
Genera des Berglandes nördlich des Hunter River auch
im Bergland südlich des Hunter vor, wenn auch Aus-
trophlebia, Dendroaeschna und Antipodophlebia die Süd-
küste Australiens nicht erreichen. Von den Arten nörd-
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lich des Hunter fehlen, wie schon erwähnt, Austro-
aeschna sigma (weitgehend) und Notoaeschna geminata,
dazu kommen jedoch Austroaeschna atrata, A. flavoma-
culata und A. inermis und, wie schon erwähnt, A. obscu-
ra, A. multipunctata, Notoaeschna sagittata und Telephle-
bia brevicauda.

Die tasmanische Fauna umfasst zwei endemische
Arten, A. tasmanica und A. hardyi, die zusammen die
Schwestergruppe der montanen A. subapicalis und A.
atrata darstellen. Außerdem kommen noch Austro-
aeschna unicornis und A. parvistigma in Tasmanien vor.

Bis nach Südaustralien sind offenbar nur A. unicor-
nis und A. parvistigma vorgedrungen.

Nord-Süd Ausdehnung der Areale und
deren Besiedlungscharakter

Für alle Taxa wirds eingangs in Klammern die Nord-
Süd Ausdehnung ihrer Areale in Graden geographi-
scher Breite und in Kilometern angegeben. Darauf folgt
ihre bekannte Verbreitung im großen Rahmen. Unter
Nordosten ist das Gebiet nördlich der Queensland/New
South Wales Grenze zu verstehen, unter Südosten das
Gebiet südlich davon.

Genus Telephlebia (16-39°S; c. 2530 km)

Relativ geschlossen im Südosten, ausgenommen Grampians
und Tasmania, und in den Tropen nördlich von 20°S, mehr
zerstückelt im Süden des Nordostens einschließlich eines
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Abb. 68: Telephlebiiden/Brachytroniden-Taxa
und ihr belegtes Vorkommen in den

hauptsächlich für die Gruppe bekannten
Regionen.

Südwestaustralien (swA)
31.5-35°S 115-116.5°E

Südaustralien (SA)
34.5-35.5°S 138.5-139.5°E

Grampians (Gr)
37-38°S 142-143°E

Otways (Ot)
38-39°S 143-144°E

Tasmania (Tas)
40.5-44°S 144.5-148.5°E

Australian Alps (AA)
35-38°S 145.5-149°E

Ost- und Südküste von Victoria (Vces)
37-39°S 144-150°E

Neusüdwales Küste südlich des Hunter
(einschliesslich Blue Mountains) (BNcs)
32.5-37°S 148-152.5°E

Neusüdwales Küste nördlich des Hunter (Ncn)
28-33°S 152-153.5°E

Barrington Tops (BT)
31.5-32.5°S 151-152°E

Warrumbungles (Wb)
31-32°S 148.5-150°E

New England Ranges (NE)
29-31.5°S 150-152°E

Bergland südlich von Brisbane (Bsm)
27.5-29°S 151.5-152°E

Bunya Mountains und nördliche und
speziell östliche Vorberge (BuM)
26-27.5°S 151.5-153°E

Carnarvon Ranges (CR)
24.5-26°S 147.5-149°E

Südqueensland Südküste und Hinterland (Cc)
25-28°S 153-153.5°E

Blackdown Tableland (BlTl)
23.5-24.5°S 149-149.5°E

Eungella/Clark Ranges (ECR)
20.5-21.5°S 148-148.5°E

Küste nördlich Eungella/Clarke Ranges (20n)
15-20°S 145-148.5°E



schmalen Küstenstreifens zwischen etwa 30°S und 23°S, und
wohl isoliert in Carnarvon Range sowie im Eungella Gebiet.

Telephlebia cyclops-Gruppe (21-39°S; c. 1980 km)
Relativ geschlossen im Südosten, mehr zerstückelt im Süden
des Nordostens und mit einer Art bis in die Tropen reichend.

Telephlebia brevicauda (35.5-39°S; c. 385 km)
Relativ geschlossen im südlichen Südosten.

Telephlebia godeffroyi (28-35.5°S; c. 825 km)
Relativ geschlossen im centralen und nördlichen Südosten.

Telephlebia cyclops (21-32°S; c. 1210 km)
Ziemlich zerstückelt im nördlichen Südosten und südlichen
Nordosten; reicht im Eungella Gebiet in die Tropen.

Telephlebia tillyardi-Gruppe
(16-30°S; c. 1540 km)
Relativ geschlossen in den Tropen nördlich von 20°S, zerstü-
ckelt in einem schmalen Küstenstreifen zwischen etwa 30°S
und 23°S, und isoliert im Carnarvon Range.

Telephlebia tillyardi (16-20°S; c. 440 km)
Relativ geschlossen in den Tropen nördlich von 20°S.

Telephlebia tryoni (23-30°S; c. 770 km)
Ziemlich zerstückelt in einem schmalen Küstenstreifen zwi-
schen etwa 30°S und 23°S.

Telephlebia undia (24.7-25°S; c. 30 km)
Isoliert im Carnarvon Range.

Antipodophlebia asthenes (28-34°S; c. 660 km)
Zerstückelt im mittleren und nördlichen Südosten und im süd-
lichen Nordosten.

Genus Notoaeschna (26-38°S; c. 1320 km)
Relativ geschlossen im gesamten Südosten und im südlichen
Nordosten.

Notoaeschna sagittata (32.5-38°S; c. 605 km)
Relativ geschlossen im südlichen und mittleren Südosten
(nördlich bis zum Hunter River).

Notoaeschna geminata (26-32.5°S; c. 715 km)
Relativ geschlossen im nördlichen Südosten und im südlichen
Nordosten (nördlich des Hunter River).

Genus Spinaeschna (16-38°S; c. 2420 km)
Relativ geschlossen im gesamten Südosten und weit isoliert im
Nordosten im tropischen Gebiet nördlich von 20°S.

Spinaeschna tripunctata (31-38°S; c. 770 km)
Relativ geschlossen im gesamten Südosten.

Spinaeschna watsoni (16-20°S; c. 440 km)
Weit isoliert im Nordosten im tropischen Gebiet nördlich von
20°S.

Acanthaeschna victoria (25-32°S; c. 770 km)
Wahrscheinlich zerstückelt entlang der nordöstlichen und
südöstlichen Küste.

Genus Austrophlebia (16-35.5°S; c. 2145 km)

Ziemlich geschlossen nördlich von etwa 35.5°S im Südosten
und zerstückelt einschließlich des tropischen Gebietes im
Nordosten.

Austrophlebia costalis (20.5-35.5°S; c. 1650 km)

Ziemlich geschlossen nördlich von etwa 35.5°S im Südosten,
zerstückelt einschließlich des tropischen Gebietes südlich von
21°S im Nordosten.

Austrophlebia subcostalis (16-19.5°S; c. 385 km)

Ziemlich zerstückelt im tropischen Gebiet des Nordostens
nördlich von 20°S.

Genus Dromaeschna (15.7-19.5°S; c. 420 km)

Ziemlich geschlossen im tropischen Nordosten nördlich von
20°S.

Dromaeschna forcipata (15.7-19.5°S; c. 420 km)

Ziemlich geschlossen im tropischen Nordosten nördlich von
20°S.

Dromaeschna weiskei (15.7-19.5°S; c. 420 km)

Ziemlich geschlossen im tropischen Nordosten nördlich von
20°S.

Genus Austroaeschna (16.5-43.5°S; c. 2970 km)

Weit isoliert im extremen Südwesten, geschlossen im Südos-
ten, einschließlich Tasmanien, und im Nordosten ziemlich zer-
stückelt und bis in das tropische Gebiet nördlich von ca. 20°S
reichend. Isoliert im Carnarvon Range/Salvator Rosa.

Subgenus Pulchaeschna (20.5-39°S; c. 2035 km)

Ziemlich geschlossen mit Ausnahme Tasmaniens im Südosten,
mehr zerstückelt im südlichen Nordosten; isoliert im Eungella
Gebiet und im Carnarvon Range.

Austroaeschna pulchra (23.5-39°S; c. 1705 km)

Ziemlich geschlossen mit Ausnahme Tasmaniens im Südosten;
im Nordosten mehr zerstückelt und bis etwa 26°S reichend.

Austroaeschna eungella (20.5-21.3°S; c. 90 km)

Möglicherweise weit isoliert im Eungella Gebiet und vielleicht
in der Clarke Range des tropischen Nordostens.

Austroaeschna muelleri (24.7-25°S; c. 30 km)

Weit isoliert in Carnarvon Range (c. 25°S/148°E).

Subgenus Austroaeschna

As in Genus Austroaeschna

Austroaeschna unicornis-Gruppe
(16.5-43.5°S; c. 2970 km)

Relativ geschlossen in Südosten, mehr zerstückelt im Nordos-
ten einschließlich die Tropen, sowie in Carnarvon Range/Sal-
vator Rosa. Interessant erscheint das Fehlen in den Otways,
Grampians und im Eungella Gebiet.

Austroaeschna inermis (33.5-37°S; c. 385 km)

Im Südosten, auf das alpine Gebiet und auf höhere Lagen von
Kanangra Boyd beschränkt.
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Austroaeschna unicornis (28-43.5°S; c. 1650 km)

Relativ geschlossen im Südosten einschließlich der östlichen
Hälfte von Tasmanien; nicht im alpinen Gebiet.

Austroaeschna pinheyi (23.5-28°S; c. 495 km)

Ziemlich zerstückelt im südlichen Nordosten, westlich bis Sal-
vator Rosa (ca. 147°E), nördlich vermutlich bis Blackdown
Tableland (ca. 24°S).

Austroaeschna speciosa (16.5-18°S; c. 165 km)

Relativ zerstückelt im tropischen Nordosten.

Austroaeschna cooloola (25-28°S; c. 330 km)

Etwas iIsoliert im Dünenland des Cooloola Gebietes ein-
schließlich Fraser und Stradbroke Islands.

Austroaeschna anacantha +
flavomaculata/parvistigma-Gruppe
(21-43.5°S; c. 2475 km)

Weit isoliert im extremen Südwesten, relativ geschlossen im
Südosten, einschließlich Tasmanien und ziemlich zerstückelt
im südlichen Nordosten. Weit isoliert im Eungella Gebiet (ca.
21°S/148.5°E) im Nordosten. Interessant erscheint das Fehlen
im Carnavon Range/Salvator Rosa.

Austroaeschna anacantha (31-35°S; c. 440 km)

Weit isoliert im extremen Südwesten.

Austroaeschna flavomaculata
(35-37.5°S; c. 275 km)
Ziemlich zerstückelt im Südosten in hohen (meist >1450 m)
Lagen des alpinen Gebietes.

Austroaeschna parvistigma (29-43.5°S; c. 1595 km)
Ziemlich geschlossen im Südosten einschließlich Tasmanien
in montanen Gebieten, aber ausgenommen das alpine Gebiet.

Austroaeschna multipunctata (35-39°S; c. 440 km)
Relativ geschlossen im südlichen Südosten. In dessen Norden
wohl nicht entlang der Küste.

Austroaeschna obscura (33-37.5°S; c. 495 km)
Relativ geschlossen im mittleren Südosten; weiter südlich
wohl nur entlang der Küste.

Austroaeschna sigma (26-33.5°S; c. 825 km)
Relativ geschlossen im nördlichen Südosten, mehr zerstückelt
und wohl nur bis ca. 26°S reichend im Nordosten.

Austroaeschna christine (21-21.3°S; c. 30 km)
Möglicherweise weit isoliert im tropischen Nordosten im Eun-
gella Gebiet (ca. 21°S/148.5°E).

Austroaeschna subapicalis-Gruppe
(28-43.5°S; c. 1650 km)
Praktisch auf die montanen Gebiete des Südostens des konti-
nentalen Australien und auf Tasmanien beschränkt.
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Abb. 69: Übersichts-
karte der Gebiete Au-
straliens, von denen

Telephlebiiden/-
Brachytroniden haupt-
sächlich bekannt sind
(Abkürzungen wie in
obiger Liste dieser

Gebiete).



Austroaeschna atrata (35-38°S; c. 330 km)

Praktisch auf die höheren Lagen des alpinen Gebietes des Süd-
ostens beschränkt.

Austroaeschna subapicalis (28-39°S; c. 1210 km)

Etwas zerstückelt über die montanen Gebiete des Südostens
mit Ausnahme Tasmaniens und des Großteils des alpinen Ge-
bietes.

Austroaeschna hardyi (41-43.5°S; c. 275 km)

Auf Tasmanien beschränkt.

Austroaeschna tasmanica (41-43.5°S; c. 275 km)

Auf Tasmanien beschränkt.

Dendroaeschna conspersa (24-38°S; c. 1540 km)

Ziemlich geschlossen im Südosten ausgenommen den extre-
men Süden, das alpine Gebiet, Otways, Grampians und Tas-
manien; im südlichen Nordosten isoliert in Carnarvon Range.

Die geographische Lage der australischen Gebiete,
aus denen Telephlebiiden/Brachytroniden hauptsäch-
lich bekannt sind, ihre Ausdehnung und die für sie ge-
brauchten Abkürzungen sind in der Liste neben Abb.
68 und in Abb. 69 gegeben. Abb. 68 demonstriert das
Vorkommen der einzelnen Genera, Subgenera und Ar-
ten in diesen Gebieten.

5. Qualitäten der Lebensweise und die
ökologische Existenzparameter der
Einnischung, Larvalhabitate,
Spezialisierung, Konkurrenz

Form und Ausdehnung der im vorangegangenen
Kapitel behandelten Areale der australischen Telephle-
biiden/Brachytroniden sind generell vom Vorhanden-
sein kalten und sauerstoffreichen Wassers bestimmt, wie
es vor allem permanente, stark fließende Bäche und
Flüsse, zum Teil aber auch sumpfig/moorige Quellgerin-
ne enthalten. Mit der passenden Mischung von Son-
neneinstrahlung, Beschattung und Ufervegetation wer-
den solche Biotope zu Jagd- und Paarungsrevieren für
die Adulti und mit passendem Substrat zu Larvalhabita-
ten, in denen der Großteil des mindestens einjährigen
Lebenszyklus stattfindet.

Geologischer Untergrund, Meereshöhe, geographi-
sche Breite, Landschaftsform (z.B. tiefe enge Schluch-
ten), Uferbeschattung und Art, Reichtum und Ausdeh-
nung von Vegetation (z.B. geschlossenes Kronendach
im tropischen Regenwald) sind Umstände, die physika-
lische und chemische Eigenschaften von Gewässern
und terrestrischen Habitaten maßgeblich beeinflussen
und so für Ausbreitung, Vorkommen oder Fehlen und
lokale Diversität von Telephlebiiden/Brachytroniden
entscheidend sein können.

Verschiedene Grade der Rheophilie, unterschiedli-
che Temperaturtoleranz und Substratpräferenz ermögli-
chen einerseits eine bestimmte Abfolge von Arten ent-
lang von Fließgewässern (Längszonierung), anderseits
Sympatrie mehrerer Spezies durch eine Art Querzonie-
rung, besser Nutzung verschiedener Biotope in densel-
ben Gewässerabschnitten. All dies kann am besten an
Beobachtungen an der Gattung Austroaeschna darge-
stellt werden und erfolgt am Ende des Kapitels.

Die Morphologie der Imagines und Larven und das
ähnliche, meist crepusculare Verhalten der Imagines
und die vergleichbare semiterrestrische Lebensweise der
Larven weisen auf die nahe Verwandtschaft der Genera
Antipodophlebia und Telephlebia hin. Ihr Verhalten und
ihre Larvalhabitate sind hochspezialisiert und isoliert.
Die Einnischung erscheint eher als zweite Wahl einer
grundsätzlich aquatischen Gruppe. Die Spezialisierun-
gen sind wohl auch in der kleinerwüchsigen und weni-
ger erfolgreichen (monotypischen) Antipodophlebia wei-
ter vorangetrieben als in Telephlebia. Die letztere Gat-
tung zeigt heute eine ausgeprägte Nord-Süd Zweitei-
lung. Während in der südlichen Gruppe die Areale und
damit auch die Habitate der einzelnen Arten nur eng-
räumig getrennt sind oder sogar geringfügig überlappen
(T. brevicauda in den Snowy Mountains und in meist
südlicheren Gebieten, T. godeffroyi in nördlich anschlie-
ßenden, meist wärmeren Gebieten, meist je weiter
nördlich desto höher; T. cyclops in Flecken subtropi-
schen bis tropischen montanen Regenwaldes), haben
die Arten der nördlichen T. tillyardi-Gruppe weit vonei-
nander getrennte Areale und recht verschiedene Habi-
tate inne, und zwar im tropischen Regenwald nördlich
von 20° S (T. tillyardi), in tief eingeschnittenen
Schluchten des Carnarvon Range (T. undia) und in tief-
liegenden Regenwaldflecken entlang der Zentralküste
und an entsprechenden Stellen auf den küstennahen
Inseln (Fraser und Stradbroke Islands).

Beide extrem rheophilen Spezies der praktisch auf
den Südosten Australiens beschränkten Gattung Noto-
aeschna kommen vikariierend südlich (N. sagittata) und
nördlich des Hunter River (N. geminata) vielfach syn-
top mit Spinaeschna tripunctata vor. Die Larven leben an
der Unterseite von Felsblöcken.

Die anscheinend schwächer rheophile Gattung
Spinaeschna zeigt entlang des Hunter keine nennenswer-
te morphologische Disjunktion und schließt mit der be-
deutend dunkleren S. watsoni weit isoliert von der süd-
lichen S. tripunctata eine Art in den Tropen nördlich
von 20°S ein, die dort in schnell fließenden Bächen und
Flüssen recht verschiedener Größe vorkommt.

Die Gattung Dendroaeschna ist monotypisch. Die
Imagines sind tagaktiv, wurden aber zumindest stellen-
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weise auch dämmerungsaktiv beobachtet. Ob dies eben-
so wie die meist jahreszeitlich späte Flugzeit (Schlüpfen
vielfach etwa Mitte April) die Konkurrenz mit größe-
ren, syntopen Austroaeschna Spezies vermindert, ist
nicht bekannt. Die Weibchen legen (in der Umgebung
von Sydney bis Juli) die Eier in totes Holz oder auch an
feuchtes moosiges Gestein. Die Larvalhabitate sind
meist etwas bewachsene schattige Kolke aber auch ruhi-
ge, seichte Buchten, manchmal gebildet durch Wurzel-
stöcke am Ufer wachsender Bäume.

Nur wenige Exemplare der monotypischen Gattung
Acanthaeschna sind bekannt. Obwohl sich darunter
auch eine Larve befindet, kann über die Ökologie der
sowohl tag- als auch dämmerungsaktiv gefundenen A.
victoria nur spekuliert werden. Die Fundumstände des
jüngst gesammelten Materials lassen es durchaus mög-
lich erscheinen, dass küstennahe, schwach fließende
temporäre Gewässer in Regenwaldflecken geringer See-
höhe der Larvalhabitat der dort nur mit Telephlebia tryo-
ni vorkommenden und von allen anderen Gattungen
wahrscheinlich ökologisch isolierten Art sind. Auch das
saisonell frühe (Anfang Oktober) Erscheinen der Imagi-
nes spricht vielleicht für ein Schlüpfen vor der mögli-
cherweise periodischen Austrocknung solcher Habitate.

Die Gattung Austrophlebia umfasst zwei Arten. Die
südlichere A. costalis ist sehr weit verbreitet in meist
niedrigeren Lagen im Süden, wurde allerdings südlich
der geographischen Breite von 37°S bisher nicht gefun-
den. Bis zu Höhen von über 1000 m lebt sie im schon
tropischen Eungella Gebiet. Unmittelbar nördlich
schließt die auf die Tropen nördlich von 20°S be-
schränkte A. subcostalis an. Flugaktivität der Austrophle-
bia Imagines wird häufiger knapp vor der Dämmerung
beobachtet als tagsüber, und der schnelle, unregelmäßi-
ge Flug wird durch Aufhängen an der Schattenseite von
ufernahen Farnen, Farnbäumen und Büschen häufig un-
terbrochen. Larvalhabitat beider Arten sind meist gut
beschattete, tiefe und kühle Tümpel in sonst eher
schnell fließenden Bächen, meist in Regenwaldab-
schnitten. Die Larven sitzen vielfach verborgen in Spal-
ten größerer Holzstücke. Konkurrenz mit potentiell syn-
topen anderen Telephlebiiden-Arten wird wohl durch
diese Nischenbildung, die ungewöhnliche Aktivitätspe-
riode der Imagines und den möglicherweise damit zu-
sammenhängenden Gigantismus der Austrophlebia Ar-
ten weitgehend vermieden.

Die Schwester-Gattungen Dromaeschna und Austro-
aeschna kommen nahezu vikariierend vor. Die zwei
Dromaeschna Arten leben nur im tropischen Gebiet
nördlich von 20°S, während alle Arten von Austro-
aeschna mit Ausnahme der wohl auch auf die Tropen
nördlich von 20°S beschränkten A. speciosa nur südlich
dieses Gebietes vorkommen.

Die Larvalhabitate von beiden Dromaeschna Arten
sind Fließgewässer im tropischen Regenwald. Es scheint,
dass die größeren und offeneren Bäche und Flüsse in
niedrigerer Mereshöhe von D. forcipata bevorzugt wer-
den, während die seltenere D. weiskei entlang dunklerer
Nebenbäche und in größerer Meereshöhe in Biotopen
mit mehr extremem Regenwaldcharakter überwiegt.
Das hell orange Abdomenende beider Geschlechter in
D. weiskei ist wohl eine Anpassung an diese Habitate.
Die Larven beider Dromaeschna-Arten leben meist an
oder zwischen großen Steinen und Felsblöcken.

Austroaeschna ist in zwei Subgenera Austroaeschna
s.str. und Pulchaeschna subgen.nov. unterteilt. In Austro-
aeschna s.str. lassen sich drei ostaustralische Artengrup-
pen, die A. unicornis-Gruppe, die A. subapicalis-Gruppe
und die A. flavomaculata/parvistigma/multipunctata-
Gruppe unterscheiden. In allen vier genannten Grup-
pen gibt es mindestens je eine mehr oder weniger in tie-
feren Lagen weitverbreitete Art (A. pulchra; A. unicor-
nis; A. subapicalis; A. parvistigma und vielleicht A. mul-
tipunctata), mindestens eine, die in mehr oder weniger
hohen Lagen des alpinen Gebiets vorkommt (A. pulch-
ra; A. inermis; A. atrata; A. flavomaculata und vielleicht
A. multipunctata) und eine oder einige Arten, die die
weitverbreiteten Arten oder einander geographisch ab-
lösen. Diese Arten sind oft relativ engräumig oder re-
liktartig verbreitet. (A. muelleri, A. eungella; A. pinheyi,
A. speciosa, A. cooloola; A. subapicalis, A. hardyi, A. tas-
manica; A. anacantha; A. obscura, A. sigma, A. christine).

Im Kosciusko-Gebiet wurden mehrfach an ein und
derselben Bachstelle A. flavomaculata, A. multipunctata,
A. inermis, A. atrata und A. pulchra gesammelt. Die Lar-
ven von A. flavomaculata leben meist nur in Höhen von
über 1450 m und bis 1800 m in Sphagnum und unter
Steinen aber auch zwischen Vegetation in Quellgerin-
nen. A. multipunctata ist hauptsächlich von kleinen Bä-
chen bekannt, wo die Larven zwischen Wasserpflanzen
und an Steinen vorkommen. Die Larven von A. inermis
leben oft im schnellfließenden Wasser an Holz und Fel-
sen, die von A. atrata meist in Holzspalten und weniger
häufig an Felsen und im Detritus von Tümpeln, wäh-
rend A. pulchra Larven meist im Kies nahe größeren
Steinen und Felsen zu finden sind. Die Exuvienfunde an
besagten Stellen im Hauptbach bestätigten dann auch
gewisse Präferenzen der einzelnen Arten speziell für un-
terschiedliche Strömungsstärke und Substratgröße, wo-
bei sich ein Gefälle A. inermis/atrata – A. pulchra – A.
multipunctata ergab. A. multipunctata wurde zusätzlich
auch noch ganz in der Nähe in Anzahl in einem winzi-
gen Bächlein gefunden, wo sie als einzige Austroaeschna
vorkam. A. flavomaculata, von der Exuvien am Haupt-
bach nie gefunden wurden, kam wohl von kleineren
Quellgerinnen in unmittelbarer Nähe des Bachufers.
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Auch Telephlebia brevicauda, anscheinend von feuchten
Situationen an steilen überrieselten Uferstellen oder
vom Rand der Quellgerinne kommend, flog mitunter an
denselben Bachstellen.

Dieses syntope Vorkommen von Vertretern aller Ar-
tengruppen von Austroaeschna im Winter-Schneegebiet
und das Ablösen dieser kaltangepassten Arten von
mehr oder weniger circumalpin weitverbreiteten Arten
in geringerer Meereshöhe sind Beispiele für Einni-
schung als Folge von Spezialisierung auf gewisse klein-
bis großräumig bedingte Habitatseigenschaften. Größe
und Form von gruppen- oder artspezifischer ökologi-
scher Toleranz sind sicher mitbestimmend für Ausbrei-
tungspotenz, Überlebenschancen und die jeweils mögli-
che lokale/regionale Diversität.

Während A. pulchra und A. multipunctata sowohl al-
pin als auch circumalpin verbreitet sind, unterscheiden
sich ihre Habitate in höheren Lagen von denen weiter
im Tal ebenso wie die Habitate von A. unicornis und A.
subapicalis von denen von A. inermis und A. atrata unter
anderem in Temperatur, Fließgeschwindigkeit und Sub-
stratgröße. A. parvistigma kommt sicher in wärmeren
und stärker bewachsenen Gewässern vor als A. flavoma-
culata. Von den nördlichen geographischen Ablösearten
ist A. obscura wahrscheinlich weniger empfindlich im
Hinblick auf höhere Temperatur und Austrocknung als
A. multipunctata, und A. sigma hat in niederen Lagen
stellenweise sicherlich auch höhere Temperaturen aus-
zuhalten als in den von ihr gewöhnlich bevorzugten
montanen Habitaten.

Die südwestaustralische Austroaeschna, A. anacant-
ha, hat dort als einzige Art ihrer Gattung bezüglich
Temperatur und Feuchtigkeit wahrscheinlich weniger
günstige Bedingungen als die Arten der A. subapicalis
und A. flavomaculata Gruppe im Osten. Sie ist eine eng-
räumig verbreitete kleine Art.

Bei mehr oder weniger syntopem Vorkommen von
A. pinheyi und A. muelleri in Carnarvon Gorge ist A.
pinheyi gewöhnlich am Hauptbach und am Ausgang der
engen Schluchten zu finden, A. muelleri in den schatti-
gen Schluchten.

Bei syntopem Vorkommen von A. eungella und A.
christine im Eungella Gebiet, scheint A. christine mehr
zurückgezogen und in steileren, dunkleren Habitaten zu
überwiegen, A. eungella in mehr offenen, wasserreiche-
ren Situationen.

Im Blackdown Tableland (A. pinheyi) und im Dü-
nengebiet (A. cooloola) sind wahrscheinlich die kühls-
ten und feuchtesten Habitate gerade noch ausreichend
für je einen Vertreter der A. unicornis Gruppe.

In den Tropen nördlich von 20°S sind Habitate, die
vielleicht für das Vorkommen von nicht zur A. unicornis
Gruppe gehörende Arten geeignet wären, möglicher-
weise durch die Arten von Dromaeschna besetzt.

Im kühlen Tasmanien lebt im Norden und Osten A.
unicornis vorzugsweise im Unterlauf von Flüssen in tro-
ckenem Sclerophyllforest und A. parvistigma ist in trä-
gen Fließgewässern häufig und weit verbreitet. Die
Stammart der A. subapicalis Gruppe hat eine Art mit
stärkerer Präferenz für Regenwaldflüsse und eine Art der
mehr offenen trockenen Eucalyptuswälder hervorge-
bracht. Beide kommen manchmal auch syntop vor. Die
Larven leben vielfach an totem Holz.

In den nachfolgenden Tabellen werden die bisher
gefundenen Sympatrien/Syntopien jedes einzelnen Ta-
xons mit allen anderen Taxa aufgezeigt. Strikte Allopa-
trien/Allotopien zwischen Taxa können auf hochgradig
verschiedenen und auch sehr ähnlichen Spezialisierun-
gen basieren.

6. Diskussion

Wo immer es gelingt, herkömmliche „morphologi-
sche“ Arten als integrierte Fortpflanzungsgemeinschaf-
ten (evolutionäre Spezies; PETERS 1998) auszuweisen
und supraspezifische Taxa als geschlossene Abstam-
mungsgemeinschaften wahrscheinlich zu machen (AX
1984), wird es möglich, ökologische, biogeographische
und paläontologische Untersuchungen auf eine objekti-
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Abb. 70: Sympatrie/Allopatrie von Austrophlebia, Dromaeschna und Austro-
aeschna Spezies.



ve systematische Grundlage zu stellen. Evolutionäre
Spezies und geschlossene Abstammungsgemeinschaften
sind naturhistorisch entstandene Entitäten mit indivi-
duellen Eigenschaften. Jede von ihnen ist einmalig. Wir
sind uns, wie bereits im Kap. 3.1. erwähnt, hinreichend
sicher, dass es sich bei den Arten von Austroaeschna
(evtl. mit Ausnahme der noch an größerem Material zu
prüfenden A. pinheyi) wie auch bei allen übrigen Arten
der australischen „brachytroninen Aeshniden“ um evo-
lutionäre Spezies handelt.

Aus den chorologischen und bionomisch-ökologi-
schen Ausführungen in Kap. 4 und 5 ist zu entnehmen,
dass die Austroaeschna-Spezies unterschiedlich hoch
spezialisierte Formen darstellen. Die eng gestaffelten
Nischen-Präferenzen dürften ebenso wie die an regiona-
le geologische und klimatische Faktorengefüge, d.h. an
bestimmte Boden-, Gewässer- und Vegetationsformen
gebundenen Positionen und Ausdehnungen der Areale
vornehmlich Ergebnisse interspezifischer und interge-
nerischer Konkurrenz sein. Die Ressource, um die die
Larvenpopulationen der verschiedenen Arten konkur-
rieren, ist kühles sauerstoffreiches Wasser in Fließgewäs-
sern und (sekundär) in Quellrinnsalen und feuchtege-
sättigten Sickerstellen mit einem gesicherten Nah-

rungsangebot. Einem Konkurrenz- oder gar Verfolgungs-
druck vonseiten anderer Wasserinsekten sowie Fischen
und Vögeln scheinen die Larven nur in geringem Maße
ausgesetzt zu sein.

Dem Phylogramm der Austroaeschna-Spezies (Abb.
21) messen wir einen hohen Wahrscheinlichkeitswert
gegenüber der historischen Wirklichkeit zu. Alle Arten
sind morphologisch in einem Maße untersucht worden,
das eine detaillierte stammesgeschichtliche Interpreta-
tion zahlreicher Merkmale erlaubte. Austroaeschna ist
gegenwärtig ein relativ artenreiches Taxon, das sich in
einem anscheinend vergleichsweise engen Raum entfal-
tet hat – wenn man A. anacantha beiseite lässt. Durch
die Existenz dieser südwestaustralischen Art wird ein ge-
wisser „post quem non“-Zeithorizont in das Schema ein-
gezogen: Die im obersten Miozän eingetretene nachhal-
tige Aridisierung großer Teile des australischen Konti-
nents, der „Late Miocene event“ (KEMP 1981), isolierte
A. anacantha von ihren Verwandten in den montanen
und Küstengebieten im Osten und Südosten des Konti-
nents. Für diese Art und ebenso für die Stammart ihres
Adelphotaxons muss mithin ein Mindestalter von 5-6
Mio. Jahren angenommen werden. Aus dem Phylo-
gramm ist ablesbar, dass die Stammarten von Pulch-
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Abb. 71: Sympatrie/Allopatrie von
supraspecifischen Telephlebiiden-
Taxa und Spezies von Spinaeschna,
Notoaeschna und Telephlebia und

von Dendroaeschna conspersa
(Brachytronidae).



aeschna und der A. unicornis-Gruppe älter sein müssen
als A. anacantha. Es ist durchaus möglich, dass eines
glücklichen Tages fossile Austroaeschna-Larven oder
Exuvien in mittel- bis obermiozänen limnischen Sedi-
menten gefunden werden.

Ökologische Erwägungen legen den Gedanken na-
he, dass sich der Speziationsprozess in der Gattung
Austroaeschna im Pleistozän fortsetzte. Die Larven von
A. flavomaculata wachsen in flachen anmoorigen Rinn-
salen und Sickerquellen heran, die über einem oberflä-
chennahen felsigen Untergrund Hangwiesen und Stau-
denfluren mit lockerem Gebüsch- und Baumbewuchs
entwässern (Kap. 5). Diese Biotope liegen nicht nur im
rezenten Winterschneegebiet der Australischen Alpen
in Höhen zwischen 1450 und 1800 m, sondern sie sind
auch eine Folgelandschaft der pleistozänen Firn-
schnee/Gletscher-Region. Da die Nische einer Art zu
deren individuellen Eigenschaften gehört, in der Zeit-
dauer ihrer Existenz also nicht gewechselt wird, und da
es nach dem Zeugnis der Geologen in Australien keine
Spuren einer prä-pleistozänen Vergletscherung gibt
(KEMP l.c.), muss angenommen werden, dass A. flavo-
maculata ein „Kind“ des Eiszeitalters ist, also erst seit
maximal 2 Mio. Jahren existiert. Dies wäre ein „ante
quem non“-Datum in der Geschichte der Gattung.

Die phylogenetische Konsequenz eines pleistozän-
zeitlichen Ursprungs von A. flavomaculata besteht da-
rin, dass die Arten ihres Adelphotaxons, der parvistigma-
Teilgruppe (A. parvistigma, A. multipunctata, A. obscura,
A. sigma und A. christine), nicht älter sein können als
sie, da sie alle auf eine Stammart zurückgehen, die die
Schwesterart von A. flavomaculata war. Unter den auf-
gezählten Arten entspricht A. parvistigma aufgrund ihrer
morphologischen Charaktere am ehesten einer „fortle-
benden Stammart“. Ihr Naturell in Gestalt einer „prä-
parvistigma“ kann bereits ausgeprägt gewesen sein, be-
vor sie sich in die rezenten Spezies A. parvistigma und A.
flavomaculata teilte, und sie ist auch die einzige Art ih-
rer Gruppierung, die im Verlaufe der mehrfachen pleis-
tozänen Landverbindungen die Insel Tasmanien er-
reichte.

Es ist fraglich, ob A. unicornis und die Stammart von
A. hardyi/tasmanica die Insel ebenfalls erst im Pleistozän
erreichten. Wenn die Landverbindung zwischen Tasma-
nien und dem Kontinent erst im Miozän verloren ging,
wie GALLOWAY & CAMP (1981) vermuten, so geschah
dies in einer Zeit, während der Austroaeschna auf dem
Festland bereits weit verbreitet war (s. A. anacantha).
Bedenklich stimmt in diesem Zusammenhang allerdings
der Umstand, dass A. pulchra, eine wie A. parvistigma
nicht eng spezialisierte und weitverbreitete Art auch
nach Durchsicht umfangreicher Larvenaufsammlungen
nicht auf Tasmanien festgestellt werden konnte, obwohl

sie die Südküste des kontinentalen Australien erreicht.
Dieser Befund deutet darauf hin, dass die Berg- und Küs-
tenregionen von Victoria im Süden bis nach SE-
Queensland im Norden so etwas wie das „Kernland“ der
phylogenetischen und ökologischen Entfaltung des Ta-
xons Austroaeschna ausmachen und dies gemeinsam mit
einer Reihe weiterer Genera der australischen „Brachy-
troninen“. Es ist wahrscheinlich, dass der „episodic
uplift“ dieser Region, deren „major elevation“ im späten
Miozän und Pliozän stattfand (GALLOWAY & KEMP l.c.)
ein geologisches Ereignis darstellt, das das Überleben
und die Prosperität der gondwanischen „Aeshniden“
Australiens ursächlich beeinflusste.

Wie bereits im 3. Kapitel erörtert und belegt, ließ
sich die 0-Hypothese einer Monophylie der australi-
schen brachytroninen Aeshniden nicht verifizieren.
Von den neun auf Gattungsniveau benannten Taxa ge-
hören Dendroaeschna mit Sicherheit und Acanthaeschna
möglicherweise nicht zu den verbleibenden sieben Ge-
nera, die das monophyletische Taxon der Telephlebii-
dae konstituieren. Dendroaeschna ist höchstwahrschein-
lich ein Subtaxon der Brachytronidae. Bereits in den
Cladogrammen von VON ELLENRIEDER (2002) erscheint
die Gattung wegen des larvalen Abdominalkiels in ei-
ner entsprechenden Position. Die „Unterbringung“ von
Acanthaeschna im Phylogramm der Telephlebiidae ist,
wie in Kap. 3 dargestellt, fragwürdig und darum als pro-
visorisch anzusehen. Wenn Acanthaeschna trotz der Syn-
apomorphien mit der Kronengruppe nicht zu den Tele-
phlebiidae gehört (denn bei den aufgelisteten Synapo-
morphien könnte es sich auch um Homoplasien han-
deln), so stellt sich die Frage, zu welchem anderen Ta-
xon sie in einer Schwestergruppenbeziehung stehen
könnte. Wegen des parallel zum Mspl verlaufenden Tspl
fällt sie unter die Panbrachytronoda tax.nov. Wegen des
im Vorderflügel „verschobenen“ ax2 und der vergrößer-
ten larvalen Paraglossen sollte sie zu den Telephlebioda
tax.nov. gehören.

Aber die ventralen Fortsätze der Hamuli anteriores
sind nackt, d.h. ohne Spur einer Behaarung, während
ein Sensillenkamm (mit Reduktionserscheinungen in
einigen Genera) bei allen Panbrachytronoda ausgebil-
det ist. Es muss daher nach weiteren, eventuell auch
molekularen Merkmalen gesucht werden, um eine grö-
ßere Vergleichsbasis zur Ermittlung der phylogeneti-
schen Position von Acanthaeschna zu gewinnen.

Ganz unabhängig von der Lösung des Acanth-
aeschna-Problems ist der Befund festzuhalten, dass die
brachytroninen Aeshniden Australiens, von WATSON
(1981) zu den südlichen Gruppen der Libellenfauna ge-
zählt, keine homogene Gruppe im Sinne einer geschlos-
senen Abstammungsgemeinschaft darstellen, denn zu-
mindest Dendroaeschna gehört nicht zu den Telephlebii-
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den. Wenn unter gondwanischen Relikten Taxa ver-
standen werden, deren Phylogenese sich auf einem der
Tochterkontinente des Gondwana-Landes vollzogen
hat, dann muss Dendroaeschna als das einzige überleben-
de gondwanische Relikt der demnach einst offenbar na-
hezu weltweit verbreiteten Brachytronidae angesehen
werden. Auf diesen Aspekt wird noch zurückzukommen
sein.

Das Taxon Telephlebiidae enthält drei Gattungs-
gruppen: die Telephlebiinae (7 Spezies), die Notoae-
schnini (4 Spezies) und die Austroaeschnini (23 Spezies
ohne Acanthaeschna victoria). Die beträchtliche Arten-
zahl letzterer geht, wie bereits diskutiert, im wesentli-
chen „zu Lasten“ von Austroaeschna, der phylogenetisch
jüngsten Teilgruppe (Abb. 55). Zum Teil dürfte sich die-
ses Faktum mit der starken Radiation der Austroae-
schnini im Jung-Tertiär und Pleistozän erklären, zum
anderen eventuell aber auch mit dem höheren stammes-
geschichtlichen Alter der Telephlebiinae und Notoae-
schnini (höhere Aussterberate) sowie mit den hochspe-
zialisierten Nischenbildungen ihrer Larven.

Ein auffälliges Phänomen im System der Telephle-
biidae ist die Häufigkeit vikariierender Artenpaare. Es
gibt sie in allen drei Teilgruppen: Telephlebia godeffroyi/
brevicauda, T. tryoni/undia, Notoaeschna sagittata/gemina-
ta, Spinaeschna tripunctata/watsoni, Austrophlebia costa-
lis/subcostalis, Austroaeschna pulchra/eungella, A. unicor-
nis/pinheyi, A. speciosa/cooloola, A. sigma/christine, A.
atrata/subapicalis. Diese Artenpaare sind keineswegs ein
Kunstprodukt taxonomischen Ermessens, die man auch
als „subspecies geographicae“ einer jeweils einzigen Art
ausgeben könnte (evtl. abgesehen vom noch unent-
schiedenen Fall A. unicornis/pinheyi). Die Mehrzahl der
Partner hat keinen unmittelbaren räumlichen Kontakt
zueinander, wie dies bei üblicherweise als Subspezies de-
klarierten Populationsverbänden der Fall ist. Die geo-
graphisch voneinander getrennten Areale sind Aus-
druck unterschiedlicher Nischenbildungen, gesteuert
von differierenden mesoklimatischen Parametern (Tro-
pen – Subtropen, Küstentiefland – collines Bergland –
subalpine Region etc.) und von den physikalischen, hy-
drochemischen und mikroklimatischen Eigenheiten der
Gewässer (Kap. 5). Artenpaare, deren Partner unmittel-
baren räumlichen Kontakt zu einander haben, wie etwa
A. atrata und A. subapicalis, sind, abgesehen von den
Nischenpräferenzen, durch ausgeprägte autapomorphe
morphologische Unterschiede als evolutionäre Spezies
erkennbar. Die Entstehung der vikariierenden Arten-
paare, die 20 der 34 Telephlebiiden-Spezies auf sich ver-
einen, verlangt nach einer evolutionsbiologischen Er-
klärung. Sie könnte gefunden werden, wenn die syste-
matische Situation in anderen artenreichen Libellenta-
xa von vergleichbarem phylogenetischen Status, etwa

im Falle der Caliaeschninae oder der Gattung Plan-
aeschna bekannt wäre. Nur anhangsweise sei erwähnt,
dass es bei einigen relativ weit verbreiteten Arten wie
etwa A. subapicalis, A. unicornis und A. pulchra durchaus
Indizien für ihre Unterteilung in geographische Unter-
arten gibt.

Die Verbreitung der Telephlebiidae konzentriert
sich mit geringen Abweichungen auf das Verbreitungs-
gebiet von Austroaeschna, d.h. auf die temperaten und
subtropischen Gebiete Ost-Australiens. Es gibt keine
Telephlebiinae und Notoaeschnini in SW-Australien
und auf Tasmanien (obwohl T. brevicauda in Victoria
auch die Südküste des Kontinents bewohnt), und auch
Austrophlebia und Dromaeschna fehlen in beiden Gebie-
ten. Der vorhin für Austroaeschna geprägte Begriff vom
„Kernland der phylogenetischen und ökologischen Ent-
faltung“ gilt also für alle Genera der Telephlebiiden.
Dieses „Kernland“, das ostaustralische Berg- und Küs-
tenvorland, hat zwei für die an ein gemäßigtes und par-
tiell subtropisches Klima adaptierten Libellen wesentli-
che Eigenschaften: eine hauptsächlich meridionale Ex-
tension (Nord-Süd-Orientierung) und eine vertikale
Staffelung der Faktorengefüge des Makro- und Mesokli-
mas infolge der Höhendifferenzen. Im Falle von nicht
extremen Klimaschwankungen können Tiere und Pflan-
zen ihre Lebensräume sowohl nach Norden oder Süden
als auch berg- oder talwärts verlagern und so unabhän-
gig von der jeweiligen Dauer eines bestimmten klimati-
schen Regimes überleben. Es ist anzunehmen, dass es
vor allem die genannten Eigenschaften des Dividing
Range und seines küstenseitigen Vorlandes waren und
sind, die die Existenz der Telephlebiiden ermöglichten
und die Konfiguration ihrer Verbreitungsgebiete be-
stimmten.

Das „Kernland“ ist sowohl Refugium als auch Aus-
breitungszentrum. Im Verlaufe von für sie günstigen
geographisch-klimatischen Verhältnissen gelangten
Austroaeschna-Populationen nach SW-Australien und
Tasmanien, und als die nördlichen Landstriche der Di-
viding Range infolge der Kontinentaldrift tropisch wur-
den (heute sind das die Gegenden nördlich des 20. Brei-
tengrades), konnte sich aus einer mit Austroaeschna ge-
meinsamen Stammart auch ein rein tropisch verbreite-
tes Telephlebiiden-Monophylum entwickeln: Drom-
aeschna (s. Kap. 4 u. 5). Nach den Darstellungen von
CROOK (1981) geriet der Norden Australiens im Verlau-
fe des Miozäns unter ein tropisches Regime. Vor ca. 10
Mio. Jahren verlief der 20. Paläo-Breitenkreis ungefähr
auf der Höhe von Cairns. Im Gefolge von Dromaeschna
haben nur wenige weitere Taxa eine Nische unter tropi-
schem Klima gebildet: von den Telephlebia-Spezies allein
T. tillyardi, unter den Notoaeschnini nur Spinaeschna
watsoni, von den beiden Austrophlebia-Arten A. subcos-
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talis und im Falle von Austroaeschna lediglich A. specio-
sa. Die Larven einiger weiterer Arten leben in Küsten-
nähe zwar südlich des 20. Breitengrades, doch oft unter
dem Dach von Regenwald-Inseln und so de facto eben-
falls unter tropischen Verhältnissen: Telephlebia tryoni,
Austroaeschna coolola, A. christine und A. eungella. Diese
Notierungen mögen illustrieren, dass die Telephlebiiden
offensichtlich nicht aus der in Australien relativ jungen
tropischen Region in temperate und gemäßigte Klima-
zonen eingedrungen sind, sondern dass Expansionen
mehrfach in umgekehrter Richtung verliefen.

Unser Entwurf eines Stammbaums der Euaeshnida
BECHLY, 1996 weicht in einigen wesentlichen Punkten
von den von BECHLY (1996, 2001) und VON ELLENRIE-
DER (2002) publizierten Phylo- rsp. Cladogrammen ab.
Die zukünftige systematische Forschung wird sich um
die Aufklärung der Widersprüche bemühen müssen. Er-
freulich mag die Feststellung sein, dass hinsichtlich der
basalen Dichotomien eine weitgehende Übereinstim-
mung besteht. Die Gomphaeschnidae (allerdings ohne
die fossilen Gomphaeschnaoidinae BECHLY et al., 2001)
sind das Adelphotaxon der Aeshnodea BECHLY, 1996,
die sich ihrerseits in die Schwestergruppen der
„aeshnoiden“ und „brachytronoiden“ „Aeshniden“ un-
terteilen (Aeshnoidea s.nov. und Panbrachytronoda
tax.nov.). Diese Adelphotaxa bestätigen im wesentli-
chen die herkömmliche Zweiheit der Aeshnidae sensu
DAVIES & TOBIN, 1985, wenn man davon absieht, dass
Basiaeschna, Oplonaeschna, Limnetron (und wohl auch
Racenaeschna) sowie Tetracanthagyna ihre jeweilige Zu-
gehörigkeit zu einer der beiden „Unterfamilien“ ge-
tauscht haben. Bemerkenswert ist die von uns vorge-
nommene Aussonderung der Gomphaeschnaoidinae
aus den Gomphaeschnidae sensu BECHLY, 1996, die nun
nicht mehr bis in die Unterkreide zurückverfolgt wer-
den können, zumal auch die von BECHLY mit bereits
fraglicher Gattungszugehörigkeit aufgeführten Gomph-
aeschna inferna und G. sibirica wegen des sich nicht im
Mspl fortsetzenden Tspl wahrscheinlich auch nicht zu
den Gomphaeschnidae gehören dürften. Da aber die
Gomphaeschnaoidinae bereits in der Unterkreide exis-
tierten, muss es zu jener Zeit zumindest auch schon die
Stammart der Gomphaeschnidae und Aeshnodea gege-
ben haben. Bislang jedoch scheint kein kreidezeitliches
Fossil gefunden worden zu sein, das einem dieser Taxa
mit Sicherheit angehörte. Eventuell könnten die beiden
aus der Unterkreide Ost-Sibiriens bekannt gewordenen
Baissaeschna-Spezies zu den ältesten Aeshnodea gehö-
ren, doch fehlen den fossilen Flügeln die basalen Par-
tien, so dass eine halbwegs zuverlässige Interpretation
schwierig ist (BECHLY et al. 2001). Alle hinreichend gut
erhaltenen tertiären Aeshnidenfossilien sind in rezent
existierende Gattungsgruppen inkorporiert oder stehen
diesen nahe (NEL et al. 1994). Da die Fossilüberliefe-

rung der Libellen generell spärlich ist (keine Fossilien
aus der Oberkreide, nur wenige aus dem Alt-Tertiär),
lässt sich nichts darüber sagen, welche Aeshniden-Taxa
das „große Sterben“ am Ende der Kreidezeit überlebten.

Unter den im Phylogramm (Abb. 67) aufgeführten
terminalen monophyletischen Taxa gibt es relativ weni-
ge, die ausschließlich auf die Südkontinente beschränk-
te Gattungsgruppen enthalten: einige Gattungen der
Aeshnidae (Castoraeschna, Marmaraeschna, Neureclipa
und Andaeschna in Südamerika, drei weitere Genera im
tropischen und südlichen Afrika (PETERS in Vorberei-
tung) sowie Adversaeschna in der Terra Australis (Aust-
ralien, Neuseeland, Neukaledonien)), einige Gattungen
der Gynacanthiden in Südamerika (Neuraeschna, Stau-
rophlebia, Subaeschna), eine Gattung der Brachytronidae
(Dendroaeschna in Australien) und schließlich drei
Gruppen der Telephlebioda (Limnetron/Racenaeschna
und Allopetalia in Südamerika, Telephlebiidae ein-
schließlich Acanthaeschna in Australien). Die Gom-
phaeschnidae, Brachytroninae, Caliaeschninae sowie
Planaeschna und Boyeria sind auf den Gondwana-Konti-
nenten überhaupt nicht vertreten. Unter den „Aeshni-
dengattungen“ der südlichen Hemisphäre gibt es eine
Zweiteilung zwischen solchen, die in der Tropenzone
Tief- und Hügelländer besiedeln und solchen, die in der
südlich gemäßigten Klimazone leben, nördlich des
Wendekreises jedoch allenfalls in stark strukturiertem
Gebiet, vornehmlich im höheren Bergland und Gebir-
ge, wie weiter oben am australischen Beispiel Austro-
aeschna/Dromaeschna veranschaulicht. Zu den tiefländi-
schen Tropenbesiedlern gehören alle aufgezählten Gy-
nacanthiden und in Afrika Afroaeschna.

Als „gondwanische Elemente“ wären mithin die
Genera zu bezeichnen, die im südlich-gemäßigten Kli-
magürtel verbreitet sind und nördlich von ihm, falls
überhaupt, fast nur in Bergregionen vorkommen. Diese
Zuordnung bedarf jedoch noch einer weiteren Ein-
schränkung. Es gibt Gattungsgruppen wie etwaMarmar-
aeschna und Neureclipa, die mit einem transamerika-
nisch verbreiteten Taxon unmittelbar verwandt sind
oder nur dessen Subtaxa darstellen (Rhionaeschna, VON
ELLENRIEDER 2003). Von ihnen kann also nicht behaup-
tet werden, dass ihr Ursprung „gondwanisch“ sei. Wenn
man noch jene Genera beiseite lässt, deren nähere Ver-
wandtschaftsbeziehungen ungeklärt sind (Limnetron,
Racenaeschna), verbleiben nur wenige echte „gondwa-
nische Elemente“: Castoraeschna (als einziges Genus der
Aeshnidae) und Allopetalia (eventuell noch Limnetron)
in Südamerika, Adversaeschna (WATSON 1992) und
Dendroaeschna (als einzige Brachytronide) sowie die sie-
ben oder acht Gattungen der Telephlebiidae in Austra-
lien. Ein Vergleich bietet sich an: die Anzahl der Gene-
ra, die für den nördlichen gemäßigten Klima-Gürtel als
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autochthon gelten können, ist ähnlich bescheiden:
Aeshna s.str., Boyeria, Caliaeschna und als nördliches
Pendant zu den Telephlebiidae die Brachytronini mit 4
Gattungen. Alle genannten Taxa nördlich und südlich
der Wendekreise bieten mit Ausnahme von Aeshna im
Norden sowie Castoraeschna, Adversaeschna und den Te-
lephlebiidae im Süden ein reliktäres Verbreitungsbild.
Der Reichtum der Arten und Abstammungsgemein-
schaften der Aeshnodea liegt eindeutig im Tropengür-
tel, wohl nicht zuletzt wegen seiner über viele Jahrmil-
lionen fortdauernden klimatischen Stabilität.

Die hiermit der Kritik der Kollegen anheim gestell-
te Arbeit ist das Ergebnis einer außergewöhnlichen 9-
jährigen Zusammenarbeit zwischen den Autoren in der
Absicht, die Naturgeschichte und Systematik der Tele-
phlebiiden zu verstehen. Unsere Kooperation entzün-
dete sich an der Frage: Wer ist Dendroaeschna und wo
gehört sie hin? Wir glauben, Wesentliches herausgefun-
den zu haben. Trotzdem, etliche im Text diskutierte
Fragen sind offen geblieben (Beispiel Acanthaeschna).
Wir haben uns bemüht, unsere Antworten auf die
selbstgestellten Fragen nicht durch oberflächliche
Kommentare als „erledigt“ erscheinen zu lassen. Der
Feldzoologe und der Museumssystematiker sind sich in
über 100 Briefen und schließlich auf gemeinsamen Ex-
kursionen zu den Telephlebiiden-Habitaten darüber ei-
nig geworden, dass es unangebracht ist, den Biologen
der nächsten Generation „fertige Resultate“ zu hinter-
lassen. Wir sind nicht in Sorge darüber, dass unsere Be-
funde und Schlussfolgerungen durch gegenteilige Auf-
fassungen in Frage gestellt werden könnten. Unsere Be-
fürchtung ist vielmehr: Gelingt es Acanthaeschna victo-
ria, wohl einer der seltensten Aeshniden der Erde, den
Agressionen der „umwelt“-vernichtenden Ökonomie
standzuhalten?
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Tafel 1 oben: Telephlebia cyclops TILLYARD: = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Telephlebia godeffroyi SELYS: = dorsal, = lateral, Y lateral.
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Tafel 2 oben: Telephlebia brevicauda TILLYARD: = dorsal, = lateral; unten: Telephlebia tillyardi CAMPION: Y dorsal, = lateral, Y lateral.
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Tafel 3 oben: Telephlebia tryoni TILLYARD: = dorsal, = lateral, Y dorsal; unten: Telephlebia undia THEISCHINGER: = lateral, Y lateral.
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Tafel 4 oben: Telephlebia godeffroyi SELYS: Exuvie dorsal; unten: Antipodophlebia asthenes (TILLYARD): = lateral, Y lateral.
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Tafel 5 oben: Notoaeschna sagittata (MARTIN): = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Notoaeschna geminata THEISCHINGER: = dorsal, =
lateral, Y lateral.
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Tafel 6 oben: Spinaeschna tripunctata (MARTIN): = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Spinaeschna watsoni THEISCHINGER: = lateral.
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Tafel 7 oben links: Notoaeschna sagittata (MARTIN): Larve dorsal; oben rechts: Spinaeschna watsoni THEISCHINGER: Larve dorsal; unten:
Austrophlebia costalis (TILLYARD): Exuvie dorsal.
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Tafel 8 Acanthaeschna victoria MARTIN: oben: = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Larve dorsal.
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Tafel 9 oben: Austrophlebia costalis (TILLYARD): = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Austrophlebia subcostalis
THEISCHINGER: = dorsal, = lateral, Y dorsal.
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Tafel 10 oben: Dromaeschna forcipata (TILLYARD): = dorsal, Y lateral, Y lateral; unten: Dromaeschna weiskei (FÖRSTER): = dorsal, =
lateral, Y lateral.
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Tafel 11 oben: Austroaeschna pulchra TILLYARD: = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Austroaeschna eungella THEISCHINGER: = dorsal,
= lateral, Y lateral.
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Tafel 12 oben: Austroaeschna muelleri THEISCHINGER: = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Austroaeschna inermis MARTIN: = dorsal,
= lateral, Y dorsal.
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Tafel 13 oben: Austroaeschna unicornis (MARTIN): = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Austroaeschna pinheyi THEISCHINGER: =
dorsal, = lateral, Y lateral.
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Tafel 14 oben: Austroaeschna speciosa SJÖSTEDT: = dorsal, = lateral, = lateral; unten: Austroaeschna cooloola THEISCHINGER: = dorsal,
= lateral, Y lateral.
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Tafel 15 oben: Austroaeschna unicornis (MARTIN): Larve dorsal; unten: Austroaeschna anacantha TILLYARD, 1908: = dorsal, = (Kopf)
dorsal, Y lateral.
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Tafel 16 oben: Austroaeschna subapicalis THEISCHINGER: = dorsal, = lateral, = lateral; unten: Austroaeschna atrata MARTIN: = dorsal, =
lateral, Y (Kopf) dorsal.
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Tafel 17 oben: Austroaeschna hardyi TILLYARD: = lateral, Y lateral; unten: Austroaeschna tasmanica TILLYARD: = lateral.
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Tafel 18 oben: Austroaeschna flavomaculata TILLYARD: = dorsal, Copula; unten: Austroaeschna parvistigma (SELYS): Y dorsal, =
lateral, Y lateral.
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Tafel 19 oben: Austroaeschna multipunctata (MARTIN): = dorsal, = lateral, = (Abdominalsegment 5) dorsal; unten: Austro-
aeschna obscura THEISCHINGER: = dorsal, = lateral, = (Abdominalsegment 5) dorsal.
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Tafel 20 oben: Austroaeschna sigma THEISCHINGER: = dorsal, = lateral, = lateral; unten: Austroaeschna christine THEISCHINGER: = dorsal,
= lateral, Y lateral.
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Tafel 21: Dendroaeschna conspersa (TILLYARD): oben: = dorsal, = lateral, Y lateral; unten: Exuvie, dorsal.



Ohrwürmer haben je nach Region sehr unter-
schiedliche Namen: mancher Orts heißen sie Ohren-
kneifer, Öhrling, Ohrenkriecher, Ohrenhöhler oder
Ohrenschliefer. In anderen, wie in der finnischen und
spanischen Sprache oder dem Thai werden die Ohr-
würmer übrigens nach dem auffälligsten Körpermerk-
mal, den Hinterleibszangen ohne Bezug zu Ohren be-
nannt, und dann in etwa „kleine Zangen“, „kleine
Scheren“ oder „Doppelschwänze“ genannt, womit diese
Gruppe von Insekten recht anschaulich bezeichnet ist.

Woher der Bezug zu den Ohren in vielen indoeuro-
päischen Sprachen kommt ist nicht so ganz klar. Selbst-
verständlich kriechen Ohrenkneifer mal in menschli-
che Ohren, früher, als unser Leben weniger steril-aufge-
räumt war, öfters als heute. Tierohren scheinen aber nie
betroffen gewesen zu sein. Das Ohr als Versteck nutzen
gleichfalls viele andere Insekten, ohne nach diesen be-
nannt zu sein. Ohrwussler suchen Ohren nie gezielt auf,
geschweige denn, dass sie darin nisten. Einleuchtender
scheint mir, dass der Name durch ein antikes Rezept
entstanden ist, bei dem getrocknete und zerriebene
Ohrwürmer mit Öl gemischt und ins Ohr geträufelt ge-
gen Ohrenschmerzen helfen sollen, zumal der altdeut-
sche Begriff „Wurm“ auf Übelkeit und Verderben hin-
weist. In Ausdrücken, wie ‘da ist der Wurm drin’ oder
‘Drehwurm’ findet man diesen Bezug bis zum heutigen
Tage. Wie dem auch sei, wissenschaftlich sind es immer
die ‘Dermaptera’, eine der Ordnungen der Insekten.

Die Fauna, kleine
und große Ohrwürmer

Im deutschsprachigen Raum gibt es insgesamt nur
etwa 10 Arten (weltweit etwa 2.200), von denen aus-
schließlich der Gemeine Ohrwurm Forficula auricularia
LINNAEUS, 1758, mit dem Menschen in engerem Kon-
takt lebt und so über die ganze Welt verbreitet wurde
(Abb. 1). Er ist die bekannteste Art, deren Bild den
meisten erscheint, wenn von Ohrwürmern die Rede ist.
Weniger bekannt ist unser größter Ohrwurm, der Sand-
ohrwurm Labidura riparia (PALLAS, 1773), da er nur zer-
streut auf sandigen Flächen, häufig entlang von Küsten
und Flussufern (Name!) vorkommt (Abb. 2). Eine voll-
ständige Artenliste der Dermaptera im deutschsprachi-
gen Raum findet sich am Ende dieses Beitrags.

Die größte Art Labidura herculeana (FABRICIUS,
1789), nahe mit letzterer verwandt, ist mit einiger Si-
cherheit durch Zerstörung ihres Habitates auf der atlan-
tischen Insel St. Helena, ihrem einzigen Lebensraum,
ausgerottet worden. Sie erreicht mit Zangen etwa 80 mm
Körperlänge. Die kleinste Art Eugerax peocilium HE-
BARD, 1917 erreicht nur 3,5 mm Körperlänge und
kommt in Mittelamerika vor.

Die Zangen

Die Hinterleibszangen (Cerci) sind das auffälligste
Körpermerkmal der Ohrwürmer und ihre Verwendung
ist so vielfältig wie ihre Gestalt. Sie werden bei der Paa-
rung eingesetzt, wobei sich die Partner nie umklam-
mern (Abb. 2), sie dienen zur Verteidigung der Eier und
jungen Larven, gegen Rivalen und Feinde, halten bei
karnivoren Arten das Beutetier fest (ALBOUY & CAUS-
SANEL 1990) und entfalten die Hinterflügel (HAAS et
al. 2000, KLEINOW 1971). Die Hinterleibszangen sind
immer mit einer kräftigen Muskulatur ausgestattet und
in der Lage fest zuzupacken, womit sie schon mal einen
Insektensammler schmerzhaft zwicken können. Da sie
aber nicht giftbewehrt sind, sind sie völlig ungefährlich.

Trotz der großen Variabilität der Zangen lassen sich
einige Konstanten bei ihrer Ausbildung quer durch das
phylogenetische System der rund 2.200 Dermapteren-
arten finden (HAAS 2003). Wenn die Zangen von
Männchen und Weibchen unterschiedlich sind, und
das sind sie meistens, sind die der Männchen, größer,
stärker gebogen und mit Zähnen oder Dornen bewehrt.
Dieser Sexualdimorphismus nimmt bei abgeleiteteren
Arten zu und ist bei den ganz ursprünglichen Arten re-
lativ gering. Die Zangen der Larven ähneln denen der
Weibchen, und bei stark modifizierten Zangen der
Männchen zeichnet sich die Form bereits im vorletzten
und letzten Larvenstadium ab. Innerhalb einer Gattung
sind die Zangen relativ ähnlich gebaut, so dass Gattun-
gen daran recht gut bestimmt werden können. In weit-
läufig verwandten Gattungen können trotzdem ähnli-
che Zangenformen auftreten.
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Die Verwechslung

Durch ihre Zangen und kurzen Flügeldecken kön-
nen Dermaptera kaum mit einer anderen Gruppe von
Insekten verwechselt werden. Zwei Ausnahmen gibt es
aber dennoch. Zum einen die Japygiden (Diplura, Dop-
pelschwänze), urtümliche, primär flügellose Insekten,
die durch konvergente Evolution gleichfalls zangenför-
mige Cerci tragen. Die Japygidae kommen in unseren
Breiten selten vor und sind wesentlich kleiner als unse-
re Ohrwürmer. In wärmeren Gegenden trifft beides
nicht unbedingt zu. Zum anderen, die Staphylinidae,
die Kurzflügelkäfer, ebenfalls lang gestreckte Insekten
mit konvergent evolvierten, kurzen Flügeldecken. Ver-
größert wird die Ähnlichkeit durch verschiedentlich
auftretende Hinterleibsanhänge, die den Cerci ähneln
ohne welche zu sein.

Übrigens unterlief LINNAEUS, der 1758 das zoologi-
sche System entworfen hatte, der gleiche Fehler. Er ord-
nete zunächst den Kleinen Ohrwurm Labia minor unter
den Kurzflügelkäfern als Staphylinus minor ein, bevor er
ihn als Forficula minor (LINNAEUS, 1758) richtig im Sys-
tem der Insekten platzierte.

Trotz oberflächlicher Ähnlichkeit der Ohrwürmer
(Dermaptera) mit den Kurzflügelkäfern (Staphylini-
dae), sind sie aber keine Käfer, sondern gehören in die
Verwandtschaftsgruppe der Schaben (Blattodea), d. h.
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Abb. 1: Männchen des heimischen „Gemeinen Ohrwurms“ Forficula
auricularia am Grashalm. Die Spitzen der Flügelpakete sind mit kleinen
hellbraunen Flecken verziert. Foto: Fabian Haas.

Abb. 2: Ein Paar des vor allem auf sandigen Flächen anzutreffenden Sandohrwurms Labidura riparia bei der Kopulation. Sehr deutlich
wird dabei die extreme Flexibilität des Hinterleibs, die nicht nur bei Kopulationen von Vorteil ist. Das Männchen umfasst dabei nie mit
den Zangen den Hinterleib des Weibchens. Foto: Fabian Haas.



ihre Larven sehen in etwa so aus wie die adulten Tiere.
Es fehlen ihnen im Wesentlichen nur ausgebildete Flü-
gel. Ebenso wenig haben Ohrwürmer, die bei Käfern
und Schmetterlingen übliche Puppe, die sich zwischen
dem Engerling oder der Raupe einschaltet und trotz der
scheinbaren, äußerlichen Ruhe, tief greifende innere
Veränderungen durchläuft.

Die Flügelfaltung

Zurück jedoch zu der Ähnlichkeit mit den Kurzflü-
gelkäfern, die eine erstaunliche konvergente Evolution
in einer bestimmten Körperregion erzeugt. Die Ähn-
lichkeit mit den Kurzflügelkäfern ergibt sich zunächst
aus der allgemeinen Körpergestalt. Dermaptera und
Staphylinidae sind beides schlanke und gestreckte Tie-
re, die sich durch eine hohe Agilität auszeichnen (Abb.
1, 2). Um diese zu erreichen wurden in beiden Organis-
mengruppen während der Evolution jeweils unabhängig
die vormals langen und steifen Flügeldecken zu kurzen,
aber funktionellen Stummeln reduziert. Dadurch ge-
winnt der Hinterleib an Beweglichkeit: er ist nicht
mehr von den langen und steifen Flügeldecken be-
grenzt, sondern kann nach Belieben nach oben und seit-
lich gekrümmt werden, was zum Beispiel das Durchkrie-
chen von Spalten in Erde und zwischen Blättern enorm
erleichtert.

Damit stellt sich ein Problem: sollen die Tiere wei-
terhin flugfähig sein, dürfen aus physikalischen Grün-
den die Flügel eine vom Körpergewicht abhängige Flä-
che nicht unterschreiten. Wie bei Flugzeugen dürfen die
Flügel nicht zu klein sein, wenn das Tier weiterhin flie-
gen soll. Diese Fläche ist aber um einiges größer als die
fast schon stummelförmigen Flügeldecken.

Daraus folgen drei logische Möglichkeiten: auf die
Flügel wird verzichtet und die Tiere bleiben ans Substrat
gebunden (Abb. 3). Obwohl damit die Ausbreitung,
Nahrungssuche und anderes erschwert wird, haben bis
zu 40 % der Dermaptera ihre Flugfähigkeit verloren. Da-
bei sind alle Abstufungen des Verlustes zu beobachten.
Manche Arten wie der Sandohrwurm (Labidura riparia
(PALLAS, 1773)) haben scheinbar flugtaugliche Flügel,
können aber trotzdem nicht fliegen, denn wie mit einer
Sektion nachzuweisen ist, fehlt die entsprechende Flug-
muskulatur (KLEINOW 1971). Bei anderen Arten sind
die Flügeldecken normal ausgebildet, dagegen die Hin-
terflügel deutlich kleiner bis sie über Formen mit klei-
nen Läppchen, schließlich ganz verschwunden sind.
Dann gibt es Arten, wie den Waldohrwurm (Chelidura
acanthopygia (GÉNÉ, 1832)), bei denen die Flügel ganz
verschwunden sind und die Flügeldecken (das erste Flü-
gelpaar) so klein und schmal sind, dass sie nur als rudi-
mentäre Läppchen am zweiten Bruststück zu finden sind
(Abb. 4). Bei einigen Arten sind weder Flügeldecken
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Abb. 3: Eine geflügelte Blattlaus. Blattläuse, die meistens ungeflügelt sind,
richten durch ihre Fähigkeit zur Massenvermehrung oft erheblichen Schaden
an. Die Besiedlung neuer Pflanzen erfolgt aber meistens nicht „zu Fuß“,
sondern durch geflügelte Tiere, die sich auf geeigneten Stellen niederlassen
und dort eine Kolonie gründen. Sobald eine geeignete Pflanze gefunden ist,
beginnt die Massenvermehrung von ungeflügelten Tieren. Foto: Fabian Haas.

Abb. 4: Ein männlicher Waldohrwurm Chelidura acanthopygia hält sich
meistens in der Laubschicht auf, allerdings krabbelt er nachts schon mal ein
Stück an einem Baum hoch. Die Vorderflügel sind gerade noch als kleine
Läppchen erkennbar und die Flügel fehlen vollständig. Foto: Fabian Haas.
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Abb. 5: Schematische Darstellung der Verwandtschaftsverhältnisse der primär geflügelten Insekten (ohne Libellen und Eintagsfliegen),
zusammengestellt aus verschiedenen Quellen. Die für uns wichtigsten Insektengruppen – Ohrwürmer (Dermaptera), Schaben (Blattodea)
und Käfer (Coleoptera) – sind rot hervorgehoben. Die farbigen Quadrate zeigen bei welcher Gruppe von Insekten ein bestimmter Falttyp
vorliegt. Die verschiedenen Falttypen sind aber nicht immer bei allen Arten gleichzeitig ausgebildet. So haben flügellose Arten
selbstverständlich keine Längsfaltung des Flügels.

Abb. 6: Gefalteter und entfalteter Hinterflügel des Gemeinen Ohrwurms Forficula auricularia in maßstäblicher Darstellung (!). Die
Umrisslinie im oberen Bild entspricht dem verkürzten Vorderflügel. Rote Linien: Längsfalten des Fächers. Grüne Linien: Querfaltung des
Flügels. Blaue Linie: Längsfaltung des gesamten Flügels. Die roten Kreise zeigen einige der Grundmechanismen. „+“ Bergfalte (konvex);
„-“ Talfalte (konkav).



noch Hinterflügel äußerlich feststellbar. All diese Über-
gänge sind bei unseren einheimischen Arten zu beob-
achten.

Der hohe Prozentsatz der Reduktion des Flugappara-
tes bei Ohrenschliefern deutet daraufhin, dass die Flug-
fähigkeit im Allgemeinen für diese Insektengruppe
nicht allzu wichtig sein kann. Dennoch haben Dermap-
tera ihren Platz im Ökosystem behauptet und sich er-
folgreich fortentwickelt.

Die zweite Möglichkeit, wie man mit kleinen Flü-
geldecken und großen Flügel umgehen kann, ist, die
letzteren einfach überstehen zu lassen. Dies wird aber
nur von wenigen Insekten realisiert, wie zum Beispiel
bei den Kurzdeckenböcken (Kleiner Kurzdeckenbock:
Molorchus minor LINNAEUS, 1758).

Die Evolution

Die dritte und am häufigsten anzutreffende Mög-
lichkeit besteht aber in der Faltung der Flügel. So wie
ein großes Papiertaschentuch aus einer kleinen Verpa-
ckung kommt, sind die großen und häutigen Hinterflü-
gel unter die schmalen und kurzen Flügeldecken gebor-
gen. Dabei ist aus evolutiver Sicht besonders interes-
sant, dass Flügelfaltungen wenigstens zehn mal neu ent-

standen sind (Abb. 5, Haas im Druck). Dazu gehören
die Ohrwürmer und die Kurzflügelkäfer: die Faltungen
der Hinterflügel haben sich völlig unabhängig vonei-
nander entwickelt, limitiert durch die Gegebenheiten
beim jeweiligen Vorfahren.

Das lässt sich anhand bekannter Verwandtschafts-
verhältnisse zeigen. Ohrwürmer und Käfer sind auf-
grund vieler, vom Flugapparat unabhängiger Merkmale
als nur weitläufig miteinander verwandt anzusehen. Die
völlig unterschiedliche Gestaltung der Flügelfaltung,
d. h. Aderung, Faltmechanik und -muster zusammen, er-
laubt es nicht, beide auf einen gemeinsamen Vorfahren
zurückzuführen. Trotz der konvergenten Evolution der
kurzen Flügeldecken und der dichten Faltung haben die
jeweiligen Vorfahren der Dermaptera und Staphylinidae
deutliche Spuren in dem Wie der Realisierung dieser
Faltung hinterlassen, die es uns erlauben, die getrennten
Wege der Organevolution detailliert nach zu verfolgen.

Die Faltmechanik bei den Dermaptera

Vergleichen wir zunächst bei den Dermaptera den
Endzustand, wie wir ihn heute vorfinden, mit der Faltung
wie sie bei nächst verwandten Insekten, den Schaben,
vorliegt (HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001). Der Hinterflü-
gel der rezenten Dermaptera (Abb. 6) besteht aus einem
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Abb. 7: Resilinverteilung im Hinterflügel des Gemeinen Ohrwurms Forficula auricularia. Resilin ist ein fast gummiartig elastisches
Protein, dass mechanisches Energie speichern kann, und auch im Sprungapparat von Flöhen und Heuschrecken zu finden ist. Hier
erreichen diese Resilinflecken die selbsttätige Zusammenfaltung des Hinterflügels, sobald zwei Sperren im Flügel gelöst werden.



580

A
b

b
.

8
:
D
ie
ei
n
fa
ch
e
u
n
d
m
eh
rf
ac
h
u
n
ab
h
än
g
ig
en
ts
ta
n
d
en
e
Fa
lt
u
n
g
d
er

H
in
te
rf
lü
g
el
ei
n
ig
er

Sc
h
ab
en

(B
la
tt
o
d
ea
),
d
ie
im
m
er

au
s
ei
n
em

ei
n
fa
ch
en

G
ru
n
d
m
ec
h
an
is
m
u
s
b
es
te
h
t
–

so
fe
rn

d
ie
Fl
ü
g
el
n
ic
h
t
re
d
u
zi
er
t
si
n
d
,
w
ie
b
ei
d
ie
se
r
h
ei
m
is
ch
en

Sc
h
ab
e
(E

ct
o

b
iu

s
sp
.)
.
Fo
to
s:
Fa
b
ia
n
H
aa
s.



großen fächerförmig gefalteten Anteil, der einmal längs
und zusätzlich zweimal quer gefaltet wird. Obwohl Längs-
und Querfaltungen bei anderen Insekten vorkommen,
wird sonst nirgends (mit einer wichtigen Ausnahme) ein
fächerartig gefalteter Teil des Flügels quer gefaltet. Eben-
so ist die Mechanik der Entfaltung und Zusammenfal-
tung der Flügel einzigartig (KLEINOW 1966): die Ohren-
kriecher entfalten ihre Hinterflügel, in dem sie das Flü-
gelpaket (d.h. den gefalteten Flügel) mit Hilfe der Tho-
raxmuskulatur aufstellen. In dieses, leicht geöffnete Pa-
ket greifen jetzt die Hinterleibszangen (Cerci) ein, und
streifen es aus, so oft bis zwei elastische Mechanismen
im Hinterflügel einrasten und ihn flugtauglich verstei-
fen. Dies geschieht mit den beiden Flügeln nacheinan-
der. Darin ist der Grund zu sehen, weshalb Ohrwussler
bei Störungen nicht wegfliegen, sondern sich fallen las-
sen.

Nach der Landung der Tiere werden die beiden Ver-
steifungsmechanismen, vermutlich über eine Bewegung
im Flügelgelenk gelöst, und der Hinterflügel faltet sich
aufgrund der vielen Stellen mit Resilin (Abb. 7), einem
gummiartigen Protein, aufgrund seiner eigenen Elastizi-
tät weitgehend selbsttätig zusammen. Ein Eingreifen der
Beine oder der Hinterleibszangen ist in der Regel nicht
erforderlich (HAAS et al. 2000).

Dieser Mechanismus ist einer der wenigen im gan-
zen Tierreich bei dem für die beiden antagonistischen
Bewegungen zwei unterschiedliche Antriebe verwendet
werden. Ein anderes Beispiel sind Spinnenbeine, die
mittels eines hydraulischen Druckes gestreckt werden,
aber mittels intrinsischer, d. h. im Bein befindlicher,
Muskulatur gebeugt werden.

Umfangreiche Untersuchungen, die das ganze phy-
logenetische System der Dermaptera umfassen, haben
ergeben, dass das Falt- und Adermuster und die Lage der
Resilinflecken, weitgehend konstant sind (HAAS & KU-
KALOVÁ-PECK 2001). Daraus ist zweierlei zu schließen:
ersten, dass der letzte gemeinsame Vorfahre aller heuti-
gen Dermaptera bereits über diese ausgefeilte Faltme-
chanik verfügte und zweitens, dass alle heute lebenden
Dermapteren ihre Hinterflügel mit der gleichen Proze-
dur entfalten. Dies ist deshalb besonders interessant,
weil die Form und Länge der Hinterleibszangen ganz er-
heblich variiert, bei verschiedenen Arten, gleichfalls
bei Weibchen und Männchen einer Art. Die Ausgestal-
tung der Hinterleibszangen scheint wenig Einfluss auf
die Entfaltmechanik zu haben.

Das Aussehen des letzten gemeinsamen Vorfahrens
der Dermapteren wurde bis zu diesem Punkt nur theore-
tisch rekonstruiert. Spannend ist es aber zu sehen, ob es
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Abb. 9: Videosequenz
eines afrikanischen
Rosenkäfers Pachnoda
marginata der gerade
seine Hinterflügel
entfaltet. Die
Hinterflügel werden,
noch gefaltet, unter
den Vorderflügeln
hervorgezogen und
erst nach dem
Vorschwenken in die
Flugposition entfaltet
(100 ms), was immer
von der Spreizung der
beiden Hauptadern
bewerkstelligt wird
(weiße Pfeile bei 60,
100 und 120 ms).
Fotos: Fabian Haas.



nicht Fossilien gibt, die uns besseren Aufschluss über
diesen Vorfahren geben. Möglicherweise ergeben sich
durch deren Untersuchung Anhaltspunkte zur Aufklä-
rung der Evolution der Flügelfaltung.

Fossilgeschichte
und Evolution der Dermaptera

Fossile Ohrenkneifer sind aus dem Unteren Jura
(rund 200 Mio. Jahre alt) des kasachischen Karatau be-
legt, einer reichen Lagerstätte für Insekten. Diese frü-
hen Dermapteren unterscheiden sich äußerlich kaum
von den heutigen. Diese Vorfahren sind schlanke ge-
streckte Insekten mit Laufbeinen, kurzen Flügeldecken,
einem langen beweglichen Hinterleib und, hier gibt es
einen Unterschied: langen gegliederten Hinterleibsan-
hängen, die erst später in der Evolution zu Zangen wer-

den. Aufgrund der großen Ähnlichkeit mit rezenten Ar-
ten wurden fossile Dermapteren nur selten anderen
Gruppen, wie Käfern, zugeordnet.

Die Fossilfunde legen nahe, dass die heutige Faltme-
chanik schon vor dem Unteren Jura entstanden ist,
schließlich verfügen Fossilien wie rezenten Arten über
ähnliche Flügelpakete. Die kasachischen, fossilen Ohr-
würmer geben folglich keine Auskunft darüber, wie die
Faltung der Hinterflügel entstanden ist, ebenso wenig
wie die Untersuchung der rezenten Dermapteren in die-
ser Hinsicht weiterhilft. Wir stoßen auf bereits ‘perfek-
te’ Ohrwürmer und so lässt sich aussagen, dass der Habi-
tus, die generelle Körperform, der Dermaptera seit dem
Unteren Jura, immerhin seit 200 Mio. Jahre unverän-
dert ist, vielleicht mit Ausnahme der Evolution langer
Hinterleibsanhänge.

Die Evolution der Faltung

Um die Evolution der Faltmechanik zu verstehen,
müssen wir den weiteren und älteren Verwandschaftkreis
der Dermapteren untersuchen. Studien an rezenten In-
sekten haben ergeben, dass die Schaben (Blattodea)
recht nahe mit den Ohrwürmern verwandt sind (HAAS

& KUKALOVÁ-PECK 2001). Schaben haben einfach gefal-
tete Hinterflügel, die Vorderflügel sind ähnlich wie bei
den Ohrwürmern verdickt und fest, bedecken den Hin-
terleib aber auf seiner ganzen Länge (Abb. 8). Die Hin-
terflügel haben vorne einen großen ungefalteten Teil,
dahinter einen kleineren fächerförmigen Teil, der unter
den vorderen untergeschlagen wird. Das so entstandene
Flügelpaket wird durch Vorschwenken des Flügels von
der Ruheposition über dem Hinterleib in die Flugpositi-
on geöffnet. Hilfe durch die Beine (oder andere Körper-
teile) ist nicht von Nöten und das Tier hat keine eigene
Kontrolle über die Entfaltung. Die Flügel sind immer
entfaltet, wenn sie in der Flugposition sind. Übrigens
findet sich bei einigen Schaben ferner eine Querfaltung
im Bereich der Flügelspitze. Diese, innerhalb der Scha-
ben mehrfach unabhängig entstandene Querfaltung wird
mit gleicher Mechanik wie der ganze Rest des Hinterflü-
gels entfaltet, durch einfaches Vorschwenken.

Trotz der erwähnten Querfaltung helfen die Verhält-
nisse bei rezenten Schaben nicht zum Verständnis der
Evolution der komplexen Flügelfaltung, durch die sich
die Ohrenkriecher auszeichnen. Hilfreicher sind scha-
benartige Insekten aus dem Perm Kansas (USA), die vor
etwa 300-250 Mio. Jahren fossilisiert wurden. Bei diesen
Stücken, es sind isolierte Hinterflügel, ist deutlich zu er-
kennen, wie eine Querfalte den fächerförmig gefalteten
Teil des Flügels kreuzt; eine Situation, die nur bei rezen-
ten Ohrenschliefern zu finden ist! Ein eindeutiger Be-
weis für die enge Verwandtschaft mit den Dermaptera
und ein bedeutender evolutiver Schritt in der Entste-
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Abb. 10: Schematische Darstellung des Hinterflügels des afrikanischen
Rosenkäfers Pachnoda marginata mit Aderung, Faltlinien und Resilin.
Fotos: Fabian Haas.



hung eines komplexen Systems, ein klassisches Missing
Link. Dieses Stück ist wenigstens 50 Millionen Jahre äl-
ter als die Dermaptera aus dem kasachischen Unteren
Jura. In diesem Zeitraum, der Trias, muss die Transforma-
tion von schabenartigen Insekten zu einem Ohrwurm
stattgefunden haben. Die Fossilien zeigen, wie und wann
vor Jahrmillionen die Transformationen, die wir aus der
Rekonstruktion der Verwandtschaftsverhältnisse anneh-
men müssen, stattgefunden haben.

Allerdings fehlt bisher die zweite Querfaltung des
Flügels. Und wirklich gibt es dafür ein, leider nach wis-
senschaftlichen Regeln unbeschriebenes Fossil. Es ist
wiederum ein den heutigen Schaben ähnlicher Organis-
mus mit recht langen Hinterflügeln, die von verstärkten
Vorderflügeln bedeckt werden. Der Fächer wird tatsäch-
lich zweimal quergefaltet. Im Fundstück ist dadurch ein
Zickzack-Muster des Hinterflügels klar erkennbar. Bis-
her ist nicht geklärt, wie diese Tiere ihre, aufgrund der
Größe wahrscheinlich flugtauglichen, Flügel öffneten.

Über den Vergleich rezenter Tiere miteinander, die
Erforschung der Faltmechanik und der Einbeziehung ei-
niger Fossilien, die nicht weniger als 200 Mio. Jahre alt
sind, lässt sich jetzt ein vollständiges Bild für die Evolu-
tion der Faltung der Hinterflügel der Ohrwussler rekon-
struieren.

Evolution und Mechanik der Flügelfaltung der
Coleoptera

Gleiches lässt sich für die konvergent entstandene
Faltung bei den Coleoptera durchführen, was nur kurz
skizziert werden soll. Entscheidend für die Faltmechanik
in dieser Insektengruppe ist eine Ader im Hinterflügel,
die ganz im Gegensatz zu allen anderen Insekten im Flü-
gel selbst beweglich ist. Sie kann um wenige Grad (in
etwa 5-10 Grad) nach hinten gezogen werden, und ent-
faltet auf diese Art und Weise die Flügelspitze (HAAS &
BEUTEL 2001). Hebelsystemartig wird eine scherenartige
Bewegung der Ader in eine Vorschwenkbewegung und
Entfaltung der Flügelspitze transformiert (Abb. 9, 10).
Dies geschieht, wie umfangreiche Untersuchungen zeig-
ten, gezielt und unabhängig vom Vorschwenken der
Flügel. Daher kann man Käfer, aber keine Schaben,
photographieren, die zwar ihre Hinterflügel in der Flug-
position halten, deren Flügelspitze dennoch gefaltet
bleibt (Abb. 11, 12, 13). Käfer besitzen im Gegensatz zu
Schaben eine eigenständige Kontrolle über Entfaltung.

Im Flug bleibt der Hinterflügel durch Versteifungsfal-
ten offen, so dass die Spitze konträr zu den Vögeln (Abb.
14) beim Aufschlag nicht eingezogen werden kann.

Angetrieben wird die Spreizung, d. h. das Zurück-
schwenken der Ader, indirekt von einem Steuermuskel
für den Flug, der bei allen anderen fliegenden Insekten

vorhanden ist. Die Evolution nutzt hier bereits beste-
hende Strukturen um neue Funktionen zu realisieren.
Dieser Schlüsselinnovation, der beweglichen Ader und
der damit verbundenen Flügelfaltung und Flügeldecken
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Abb. 11: Deutlich zeigt sich das Faltmuster bei der Entfaltung der Hinterflügel
beim gelbbrauner Weichkäfer Rhagonychia fulva. Die Vorderflügel sind bei
dieser Gruppe von Käfern fast so lange wie die Hinterflügel. Foto: Fabian
Haas.

Abb. 12: Der Schatten des rechten Hinterflügels auf dem Blatt verrät die
Faltung der Flügelspitze beim Feuerkäfer Pyrochroa coccinea kurz vor dem
Abheben. Sehr auffällig ist die fast senkrechte Haltung des hinteren
Bruststücks und die dadurch entstehende ‚S’-Form des Körpers. Damit wird die
Ebene des Flügelschlages in eine zum Abheben günstige Lage gebracht.



haben die Coleoptera ihre enorme Diversifizierung in
über 360.000 Arten zu verdanken. Wie bei den Dermap-
tera entwickelte sich die Faltung in der Perm-Trias-Pe-
riode. Demgegenüber ist die Artenzahl der Ohrwussler
mit kaum 2.200 Arten sehr bescheiden für entomologi-
sche Verhältnisse. Einzelne Gruppen der Dermaptera
haben sich in ihrer Lebensweise kaum differenziert, oh-
ne dass dafür klar erkennbare Gründe bekannt wären.

Nach dem Flug stellt sich für Käfer das gleiche Pro-
blem wie für Ohrenkriecher: die Hinterflügel müssen
unter den kleineren Vorderflügeln verstaut werden. Das
besagte Papiertaschentuch muss wieder in die Verpa-
ckung. Die geschieht bei den Ohrwürmern weitgehend
durch die in Resilinflecken gespeicherte Elastizität
(Abb. 7). Käfer beschreiten einen anderen Weg: Auf
dem Hinterleib befinden sich mit bloßen Auge nicht
sichtbare Härchen, die mit pumpend-bürstenden Bewe-
gungen den ungefalteten Hinterflügel nach vorne zu-
sammenschieben. Dazu werden mehrere Zyklen benö-
tigt, wodurch das, z.B. von Marienkäfern bekannte,
langsame und schrittweise Einziehen der Hinterflügel
unter die Flügeldecken entsteht. Das geschieht mit bei-
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Abb. 13: Das
Abheben eines

Schnellkäfers im
Freiland. Trotz der

enormen Schnelligkeit
des Vorgangs ist im

zweiten Bild noch die
gefaltete Flügelspitze
erkennbar. Im dritten
Bild fällt wieder die
‚S’-Form des Körpers
aus, bevor der Käfer
im vierten Bild schon

entflogen ist.
Fotos: Fabian Haas.

Abb. 14: Zwar falten Vögel ebenfalls ihre Flügel (wegen der Platzersparnis),
allerdings befinden sich Muskeln in der eigentlichen Flügelfläche, die den
Flügel selbst während des Fluges aktiv verformen und einklappen können.
Dies ist bei Insekten nicht möglich, da ihre Flügel niemals Laufbeine waren,
im Gegensatz zu den aus Vorderbeinen der ‚Reptilienvorfahren’ umgebildeten
Flügeln und deswegen nie über eine interne Muskulatur verfügten.
Foto: Fabian Haas.



den Flügeln simultan. Unter den Flügeldecken ist bei
Staphylinidae so wenig Platz, dass die Flügelpakete
nicht getrennt nebeneinander liegen können, sondern
ineinander gefaltet werden müssen. Im Unterschied zu
dem Dermaptera, verhalten sich die Faltmuster von
rechtem und linkem Flügel nicht spiegelbildlich zuei-
nander, sondern sind so angelegt, dass sie wie Brief und
Umschlag ineinander passen. Interessanterweise sind
die Rollen nicht festgelegt: jeder der beiden Flügel kann
Umschlag oder Brief sein, und dies kann nach jedem
Zusammenfalten vertauscht sein. Aufgrund dessen fin-
den sich beide Konfigurationen zu jeweils etwa 50 %,
und ‘Rechts-’ oder ‘Linkshänder’ scheint es nicht zu ge-
ben. Strukturelle Differenzierungen für das Faltmuster
fehlen, demzufolge ist am entfalteten Flügel nicht er-
kennbar, ob er Brief oder Umschlag sein wird.

Die Geschichte prägt die Gegenwart

Wie bei den Dermaptera werden für die antagonisti-
schen Bewegungen zwei völlig unterschiedliche Mecha-
niken verwendet. Die Flügelfaltungen bei Ohrwürmern
und Kurzflügelkäfern haben sich völlig isoliert vonei-
nander entwickelt und unterscheiden sich nicht nur in
Details. So ist das Flügelpaket bei Ohrwürmern nur ein
Zehntel der Fläche des entfalteten Flügels (Faltquotient
10) und steht unter die Flügeldecken hervor (Abb. 6),
während bei den Staphylinidae das Flügelpaket ganz be-
deckt wird und einen Faltquotient von nur 4,5 erreicht.
Die Aderung in beiden Taxa unterscheidet sich grund-
legend. Käferflügel haben keinen fächerförmig gefalte-
ten Anteil und einen engen Ansatz am Körperstamm,
was sie ihrer nahen Verwandtschaft mit den Flor- und
Schlammfliegen (Planipennia, Megaloptera) zu verdan-
ken haben (Abb. 5, 10). Dieser ist bei Schaben und
Ohrwürmern sehr viel breiter und hat darüber hinaus ei-
ne Bedeutung für die Flügelentfaltung.

Trotz der vielen Ähnlichkeiten und der konvergen-
ten Evolution in beiden Gruppen sind die erreichten
Lösungen sehr unterschiedlich und verraten die unter-
schiedlichen Verwandtschaftsverhältnisse von Dermap-
tera und Staphylinidae.
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Abb. 15: Der heimische Gebüschohrwürm Aperygida media mit fast normal
langen Flügeldecken, aber ohne sichtbare Flügelstummel. Foto: Fabian Haas.

Art Deutscher Name DE AT CH Abb.

Anechura bipunctata (FABRICIUS, 1781) Zweipunkt-Ohrwurm + + +

Apterygida media (HAGENBACH, 1822) Gebüschohrwurm + + + 15

Chelidura acanthopygia (GÉNÉ, 1832) Waldohrwurm + + + 4

Chelidura aptera (MEGERLE, 1825) +

Chelidura mutica KRAUSS, 1886 + +

Forficula auricularia LINNAEUS, 1758 Gemeiner Ohrwurm, Ohrwurm, Öhrling,
Ohrenkriecher, Ohrenkneifer, Ohrenhöhler + + + 1

Forficula decipiens GÉNÉ, 1832 +

Labia minor (LINNAEUS, 1758) Kleiner Ohrwurm, Zwergohrwurm + +

Labidura riparia (PALLAS, 1773) Sandohrwurm, Uferohrwurm + + + 2

Weitere Informationen und Literatur

Alphabetische Liste der in Deutschland, Österreich und der Schweiz vorkommenden Ohrwürmer

Aktuelle Information finden sie auf der Website: http://www.earwigs-online.de/faunas.html
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Einleitung

Noch ist nicht bekannt, wie viele Schmetterlings-
arten auf unserer Erde leben. Allein in drei jüngeren
Publikationen variieren die Angaben über die Zahl der
bislang wissenschaftlich beschriebenen Arten von
137.500 (BECCALONI et al. 2003) über 148.500 (GAEDI-
KE & HÄUSER 2003) bis 171.000 (KRISTENSEN 1998).
Nachfolgende Publikationen zeigen, dass für einzelne
Gruppen der Schmetterlinge die Anzahl bekannter Ar-
ten noch weitaus größer ist (z.B. BROWN 2005; BALDIZ-
ZONE et al. 2006). Diese großen Abweichungen erklä-
ren sich aus der Tatsache, dass es trotz der Einrichtung
moderner Datenbanken noch kein Verzeichnis gibt, in
dem alle Schmetterlingsarten vollständig aufgelistet
sind. Es gibt auch keine Buchreihe, in der alle Schmet-
terlinge der Welt beschrieben sind. Würde man nur ei-
ne Seite benutzen, um eine Art zu beschreiben – ihr
Aussehen, in welchem Lebensraum sie vorkommt, von
welchen Pflanzenarten sich Falter und Raupen ernäh-
ren, wie weit sie verbreitet ist und vielleicht noch Bil-
der von Falter, Puppe, Raupe und Ei ergänzt – müsste
man eine Buchserie von 150 Bänden mit jeweils 1.000
Seiten drucken. Zum Vergleich: Die umfangreichste je
gedruckte Buchreihe in der Menschheitsgeschichte ist

wohl das Oxford Dictionary of National Biography
(Oxford University Press 2004), welches mit 60 Bän-
den à 1.000 Seiten, die im Bücherregal 3,60 m bean-
spruchen, nicht einmal halb so umfangreich ist.

So sind die Entomologen immer noch wie im 18.
und 19. Jahrhundert auf Museumssammlungen ange-
wiesen, in denen Belegexemplare von Schmetterlingen
systematisch geordnet werden. Diejenigen Entomolo-
gen, die sich mit der Beschreibung und Klassifizierung
von Arten beschäftigen, sind meist auf eine engere Ver-
wandtschaftsgruppe von überschaubarer Artenzahl spe-
zialisiert. Keiner von ihnen kann alle Schmetterlingsar-
ten kennen – es sind einfach zu viele.

Bei der Arbeit, Ordnung in diese Vielfalt zu brin-
gen, entdecken die Entomologen immer noch neue Ar-
ten, die dann wissenschaftlich beschrieben werden. Al-
lerdings kann es auch vorkommen, dass eine Art irr-
tümlich mehrfach beschrieben wird. Dann wird der je-
weils jüngere Name ein Synonym des älteren. Dieses
Procedere sorgt dafür, dass sich die Zahl bekannter
Schmetterlingsarten fast täglich ändert. Allein im Jahr
1990 wurden weltweit 922 Schmetterlingsarten ent-
deckt und wissenschaftlich beschrieben, gleichzeitig
aber auch 356 zuvor beschriebene Artnamen synony-

Die Evolution der Schmetterlinge (Lepidoptera)

M. NU S S

Abstract: The evolution of Lepidoptera is illustrated based on published examples. The huge reproductive potential (Plodia inter-
punctella (HÜBNER, 1813)) and modification of species (Biston betularia (LINNAEUS, 1758), Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767)) is
explained to demonstrate the acting of natural selection. Industrial melanism of the peppered moth and heredity of phenotypic
characters in Zygaena ephialtes, which follows Mendelian rules and takes part in the evolution of Müllerian mimicry are in the
centre of interest. Two examples of very young speciation processes are given: the radiation in the genus Omiodes GUENÉE, 1854
on Hawaii within the last 1,400 years and the evolution of host plant races of Ostrinia nubilalis (HÜBNER, 1796) within the last
500 years. Based on the evolution of the mouth parts, it is explained how to get a phylogenetic reconstruction of the Lepidoptera.
Based on the phylogenetic reconstruction, it is shown how to date certain evolutionary events by fossils and molecular clocks. So
far, evolutionary research in zoology has been based exclusively on the assumption that new species evolve by diversification of a
stem species. However, new research results on Heliconius KLUK, 1802 demonstrate that speciation can happen by homoploid hy-
bridisation as well. It is proven that research on Lepidoptera will still require centuries to discover most of the species living on
earth as well as to learn their life histories, while the existence of many species is critically endangered by human activities and
some of those species especially interesting for science are already believed to be extinct.

Key words: Lepidoptera; Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767); Plodia interpunctella (HÜBNER, 1813); Omiodes GUENÉE, 1854; Os-
trinia nubilalis (HÜBNER, 1796); Biston betularia (LINNAEUS, 1758); Heliconius heurippa (HEWITSON, 1853); reproductive potential;
industrial melanism; natural selection; Mendelian heredity; Müllerian mimicry; young speciation; phylogenetic reconstruction;
mouth parts; fossils; molecular clock; homoploid hybridisation; recent extinction, Hawaii.
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Abb. 1-10: Mitteleuropäische Vertreter der Lepidoptera. (1) Micropterigidae: Micropterix shaefferi HEATH, 1975 (Bayern, Riedenburg,
7.5.2002). (2) Eriocraniidae: Eriocrania subpurpurella (HAWORTH, 1828) (Bayern, Mettenbach, 30.4.2001). (3) Hepialoidea, Hepialidae:
Phymatopus hecta (LINNAEUS, 1758) (Nordtirol, Pertisau, 10.07.1998). (4) Incurvarioidea, Incurvariidae: Incurvaria masculella (DENIS &
SCHIFFERMÜLLER, 1775) (Bayern, Sittlerhof, 04.05.2004). (5-7) Tineoidea. (5) Tineidae: Triaxomera parasitella (HÜBNER, 1796) (Bayern,
Wolfsbach, 03.06.2003). (6-7) Psychidae: Dahlica triquetrella (HÜBNER, 1813). (6) Flügelloses Weibchen aus der Puppe schlüpfend (Bayern,
Läuterkofen, 18.03.2001). (7) Männchen (Bayern, Obernzell, 16.04.2006). (8) Gracillarioidea, Gracillariidae, Lithocolletinae: Cameraria
ohridella DESCHKA & DIMIC, 1986 (Rosskastanienminiermotte) (Bayern, Attenkofen). (9-10) Gelechioidea, Coleophoridae: Coleophora
ballotella (FISCHER VON RÖSLERSTAMM, 1843) (Brandenburg, Grießen / Neiße). (9) Larve (29.05.2004). (10) Falter (20.06.2004).
Fotos: P. Lichtmannecker.
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misiert (EDWARDS 1990, 1991). Somit ist die absolute
Anzahl bekannter Schmetterlingsarten 1990 nicht um
922, sondern „nur“ um 566 gestiegen.

Begonnen hat alles im Jahr 1758, als Carl LINNÉ

(lat. Carolus LINNAEUS; 1762 geadelt, seither Carol von
LINNÉ) mit der Einführung der binären Nomenklatur
und eines hierarchischen Ordnungssystems die moderne
Zoologie begründete. Unterstellen wir, dass seit 1758 (=
250 Jahre) 171.000 Schmetterlingsarten beschrieben
wurden (siehe oben), so sind das pro Jahr durchschnitt-
lich etwa 684 Arten. Es wird aber geschätzt, dass etwa
doppelt so viele, also 342.000 Schmetterlingsarten tat-
sächlich auf unserer Erde leben. Unterstellt man weiter,
dass die Beschreibung der verbleibenden 171.000 Arten
mit ähnlicher Geschwindigkeit erfolgen wird, wird es
noch einmal 250 Jahre erfordern, um alle verbleibenden
Schmetterlingsarten zu entdecken und wissenschaftlich
zu beschreiben.

Dabei ist die Beschreibung einer neuer Art erst der
Anfang ihrer Erforschung. Von vielen bislang beschrie-
benen Arten wissen wir noch nichts über ihre Lebens-
weise. Dies mag verdeutlichen, wie viel Forschungsar-
beit über die Schmetterlinge noch zu leisten sein wird.
Wir dürfen ganz sicher noch auf manche spektakuläre
Entdeckungen gefasst sein.

Aber woher kommen eigentlich die vielen Schmet-
terlingsarten? Die universelle naturwissenschaftliche
Antwort auf diese Frage lautet, dass sie durch Evolution
entstanden sind (DARWIN 1859; MAYR 2005) und dies
soll im Folgenden anhand einiger Beispiele erläutert
werden.

Natürliche Selektion und Anagenese –
Die Veränderlichkeit von Arten

Charles DARWIN (1859) erkannte, dass Populatio-
nen ein Vermehrungspotential haben, dass ihre Größe
exponentiell zunehmen könnte, doch kommt es in der
Realität nicht dazu. Vielmehr bleiben die einzelnen Po-
pulationen, global betrachtet und von einigen Schwan-
kungen abgesehen, über längere Zeit gleich groß. Ein
Grund dafür ist, dass sie nur begrenzte Ressourcen zur
Verfügung haben, wie beispielsweise Nahrung oder Le-
bensraum, um welche die einzelnen Individuen konkur-
rieren. Ein solcher Zusammenhang wurde ursprünglich
von Thomas MALTHUS (1798) für die menschliche Ge-
sellschaft diskutiert. DARWIN (1859) griff dies auf und
bezeichnete die Konkurrenz zwischen Individuen einer
Art als den „Kampf ums Dasein“.

DARWIN (1859) beobachtete auch, dass es keine
zwei Individuen in einer Population gibt, die sich abso-
lut gleich sind und schlussfolgerte daraus, dass sie sich

im Hinblick auf ihre Überlebenswahrscheinlichkeit un-
terscheiden, dass heißt, es findet natürliche Selektion
statt. Und er stellte fest, dass zumindest ein Teil der Un-
terschiede zwischen den Individuen einer Population
erblich bedingt ist und natürliche Selektion deshalb
über mehrere Generationen zur Evolution führt.

Der Dörrobstmotte
ist die Küche zu klein!

Gemeinsam mit der Stubenfliege (Musca domestica
LINNAEUS, 1758) und den Schaben (z.B. Blatta orientalis
(LINNAEUS, 1758), Periplaneta americana (LINNAEUS,
1758), Blattella germanica (LINNAEUS, 1767)) gehört sie
zum bekanntesten Küchenungeziefer unserer Tage: die
Dörrobstmotte (Plodia interpunctella (HÜBNER, 1813)
(Abb. 17). Fast jeder hat sich schon einmal über diese
Tierart geärgert, deren rosafarbene, später gelbgrünliche
Larven, die bis zu 13 mm lang werden, sich durch Tro-
ckenfrüchte, Nüsse, Schokolade, Getreideprodukte, Sä-
mereien, trockene Kräuter etc. fressen, diese mit ihren
Seidenfäden durchziehen und dort ihre Exkremente
hinterlassen. Dabei kann ihr die Nahrung fast nicht zu
trocken sein. Selbst wenn darin nur noch 5% Rest-
feuchte enthalten ist, können sich die Larven noch nor-
mal entwickeln (SHOJAADDINI 2005) und so trieb die
Dörrobstmotte ihr Unwesen wahrscheinlich schon in
den Tonkrügen des Altertums. Sie gilt heute weltweit
als der wichtigste Schädling in der Lebensmittelverar-
beitenden Industrie. Verluste, Überwachung, Bekämp-
fung, Reklamationen und Rücknahmeaktionen belau-
fen sich vermutlich auf Milliardenbeträge. Der Umsatz
mit Pheromonfallen für Vorratsschädlinge beträgt allein
in den USA jährlich mehrere Millionen Dollar (NAN-
SEN et al. 2004). In Mitteleuropa kommt die Dörrobst-
motte unter freiem Himmel vor allem in der Umgebung
von Lagerhäusern vor (CAMPBELL & ARBOGAST 2004).

Wie bei allen Schmetterlingen verläuft die Ent-
wicklung vom Ei, aus dem eine Larve schlüpft, die sich
mehrmals häutet, sich dann zu einer Puppe verwandelt,
aus welcher schließlich das adulte Insekt schlüpft (um-
gangssprachlich: Falter, Schmetterling). Diese vollstän-
dige Verwandlung haben die Schmetterlinge mit allen
anderen Holometabola gemeinsam. Die Entwicklung
der Dörrobstmotte wird von der verfügbaren Nahrung,
der relativen Luftfeuchtigkeit und der Temperatur be-
einflusst. ARBOGAST (2006) züchtete die Dörrobstmotte
im Labor auf Maissamen, um die Entwicklungsdauer
vom Ei bis zum Falter zu untersuchen. Er variierte die
Temperatur und die relative Luftfeuchte in 18 verschie-
denen Kombinationen. Unterhalb 15 °C und oberhalb
40 °C schlüpften weniger als ein Prozent der Larven,
aber zwischen 20-35 °C korrelierte der Schlupf positiv
mit zunehmender Temperatur und es dauerte in diesem
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Abb.11-20: Mitteleuropäische Vertreter der Lepidoptera. (11-12) Zygaenoidea, Zygaenidae: Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767). (11)
Falter (Sachsen, westlich Meißen). (12) Larve (gleiche Lokalität). (13) Sesioidea, Sesiidae: Synanthedon vespiformis (LINNAEUS, 1761),
Bulgarien, Burgas, Juni 1984 (Foto: M. Förster, Archiv Museum für Tierkunde Dresden). (14) Tortricidae: Olethreutes arcuella (CLERCK,
1759) (Bayern, Kallmünz, 16.05.2002). (15) Alucitoidea, Alucitidae: Pterotopteryx dodecadactyla (HÜBNER, 1813) (Bayern, Eining,
26.07.2003). (16) Pterophoridae: Amblyptilia punctidactyla (HAWORTH, 1811) (Bayern, Rambachtal, 15.10.2005). (17) Pyralidae: Plodia
interpunctella (HÜBNER, 1813) (Dörrobstmotte). (18) Crambidae: Ostrinia nubilalis (HÜBNER, 1796) (Maisünsler). (Bayern, Wolfsbach). (19)
Bombycoidea, Sphingidae: Macroglossum stellatarum (LINNAEUS, 1758) (Taubenschwänzchen) (Ungarn, 10.08.1992). (20) Papilionoidea,
Nymphalidae: Polygonia c-album (LINNAEUS, 1758) (Dresden). Deutlich sichtbar sind die für Tagfalter in der Ruhestellung charakteristisch
nach oben zusammengelegten Flügel sowie die distal verdickten Fühlerspitzen (Foto: G. Hoffmann, Archiv Museum für Tierkunde
Dresden). Fotos 11-12: T. Keil; 14-19: P. Lichtmannecker.
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Temperaturbereich durchschnittlich 3,1 bis 8,5 Tage
von der Eiablage bis zum Schlupf der Larven. Die Ent-
wicklungsdauer von der Eiablage bis zum Schlupf des
Falters nimmt in dem Temperaturbereich von
20-31,1 °C mit steigender Temperatur von 67,6 auf 30,1
Tage ab, dann aber, bei einer Temperaturzunahme auf
35 °C, steigt sie wieder auf 38,5 Tage. Unter optimalen
Bedingungen können sich also innerhalb eines Jahres
bis zu 12 Generationen entwickeln. Da ein Weibchen
bis zu 500 Eier legen kann, ergibt sich daraus ein riesi-
ges Vermehrungspotential (Tab. 1).

Tabelle 1 zeigt, dass ausgehend von einem einzigen
Weibchen, dass vielleicht im Januar mit Trockenpro-
dukten in die Küche eingetragen wurde, schon im April
mehr Dörrobstmotten resultieren würden, als heute
Menschen auf unserer Erde leben und zu Weihnachten
gäbe es die schöne Bescherung von über 119 Quadrilli-
arden Dörrobstmotten! Dass ein solcher Zustand nicht
nur für den menschlichen Betrachter, sondern auch für
die Motten sogar in einer geräumigeren Küche etwas
eng werden würde, lässt sich leicht errechnen. Das Kör-
pervolumen einer Dörrobstmotte beträgt etwa 9 mm ×
1,5 mm × 1,5 mm = 20,25 mm3. Wird dieser scheinbar
vernachlässigbare Rauminhalt mit den 1,19 × 1029

Dörrobstmotten multipliziert, ergibt das ein Volumen
von 2,4 × 1021 m3! Wird der Küche nun eine Quader-
form unterstellt, gibt die Kubikwurzel aus diesem Volu-
men die Kantenlänge der Küche an: 13.415 km. Das
entspricht etwa einem Drittel der Länge unseres Erd-
äquators (Umfang etwa 40.075 km).

Der Industriemelanismus des
Birkenspanners

Als DARWIN (1859) mit seinem Buch „On the origin
of species“ die Evolutionstheorie begründete, lieferte er
dafür eine überwältigende Fülle von Belegen, doch führ-
ten Kritiker an, dass ein entscheidender Beweis ausste-
he: ein Beispiel für Evolution in Aktion. Dabei ereigne-

ten sich zu DARWINs Lebzeiten (1809-1882) dramati-
sche Veränderungen in der Umwelt Englands. Mit der
Industrialisierung ging eine nach heutigen Maßstäben
unvorstellbare Luftverschmutzung einher. Es ist überlie-
fert, dass in Manchester aufgrund durchziehender
Rauchwolken selbst zur Mittagszeit der Himmel nicht
sichtbar war und Mütter kaum die Umrisse ihrer auf den
Straßen spielenden Kinder ausmachen konnten. Jähr-
lich gingen etwa 50 Tonnen Ruß pro Quadratmeile auf
die Stadt nieder. Bäume, Häuser und jede andere Ober-
fläche in der Umgebung von Manchester waren mit
Ruß bedeckt. Wenn im Sommer ein Gewitterregen nie-
derging, lief der Ruß in Rinnsalen an der Rinde hinab
und das schwefelsaure Regenwasser zerstörte die Flech-
ten, die auf den Bäumen wuchsen (HOOPER 2003). In
dieser Viktorianischen Hölle wurde 1848 im Gebiet von
Manchester erstmalig ein seltener, schwarzer Phänotyp
des ansonsten hellen Birkenspanners Biston betularia
(LINNAEUS, 1758) (Geometroidea: Geometridae) (Abb.
21) nachgewiesen, der in den Folgejahren immer häufi-
ger wurde und schließlich den hellen Phänotyp zahlen-
mäßig deutlich übertraf. Bis 1890 nahm der Anteil der
schwarzen Tiere fast überall in England zu und 1895 ge-
hörten 98% aller Birkenspanner in Manchester zum
schwarzen Phänotyp (EDLESTON 1865; TUTT 1896;
KETTLEWELL 1961; STEWARD 1977; MAJERUS 1998).

Da der Melanismus des Birkenspanners der Indus-
trialisierung und der damit einhergehenden Luftver-
schmutzung in Großbritannien folgte, stellte TUTT

(1896) die Hypothese auf, dass der helle Phänotyp des
Birkenspanners beim Ruhen an mit Flechten bewachse-
nen Oberflächen visuell besser getarnt sei und dass der
schwarze Phänotyp in Industriegebieten häufiger wurde,
weil die Oberflächen, auf welchen die Falter tagsüber
ruhen, sich aufgrund der industriellen Luftverschmut-
zung verändert haben: Auf den dunklen und relativ
gleichmäßig verrußten Baumstämmen würden Falter des
schwarzen Phänotyps besser vor den Blicken insekten-
fressender Vögel getarnt sein als jene des hellen Phäno-
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Weibchen Eier Männchen und Weibchen
Januar 1 × 500 = 500

Februar 250 × 500 = 125.000

März 62.500 × 500 = 31.250.000

April 15.625.000 × 500 = 7.812.500.000

Mai 3.906.250.000 × 500 = 1.953.125.000.000

Juni 976.562.500.000 × 500 = 488.281.250.000.000

Juli 244.140.625.000.000 × 500 = 122.070.312.500.000.000

August 61.035.156.250.000.000 × 500 = 30.517.578.125.000.000.000

September 15.258.789.062.500.000.000 × 500 = 7.629.394.531.250.000.000.000

Oktober 3.814.697.265.625.000.000.000 × 500 = 1.907.348.632.812.500.000.000.000

November 953.674.316.406.250.000.000.000 × 500 = 476.837.158.203.125.000.000.000.000

Dezember 238.418.579.101.562.500.000.000.000 × 500 = 119.209.289.550.781.250.000.000.000.000

Tab. 1: Das Vermehrungspotential der Dörrobstmotte in 12 Monaten. Ein Weibchen kann bis zu 500 Eier
ablegen, aus denen sich jeweils 50% Männchen und Weibchen entwickeln.



typs. Mit TUTTs (1896) Publikation war eine Lehrbuch-
geschichte par excellence geboren: der Industriemela-
nismus des Birkenspanners als ein Beispiel natürlicher
Selektion, das vor unseren Augen abläuft. Es war zu-
nächst das einzige Beispiel für Evolution in Aktion und
erregte entsprechende Aufmerksamkeit.

Noch in der Mitte des 20. Jahrhunderts dominierte
der schwarze Phänotyp in weiten Teilen Großbritan-
niens und das Vorkommen des hellen Phänotyps be-
schränkte sich auf den Westen Englands und den Nor-
den Schottlands (KETTLEWELL 1961). Im Norden von
Wales gehörten zu jener Zeit 90% oder mehr zum
schwarzen Phänotyp. Nach Süden reduzierte sich dieser
Anteil und erreichte an der Südwestküste von England
5% oder weniger, womit das Vorkommen des schwarzen
Phänotyps mit den großen Industriestandorten korre-
lierte (COOK 2003). In den 1970er Jahren zeigt LEES

(1981), dass das Vorkommen des schwarzen Phänotyps
großenteils mit den Gebieten hoher Luftverschmutzung
(mittlere Staubpartikelkonzentration im Winter größer
als 45 mg/m3 Luft und mittlere Schwefeldioxidkonzen-
tration im Winter größer als 50 mg/m3 Luft) überein-
stimmt.

Nachdem in den 1950er Jahren in Großbritannien
der Clean Air Act erlassen wurde, ging die Luftver-
schmutzung nach und nach zurück. Dies bedingte auch
eine Wiederbesiedlung der Bäume mit Flechten sowie
einen Rückgang des schwarzen Phänotyps in den Popu-
lationen des Birkenspanners zugunsten des intermediä-
ren grauen sowie des hellen Phänotyps (COOK 2000,
2003; COOK et al. 1999, 2002, 2004). Bereits Anfang
der 1980er Jahre beschränkten sich Populationen mit
einer Häufigkeit des schwarzen Phänotyps von 90% und
mehr auf eine Industrieregion in Nordengland und nur
eine Dekade später sank ihre Häufigkeit hier auf 50%
(COOK 2003).

Damit korreliert das Vorkommen des schwarzen
Phänotyps des Birkenspanners zeitlich und räumlich mit
starken, industriell bedingten Luftverschmutzungen.
Die Zu- und Abnahme des schwarzen Phänotyps vollzog
sich in Großbritannien in nur 150 Jahren. Ähnliche
Korrelationen wurden für Deutschland (CLEVE 1970),
die Niederlande (BRAKEFIELD & LIEBERT 2000) und
Nordamerika (GRANT & WISEMAN 2002) gefunden.

Genetisch wird das Auftreten der drei Phänotypen
des Birkenspanners durch die Vererbung mehrerer Alle-
le an einem Locus erklärt, wobei der schwarze Phänotyp
dominant vererbt wird (GRANT 2004).

Adulte Birkenspanner sind nachtaktiv und während
des Fluges der Gefahr des Gefressenwerdens durch Fle-
dermäuse (Mammalia: Chiroptera) ausgesetzt. Aller-
dings besitzen die Falter ein Tympanalorgan zur Ortung
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Abb. 21: Der Birkenspanner (Biston betularia (LINNAEUS, 1758)) (Geometridae).
(A) Der helle Phänotyp (‘Forma typica’) (Bayern, Eglberg, 26.05.1999). (B) Der
intermediäre Phänotyp (‘Forma insularia’) (Ungarn, Boly, 22.07.1997). (C) Der
schwarze Phänotyp (‘Forma carbonaria‘). Die in der Literatur für die drei
Phänotypen des Birkenspanners verwendeten Namen typica, insularia und
carbonaria sind infrasubspezifisch und nach ICZN (2000) nicht verfügbar.
Foto A-B: P. Lichtmannecker; C: G. Ebert.
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der Ultraschalllaute der Fledermäuse und sind somit
grundsätzlich in der Lage, bei Wahrnehmung der Or-
tungslaute den Fledermäusen zu entkommen. Wie dieses
Räuber-Beute-System quantitativ genau funktioniert ist
zwar noch nicht untersucht, aber dass Fledermäuse mit
ihrem akustischen Ortungssystem die verschiedenen
Phänotypen des Birkenspanners aufgrund ihres Melani-
sierungsgrades unterschiedlich selektieren, ist unwahr-
scheinlich. Tagsüber ruhen Birkenspanner nicht, wie in
den meisten Lehrbüchern gezeigt, an Baumstämmen,
sondern vorwiegend an der Unterseite von mit Krusten-
flechten bewachsenen Zweigen sowie in Stamm-Astga-
beln (MIKKOLA 1979; MAJERUS 1998; MAJERUS et al.
2000). Hier sind die Falter insektenfressenden Vögeln
ausgesetzt und der helle Phänotyp ist ihnen gegenüber
visuell deutlich besser getarnt als der schwarze. Sterben
die Flechten aufgrund von Luftverschmutzung jedoch
ab, kehrt sich dies um und die schwarzen Phänotypen
sind besser getarnt als die hellen (MAJERUS et al. 2000).
Dass Vögel die jeweils weniger getarnten Birkenspan-
nerfalter fressen, wurde durch mehrere Studien belegt
(vgl. KETTLEWELL 1961).

Damit sind genetische Variabilität, Umweltverän-
derungen und natürliche Selektion die Faktoren, die bei
der Zu- und Abnahme des Melanismus des Birkenspan-
ners eine wichtige Rolle spielen und so liefert der Bir-
kenspanner ein Beispiel für Evolution in Aktion. Aller-
dings gestaltet sich die Untersuchung dieser Zusammen-
hänge als sehr aufwendig, da (1) die Individuendichte
der Birkenspannerfalter in freier Natur sehr niedrig ist,
(2) ein Falter in einer Nacht bis zu 2,5 km fliegt und de-
ren Mobilität konkrete Standortfaktoren überlagert und
(3) entwickelt sich pro Jahr nur eine Generation, so
dass die Reaktion auf eine Umweltveränderung nur mit
einer zeitlichen Verzögerung von mehreren Jahren er-
folgt.

Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767) –
eine Art erhält 150 Namen!

Blutströpfchen (Zygaena FABRICIUS, 1775) sind
Schmetterlinge mit schmalen, metallischblauen Vorder-
flügeln, die mit kontrastierenden roten Punkten oder
Bändern versehen sind (Abb. 11). In dieser auffälligen
Gestalt ruhen die Falter auf blumenreichen Wiesen gern
auf lilafarbenen Blüten und lassen sich im Wind schau-
keln. Oft sitzen sie gesellig auf einer Blüte, lassen sich
nur wenig stören und selbst wenn sie leicht mit dem
Finger berührt werden, schicken sie sich kaum an, da-
von zu fliegen. Diese scheinbare Gelassenheit hat einen
Grund: Blutströpfchen sind giftig! Sie synthetisieren in
ihrem Körper die Cyanglykoside Linamarin und Lot-
australin (DAVIS & NAHRSTEDT 1979, 1987), welche die
Larven in Hohlräumen der 2. und 3. Thorax-, sowie der

1. bis 8. Abdominalsegmente einlagern. Bei Gefahr
können die Cyanglykoside in einer katalytischen Reak-
tion zu dem extrem giftigen Cyanwasserstoff (HCN)
zersetzt und in Form eines farblosen Flüssigkeitstropfens
(Blausäure) nach Außen abgegeben werden. Bei der
Häutung werden die Cyanglykoside auf das nächste Lar-
venstadium, die Puppe und den Falter sowie von den
Weibchen bei der Ablage der Eier auch auf diese weiter-
gegeben. Damit im Umgang mit dem Gift auch nichts
schief geht, sind die Tiere in der Lage, HCN durch ei-
nen enzymatischen Prozess zu entgiften (WITTHOHN &
NAUMANN 1987). Zu den potentiellen Feinden der
Blutströpfchen gehören Ameisen, Frösche, Kröten, Ei-
dechsen, Mäuse und Vögel. Unerfahrene Stare wurden
beobachtet, wie sie versuchten, die Larven von Bluts-
tröpfchen zu fressen, diese aber sofort wieder losließen
und sich lange danach den Schnabel reinigten. Darauf-
hin zeigten sie für geraume Zeit keinerlei Interesse an
Insekten, lernten im Laufe der Zeit aber, ausschließlich
Insekten mit dem aposematischen Zeichnungsmuster (=
Warnfarben) der Blutströpfchen zu meiden.

Es könnte angenommen werden, dass ein Zeich-
nungsmuster, das den Feinden der Blutströpfchen Erin-
nerungen an sehr unangenehme Erfahrungen wach zu
halten scheint, in den Blutströpfchenpopulationen we-
nig variiert, um zu vermeiden, dass eine leichte Abwei-
chung einen Vogel dazu verführen könnte, einen Au-
ßenseiter zu probieren. Tatsächlich ist genau das Gegen-
teil dessen der Fall. Beispielsweise variiert die Art Zy-
gaena ephialtes so stark, dass für ihre verschiedenen Phä-
notypen bis in die sechziger Jahre des 20. Jahrhunderts
mehr als 150 Namen beschrieben wurden (REISS & TRE-
MEWAN 1967). So gibt es Tiere mit fünf oder sechs Fle-
cken auf den Vorderflügeln und die Flecken können je-
weils rot, gelb, orange oder weiß sowie die Hinterflügel
rot oder gelb mit einem schwarzen Rand oder völlig
schwarz mit einem weißen Vorderrandfleck sein. Zudem
zeigt jede dieser Kombinationen individuelle Varia-
tionen.

In den Jahren 1912–1914 unternahm BURGEFF

(1921) Kreuzungen zwischen einigen dieser Phänoty-
pen, die er aufgrund des beginnenden Krieges jedoch
nicht zu Ende führen konnte. Er schlussfolgerte aber
schon, dass die Farbvariationen an zwei Erbfaktoren ge-
bunden sind: der eine bestimmt die rote oder gelbe Pig-
mentierung, der andere die Ausdehnung (peucedanoi-
des Merkmal) oder Reduktion (ephialtoides Merkmal)
dieses Pigments.

Diese Studie wurde schließlich von BOVEY (1934,
1941, 1948, 1966) in der Schweiz, POVOLNY & PIJÁČEK

(1949; vgl. POVOLNY 1999) in Tschechien, DRYJA

(1959) in Polen sowie TREMEWAN (2006) aufgegriffen.
Die Wissenschaftler erbrachten unabhängig voneinan-
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Abb. 22: Phänotypen von Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767). (A) Peucedanoid, 5
Flecken, rot; Tschechien, Mähren. (B) Peucedanoid, 6 Flecken, rot; Tschechien, Mähren.
(C) Peucedanoid, 5 Flecken, gelb; Ungarn. (D) Peucedanoid, 6 Flecken, gelb; Tschechien,
Mähren. (E) Ephialtoid, 5 Flecken, rot; Tschechien, Mähren. (F) Ephialtoid, 6 Flecken,
rot; Österreich, Wachau. (G) Ephialtoid, 5 Flecken, gelb; Tschechien, Erzgebirge. (H)
Ephialtoid, 6 Flecken, gelb; Kroatien, Istrien. (I) Peucedanoid, 5 Flecken, orange;
Österreich, Lengenfeld bei Krems.

Abb. 23: Noctuoidea: Arctiidae: Amata
phegea (LINNAEUS 1758) Sachsen, Waldheim
(alle Tiere: Museum für Tierkunde Dresden).



der in langjährigen Kreuzungsexperimenten den Beweis,
dass sich die polymorphen Farbvarianten bei Zygaena
ephialtes durch die Mendelschen Vererbungsregeln
(MENDEL 1866) erklären lassen, die erst um 1900 wieder
entdeckt wurden.

Zygaena ephialtes bringt in Mitteleuropa nur eine
Generation pro Jahr hervor und manche Individuen be-
nötigen für ihre Entwicklung sogar ein zweites Jahr. So
fing BOVEY (1934) die ersten Weibchen für seine Zucht-
versuche im Jahr 1930 und erhielt die homozygoten
(reinerbigen) Eltern (P-Generation) 1931, mit denen er
die erste Kreuzung vornahm, aus der er 1932 die Falter
der ersten Tochtergeneration (F1-Generation) erhielt,
die er wiederum kreuzte und 1933 die ersten Falter der
F2-Generation erhielt, doch überwinterten viele Larven
dieser Generation ein zweites Mal, so dass nicht alle Er-
gebnisse zur Publikation vorlagen. 1931 kreuzte er in
vier Zuchten Y rot peucedanoid × = rot ephialtoid und
erhielt in der F1-Generaition insgesamt 163= und
151Y rot peucedanoid sowie in weiteren drei Zuchten

Y rot ephialtoid × = rot peucedanoid und erhielt ins-
gesamt 71=, 62Y rot peucedanoid. Dann kreuzte BOVEY

Y Hybrid F1 × = Hybrid F1 und erhielt in der F2 11=,
1Y rot peucedanoid und 2=, 1Y rot ephialtoid, was na-
hezu einem Verhältnis von 1:3 zwischen den Phänoty-
pen ephialtoid und peucedanoid entspricht (Ungenau-
igkeit: ein Teil der Raupen überwinterte ein zweites Mal
und ging nicht in die Auswertung ein).

Mit diesem Experiment war bewiesen, (1) dass die
Hybriden aus zwei reinerbigen Rassen alle gleich ausse-
hen (Uniformitätsregel) und (2), dass das Merkmal peu-
cedanoid dominant gegenüber dem Merkmal ephialtoid
ist, das heißt, die Merkmale trennen sich in der F2 Ge-
neration wieder auf (Spaltungsregel). Damit folgen die
Merkmale peucedanoid und ephialtoid den MENDEL-
schen Vererbungsregeln. Das Ergebnis lässt sich wie in
Tabelle 3 dargestellt vereinfacht zusammenfassen:

In der Folge setzte BOVEY (1941) seine Experimente
fort, und kreuzte rote peucedanoide Phänotypen vom
Fuß des Jura, rote ephialtoide Phänotypen aus Martigny
und gelbe ephialtoide Phänotypen aus Fischamend bei
Wien. Diese Studien belegen, dass (1) der rote Typ
(RR) den gelben (rr) dominiert und (2), dass die beiden
Merkmalskomplexe peucedanoid/ ephialtoid und
rot/gelb als Dihybridismus interpretiert werden müssen,
da sie unabhängig voneinander vererbt werden (Unab-
hängigkeitsregel).

Es soll hier der Vollständigkeit halber darauf hinge-
wiesen werden, dass es noch eine weitere Farbvariante
von Zygaena ephialtes gibt, ein orangefarbener Phänotyp,
der in der Natur nur sehr selten auftritt und durch drei
multiple Allele R (rot), rJ (stark gelb) und rj (schwach
gelb) erklärt wird (BOVEY 1966).

Interessanterweise sind die einzelnen Phänotypen
innerhalb des Verbreitungsgebietes von Zygaena ephial-
tes, das sich von der Atlantikküste Frankreichs bis nach
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Zygote 5 Flecke 6 Flecke
peucedanoid rot PR athamanthae peucedani

gelb Pr aeacus icterica

ephialtoid rot pR medusa ephialtes

gelb pr trigonellae coronillae

Tab. 2: Nomenklatur der Zygaena ephialtes Phänotypen (nach BOVEY 1934;
NAUMANN et al. 1999). R: Rot dominant. r: rot rezessiv (= gelb). P: ‘peuceda-
noid’ (Vorderflügelflecken und Hinterflügel rot oder gelb, letztere mit schwar-
zem Rand). p: ‘ephialtoid’ (Vorderflügelflecken weiß, mit Ausnahme der
beiden Basalflecke und Hinterflügel vollständig schwarz, mit Ausnahme eines
weißen Fleckes am distalen Ende der Diskoidalzelle). All diese Phänotypen
kommen mit 5 oder 6 Flecken im Vorderflügel vor, letztere ist rezessiv.

P peucedanoid × ephialtoid

F1 peucedanoid

F2 3 peucedanoid 1 ephialtoid

Tab. 3: Mendelsche Vererbung der peucedanoiden und ephialtoiden
Phänotypen von Zygaena ephialtes.

Unterart Flügelmerkmale Verbreitung
Z. e. ephialtes (LINNAEUS, 1767) 6-Flecken, rot, ephialtoid Schweiz

Z. e. albaflavens (VERITY, 1920) 6-Flecken, gelb ephialtoid Mittelitalien

Z. e. coronillae 6-Flecken, gelb ephialtoid östliches Niederösterreich,
([DENIS & SCHIFFERMÜLLER], 1775) Tschechien, Slowakei

Z. e. peucedani (ESPER, 1780) 5 oder 6 Flecken, rot, Nordfrankreich, Deutschland, Böhmen,
peucedanoid (ephialtoid selten) Österreich, Polen, Russland, Ukraine

Z. e. medusa (PALLAS, 1771) 5 Flecken, rot ephialtoid Südrussland

Z. e. tymphrestica HOLIK, 1948 6 Flecken, rot ephialtoid (gelb selten)Mittelgriechenland

Z. e. smolikana NAUMANN & ROSE, 1981 5 oder 6 Flecken, rot, Kombination Nordwestgriechenland
peucedanoider und ephialtoider
Merkmale

Z. e. wagneriana REISS, 1929 6-Flecken, rot, peucedanoid West- und Zentralanatolien

Z. e. senescens STAUDINGER, 1887 6-Flecken, rot, peucedanoid Östliches Taurusgebirge bis Hazar Gölü
(Türkei)

Tab. 4: Die Unterarten von Zygaena ephialtes (nach NAUMANN et al. 1999).



Westsibirien und von 56° nördlicher Breite bis zum Mit-
telmeer erstreckt, ungleich verteilt. Rot, peucedanoide
Phänotypen kommen überwiegend im Norden und die
gelb, ephialtoiden Phänotypen im Süden sowie ge-
mischte Populationen im zentralen und östlichen Be-
reich des Areals vor. Einige Populationen sind vollstän-
dig rot, andere vollständig gelb und einige gemischt
rot/gelb, peucedanoid/ephialtoid. Orange Phänotypen
kommen nur in gemischten rot/gelb Populationen vor.
In Niederösterreich folgt die Trennung roter und gelber
Individuen der 9 °C Isotherme (REICHL 1958). NAU-
MANN et al. (1999) schlagen eine systematische Unter-
gliederung der Zygaena ephialtes in geographisch deter-
minierte Unterarten vor (Tab. 4).

Die gelben ephialtoiden Phänotypen von Z. ephial-
tes sind sehr ähnlich zu einigen Arten der Gattung
Amata FABRICIUS, 1807 (Noctuoidea: Arctiidae). So
kommt Z. ephialtes albaflavens in Mittelitalien als Falter
syntop (in demselben Biotop) und synchron (zur glei-
chen Zeit) mit Amata phegea (LINNAEUS, 1758) und A.
ragazzii (TURATI, 1917) vor (SBORDONI & BULLINI 1971;
SBORDONI et al. 1979). Während alle Entwicklungssta-
dien der Zygaena-Arten giftigen Cyanwasserstoff
(HCN) freisetzen können (JONES et al. 1962; DAVIS &
NAHRSTEDT 1979, 1987), schützen sich die Amata-Ar-
ten durch Pyrrolizidinalkaloide vor Fraßfeinden (NAU-
MANN et al. 1999). Dieses räumliche und zeitliche Zu-
sammentreffen von zwei ähnlichen Arten, die beide gif-
tig sind, wird als Müllersche Mimikry bezeichnet. Sie ist
nach dem deutschen Johann Friedrich Theodor [„Fritz“]
MÜLLER benannt, der anhand von Tagfaltern im Ama-
zonasregenwald dazu folgendes Szenario kalkulierte: In
einem Gebiet leben zwei ungenießbare Arten, von der
einen 10.000 Individuen, von der anderen 2.000 Indivi-
duen. Die in demselben Gebiet lebenden Fressfeinde
mögen jährlich 1.200 Individuen einer ungenießbaren
Art vertilgen, bis sie sie als solche erkannt haben und
meiden. So viel würde jede Art verlieren, wenn sie ver-
schieden wären. Sind sie aber so ähnlich, dass die an ei-
ner Art gemachten Erfahrungen auch der anderen zugu-
te kommen (und umgekehrt), so wird die erste Art
1.000 (10%) und die andere 200 (10%) Individuen ver-
lieren – erstere also durch die Ähnlichkeit 200 Indivi-
duen (2%), letztere hingegen 1.000 Individuen (50%)
gewinnen (MÜLLER 1878).

Zurück nach Mittelitalien, ins Fioio-Tal. Hier be-
ginnt A. phegea Mitte Juni zu fliegen und erreicht am
Ende der ersten Julidekade eine Populationsstärke von
etwa 300.000 Individuen. Während dieses Höhepunktes
der Flugaktivität beginnen die Falter von A. ragazzii und
Z. ephialtes zu schlüpfen. Amata ragazzii erreicht eine Po-
pulationsstärke von etwa 10.000 Tieren am 15. Juli,

während sich Z. ephialtes damit bis zur letzten Juliwoche
Zeit lässt und mit nur 2.000-3.000 Individuen erscheint.
Die Flugaktivität der Falter aller drei Arten geht dann
gemeinsam in der ersten Augustdekade zu Ende (SBOR-
DONI et al. 1979). Ausgehend von MÜLLERs Kalkulation
(1878) ergibt sich nun folgendes Szenario: Bei einem
Gesamtverlust durch Fressfeinde von 10% würde A.
phegea 30.000, A. ragazii 1.000 und Z. ephialtes etwa 250
Individuen verlieren. Aufgrund ihrer Giftigkeit und
Ähnlichkeit zueinander gewinnt A. phegea jedoch 1.250
Individuen (0,4%), während die Verluste aufgrund der
deutlich größeren Populationsstärke von A. phegea bei
den beiden anderen Arten gegen Null tendieren wür-
den.

Allerdings hätte Z. ephialtes im mittelitalienischen
Fioio-Tal auch dann einen Vorteil, wenn sie dort im rot-
peucedanoiden Phänotyp auftreten würde, da im glei-
chen Tal und zur gleichen Zeit verwandte Zygaena-Ar-
ten vorkommen: Z. filipendulae (LINNAEUS, 1758), Z.
transalpina (ESPER, 1780), Z. lonicerae (SCHEVEN, 1777),
Z. romeo DUPONCHEL, 1835 und Z. oxytropis BOISDUVAL,
1828. Diese fünf Arten erreichen Ende Juli zusammen
eine Populationsstärke von über 15.000 Faltern. Wird
nach dem MÜLLERschen Beispiel (1878) ein Verlust
durch Fressfeinde von 1750 Faltern unterstellt, entfal-
len davon 1.500 auf die Z. filipendulae-Gruppe und 250
auf Z. ephialtes. Aufgrund ihrer Giftigkeit und Ähnlich-
keit zueinander gewinnt die Z. filipendulae-Gruppe 250
Individuen (1,6%), Z. ephialtes hingegen 1.500 Indivi-
duen (60%). Auch dies wäre immer noch ein gewaltiger
Vorteil, den Z. ephialtes in Mittelitalien aus einer sol-
chen Mimikry gewinnen würde, wenngleich nicht von
dem Ausmaß wie bei dem gelb-peucedanoiden Phäno-
typ. Somit erscheint die Farbvariation der Z. ephialtes
nicht wie anfangs vermutet ein Nachteil, sondern ein
beträchtlicher Vorteil zu sein (SBORDONI et al. 1979).
Dass in bestimmten Gebieten nur bestimmte Phänoty-
pen von Z. ephialtes vorkommen, kann somit durch na-
türliche Selektion erklärt werden.

Kladogenese I:
Die Entstehung neuer Arten

Im vorangegangenen Kapitel wurde anhand von Bei-
spielen gezeigt, dass Arten veränderlich sind. Wie aber
entstehen neue Arten? Eine der gängigsten Lehrbuch-
meinungen besagt, dass Arten durch allopatrische Art-
bildung entstehen. Danach kann eine neue Art entste-
hen, wenn eine Population von ihrer Ausgangspopulati-
on geographisch getrennt wird und dann neue Isolati-
onsmechanismen erwirbt. MAYR (2005) äußert seine
Überzeugung, dass neue Arten von Vögeln und Säuge-
tieren ausschließlich durch allopatrische Artbildung
entstehen, was die Möglichkeit der sympatrischen Art-
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bildung, dass heißt ohne geographische Isolation, bei an-
deren Lebewesen jedoch nicht ausschließt. Für Insekten
wird sympatrische Artbildung seit dem 19. Jahrhundert
für den Fall angenommen, dass eine wirtsspezifische,
phytophage Art durch den Wechsel auf eine neue Pflan-
zenart mit nachfolgender Adapatation entsteht (BERLO-
CHER & FEDER 2002; DRÈS & MALLET 2002). Der Vor-
gang der Artbildung, bei dem aus einer Stammart zwei
Tochterarten entstehen, erklärt uns, warum es so viele
Organismenarten auf unserer Erde gibt: Sie sind durch
einen Prozess fortwährender Artbildung entstanden
(MAYR 2005). Die fast 270.000 Arten der Landpflanzen-
arten (LECOINTRE & LEGUYADER 2005) bieten den meist
phytophagen Schmetterlingsarten eine große Anzahl
von Nischen, die sie besetzen können. Dies erklärt, wa-
rum so viele Schmetterlingsarten evolvieren konnten.

Wie schnell aber entstehen neue Arten? Um dies
herauszufinden bedarf es spezieller Umstände, die einen
eng begrenzten zeitlichen Rahmen für die Entstehung
neuer Arten vorgeben. Ein solcher Umstand ist bei-
spielsweise die Entstehung einer vulkanischen Insel im
Ozean, deren Erscheinen über der Wasseroberfläche mit
geologischen Methoden recht genau datierbar ist. Für
die Azoren, Madeira und Kanaren bedeutet dies immer
noch, Zeiträume von 1 Million Jahre und weit darüber
hinaus in Betracht zu ziehen, auch wenn die Besiedlung
durch eine einzelne Art vielleicht erst in deutlich jün-
gerer Zeit erfolgte (NUSS et al. 1998). Betrachtet man
hingegen die Tätigkeit des Menschen, beispielsweise bei
der Einfuhr von Kulturpflanzen in Regionen, in denen
diese Arten zuvor nicht vertreten waren, trifft man auf
Artbildungen, die sich in historisch kurzen Zeiträumen
ereigneten.

Schnelle Radiation
in der Gattung Omiodes auf Hawaii

Die durch Wasser am weitesten isolierte Inselgruppe
auf unserer Erde ist der Hawaiiarchipel im Nordpazifik,
der etwa 3.800 km entfernt von Nordamerika im Osten
als auch von den Marquesasinseln im Süden liegt. Das
Alter der einzelnen Hawaiiinseln reicht von weniger als
700.000 bis etwa 6-30 Millionen Jahren und das Ge-
samtalter des Archipels, von dem viele Inseln durch
Erosion schon lange wieder versunken sind, reicht bis
70 Millionen Jahre zurück. Auf diesen Inseln kommen
etwa 10.000 endemische Insektenarten vor. Die Erfor-
schung ihrer Stammesgeschichte deutet darauf hin, dass
diese vielen Arten auf lediglich 350-400 Vorfahren zu-
rückgehen, welche die riesige Distanz über das Wasser
zurücklegten, lebend die Inseln erreichten und hier ihre
Nachkommen hinterließen. Ein solches Ereignis er-
scheint schier außergewöhnlich, aber tatsächlich muss-
te es im Verlauf der letzten 70 Millionen Jahre nur alle

175.000 Jahre einmal stattfinden, um die Existenz der
heute auf dem Hawaiiarchipel vorkommenden Arten
erklären zu können (HOWARTH & MULL 1992).

Mit der Ankunft der Polynesier auf den Hawaiiin-
seln vor 1.400-1.200 Jahren (ZIMMERMAN 1958; HURLES

et al. 2003) nahm der Mensch Einfluss auf den weiteren
Verlauf der Evolution, insbesondere durch die Einfuhr
neuer Tier- und Pflanzenarten (KEGEL 2000; HURLES et
al. 2003). So brachten die Polynesier die Kulturbanane
(Musa sp.) mit auf die Inseln. Bis dahin gab es weder die
Kulturbanane noch andere Arten der GattungMusa auf
den Hawaii-Inseln und es gibt auch keine heimischen
Bananenarten auf den Inseln des Zentralpazifiks (ZIM-
MERMAN 1958, 1960).

Bemerkenswert ist nun, dass heute von den 23 auf
dem Archipel endemischen Arten der Gattung Omiodes
GUENÉE, 1854 (= Hedylepta LEDERER, 1863; Pyraloidea:
Crambidae: Spilomelinae) die Raupen von fünf Arten
ausschließlich an Banane fressen: O. euryprora MEY-
RICK, 1899, O. fullawayi SWEZEY, 1913, O. maia SWEZEY,
1909, O. meyricki SWEZEY, 1907 und O. musicola SWE-
ZEY, 1909. Wie lässt sich dies anders erklären, als dass
diese Arten nach Einführung der Banane auf dem Ar-
chipel, also in weniger als 1.400 Jahren entstanden sind
(ZIMMERMAN 1958, 1960)?

Für Omiodes meyrickii berichtet SWEZEY (1907) von
einer Entwicklungsdauer der sechs Larvenstadien von 25
Tagen sowie des Puppenstadiums von 11 Tagen. Dazu
sollten noch 14 Tage für das Eistadium sowie die ersten
Tage der Falter bis zur Eiablage addiert werden, was eine
Generationszeit von etwa 50 Tagen und für ein Jahr die
Entwicklung von sieben Generationen ergibt. Somit ha-
ben sich seit Einfuhr der Banane auf den Hawaiiinseln
vor 1.400 Jahren etwa 9.800Omiodes-Generationen ent-
wickelt, im Verlauf derer diese fünf an Banane lebenden
Omiodes-Arten entstanden sind. Damit dürften sie zu
den jüngsten Schmetterlingsarten gehören, die wir ken-
nen, doch gemessen an der Anzahl der Generationen
sind sie wahrscheinlich sogar älter als der moderne
Mensch (Homo sapiens LINNAEUS, 1758), der schon vor
etwa 150.000-50.000 Jahren entstand (vgl. JOBLING &
TYLER-SMITH 2003), mit einem angenommenen mittle-
ren Generationsabstand (Altersunterschied zwischen El-
tern und ihren Kindern) von 25 Jahren bislang aber nur
etwa 6.000-2.000 Generationen hervorbrachte. Das Al-
ter einer Art ist also etwas sehr Relatives!

Sympatrische
Artbildung beim Maiszünsler?

1796 wurde Ostrinia nubilalis (Abb. 18) von HÜBNER

mit dem deutschen Beinamen „Finsterbrauner Zünsler“
aus Deutschland und Ungarn beschrieben (Pyraloidea:
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Crambidae: Pyraustinae). Seine Larven fressen in vielen
Pflanzen als Stengelbohrer, wobei unter den einheimi-
schen Arten Beifuß (Artemisia vulgaris L.) und Hopfen
(Humulus lupulus L.) die am häufigsten genutzten Nah-
rungspflanzen sind (MARTEL et al. 2003). Nach 1492
wurde aus Südamerika der Mais (Zea mays L.) nach
Europa eingeführt, woraufhin O. nubilalis auch diese
Pflanze als Larvennahrung annahm, was ihm den deut-
schen Beinamen Maiszünsler einbrachte. Zu Beginn des
20. Jahrhunderts wurde O. nubilalis nach Amerika ein-
geschleppt, wo er sich zu einem gefürchteten Schädling
entwickelte und jährlich Schäden im Wert von schät-
zungsweise 1-2 Milliarden Dollar durch Ertragsverluste
und Pflanzenschutzmaßnahmen im Mais verursacht
(HYDE et al. 2001)1. 1957 schreibt HERING über Ostrinia
nubilalis, dass die Art in Nordamerika ein berüchtigter
Maisschädling ist und die in Europa an Humulus leben-
de Form nicht an Zea geht. Zumindest für einige Regio-
nen in Mitteleuropa ist bekannt, dass O. nubilalis hier
erst in jüngster Zeit als Maisschädling auftritt (SCHNEE

2007).

ROELOFS et al. (1985) untersuchten in vier Popula-
tionen von O. nubilalis in New York die Pheromonbou-
quets aus den Drüsen weiblicher Individuen. Dazu sam-
melten sie Larven und Puppen in bivoltinen Populatio-
nen mit Flugzeiten im Juni und August sowie univolti-
nen Populationen mit einer Flugzeit im Juli. Von diesen
war (1) eine Population bivoltin und mit dem Phero-
mon (Z)-11-Tetradecenylacetat (C16H30O2) als primärer
Pheromonkomponente sowie dessen Isomer (E)-11-Te-
tradecenylacetat als sekundärer Komponente ausgestat-

tet (Verhältnis Z / E = 97 : 3), (2) eine Population uni-
voltin Z und (3) zwei gemischte Populationen mit je-
weils einem bivoltinen Biotyp, der mit dem E-Phero-
mon assoziiert ist (Verhältnis E / Z = 99:1) sowie einem
univoltinen Biotyp, der mit dem Z-Pheromon assoziiert
ist. Sexuelle Isolation basiert auf der stereotypen Reak-
tion der Männchen auf diese Pheromone, aber die gene-
tische Kompatibilität ist ausreichend, so dass fertile Hy-
briden in freier Natur gefunden werden (ROELOFS et al.
1987).

Untersuchungen in Frankreich, basierend auf sechs
Enzymen sowie 2294 Basenpaaren des mitochondrialen
Genoms, zeigen, dass Individuen des Maiszünslers, de-
ren Larven sich auf Beifuß oder Hopfen entwickelten,
eine hohe genetische Übereinstimmung zeigen, wäh-
rend Individuen von Mais von diesen deutlich diver-
gierten (BOURGUET et al. 2000; MARTEL et al. 2003).

Kopulationen zwischen Individuen desselben Phe-
romontyps fanden deutlich häufiger statt als zwischen
den E- und Z-Linien, aber es konnten keine Kopulatio-
nen zwischen Z-Weibchen und E-Männchen gefunden
werden. Die Z-Weibchen legten ihre Eier fast aus-
schließlich auf Mais, während die E-Weibchen die Eier
bevorzugt, aber nicht ausschließlich auf Beifuß ablegten
(BETHENOD et al. 2005).

Diese Befunde belegen, dass sich in weniger als 500
Jahren auf dem Mais eine Wirtsrasse von Ostrinia nubi-
lalis entwickelt hat, die von der an Beifuß und Hopfen
lebenden Rasse stark isoliert ist. Die Tatsache, dass in
der Natur noch Hybride zwischen beiden Rassen gefun-
den werden belegt aber, dass die reproduktive Isolation
noch nicht vollständig ist.

Kladogenese II:
Rekonstruktion der Stammesgeschichte

Im vorangegangenen Kapitel wurde anhand von
zwei Beispielen gezeigt, wie aus jeweils einer Stammart
zwei oder mehrere Tochterarten entstehen und dass die-
ser zeitlich fortschreitende Prozess von Artbildungen
nicht abgeschlossen ist. Daraus lässt sich erkennen, dass
die Arten, die heute auf der Erde leben, das Ergebnis
vergangener Evolutionsereignisse sind.

Um die verwandtschaftlichen Verhältnisse der Ar-
ten (Stammesgeschichte), die heute auf unserer Erde
Leben zu erforschen, bedarf es einer eigenen Methodik,
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Abb. 24: Einige Grundannahmen der phylogenetischen Systematik. Aus einer
Stammart S entstehen im Verlauf der Zeit (T) zwei Tochterarten A und B, so-
wie aus A zwei Tochterarten A1 und A2 sowie aus B zwei Tochterarten B1 und
B2 (links). Um diese verwandtschaftlichen Beziehungen zu rekonstruieren,
wird nach Merkmalen, die A1 und A2 von ihrer Stammart A, B1 und B2 von ih-
rer Stammart B sowie A1, A2, B1 und B2 gemeinsam von der Stammart S ge-
erbt haben, gesucht. Solche Merkmale, die in sich geschlossene Abstammungs-
gemeinschaften auszeichnen (hier: A1+A2, B1+B2 sowie ((A1+A2)+(B1+B2))),
werden als Synapomorphien bezeichnet (1, 2, 3). A1+A2 und B1+B2 sind
jeweils Schwesterarten sowie zueinander Schwestergruppen (rechts).

1 Eine gegenwärtig in der öffentlichen Diskussion stehende Bekämp-
fungsmaßnahme ist der Anbau von transgenen Maissorten, die ein pro-
teinkodierendes Gen von Bacillus thuringiensis BERLINER 1915 enthal-
ten. Von dem Namen dieses Bakteriums leitet sich die Bezeichnung Bt-
Mais sowie Bt-Protein bzw. Bt-Toxin ab. Letzteres ist für die Larven von
Käfern, Fliegen und Schmetterlingen giftig und führt beim Maiszünsler
zu einem nahezu 100%igem Bekämpfungserfolg (HYDE et al. 2001).



da dieser Prozess nicht wiederholbar ist: er hat eine Vor-
geschichte von vielen Millionen Jahren. Die theoreti-
schen Grundlagen für die Rekonstruktion der Stammes-
geschichte, die phylogenetische Systematik, begründete
der deutsche Entomologe Willi HENNIG (1950).

Die Erforschung der Stammesgeschichte der
Schmetterlinge hat in den letzten Jahrzehnten eine er-
staunliche Fülle von Details zutage gefördert. Zusam-
menfassungen dieses Wissens finden sich bei KRISTEN-
SEN (1998, 2003), GAEDIKE & HÄUSER (2003) sowie
GRIMALDI & ENGEL (2005). Seit Ende der 1990er Jahre
setzt in diesem Forschungszweig ein großer Umbruch

ein: Beruhte die Erforschung der Stammesgeschichte
bislang vor allem auf morphologischen Befunden, ge-
winnen nunmehr molekulargenetische Methoden an
Bedeutung (z.B. FRIEDLANDER et al. 1996, 2000; WIEG-
MANN et al. 2000; CATERINO et al. 2001; REGIER et al.
2001; WIEGMANN et al. 2002; MEGENS et al. 2004; ZAK-
HAROV et al. 2004; HUNDSDOERFER et al. 2005; WAHL-
BERG et al. 2005; MITCHELL et al. 2006; WAHLBERG

2006; NAZARI et al. 2007).

Der wissenschaftliche Name Lepidoptera meint
Schuppenflügler (griech. λεπης, lepís (Gen.: lepídos)
(= Schuppen) und πτερóν, pterón (= Flügel)) und be-
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Abb. 25: Der Stammbaum
der Schmetterlinge (nach
KRISTENSEN 2003; GRIMALDI &
ENGEL 2005; EPSTEIN & BROWN

2003; DAVIS & GENTILI 2003).
Grün: Radiation der
Angiospermae in der
Mittleren Kreidezeit.
Bernsteinfarben: Die
Entstehung des Baltischen
Bernsteins im Eozän. Fett:
Taxa, die in Mitteleuropa
vorkommen. – Nummern
an Balken beziehen sich
auf Synapomorphien (vgl.
Tab. 5), Nummern in
Kreisen beziehen sich auf
Fossilien (vgl. Tab. 6).



zieht sich auf die Bedeckung der Schmetterlingsflügel
mit Schuppen. Schuppen sind modifizierte Setae. Das
Vorhandensein von Setae auf den Flügeln ist eine Syn-
apomorphie der Trichoptera + Lepidoptera. Zusammen
mit weiteren 19 morphologischen Merkmalen begrün-
det der Besitz von Setae auf den Flügeln das Schwester-
gruppenverhältnis der Lepidoptera + Trichoptera (=
Amphiesmenoptera) (KRISTENSEN 1984; KRISTENSEN &
SKALSKI 1998). Im Gegensatz zu den spatelförmigen
Schuppen der Schmetterlinge sind die Setae der Tri-
choptera haarförmig (griech. θρηξ, thrix (Nom.);

τριχóς, trichós (Gen.)). Spatelförmige Schuppen sind
eine Synapomorphie aller Schmetterlinge (von Reduk-
tionen, z.B. bei einigen Psychidae abgesehen) – sie müs-
sen also schon bei der Stammart aller Schmetterlinge
vorhanden gewesen sein. 26 weitere Synapomorphien
zeichnen die Schmetterlinge als eine natürliche Ab-
stammungsgemeinschaft aus (KRISTENSEN 1984; KRIS-
TENSEN & SKALSKI 1998).

Innerhalb der rezenten Schmetterlinge ist es wie in
kaum einer anderen Insektenordnung möglich, die Evo-
lution von generalisierten, beissend-kauenden zu stark
abgeleiteten saugenden Mundwerkzeugen zu analysieren
(KRISTENSEN 1968).

Die ursprünglichsten Schmetterlinge, in unserer
heimischen Natur vertreten durch die „Urmotten“ (Mi-
cropterigidae) (Abb. 1, 26), besitzen funktionsfähige
Mandibeln, mit denen sie Blütenpollen fressen (HAN-
NEMANN 1956; LORENZ 1961). Das Labrum ist gut ent-
wickelt und mit Muskeln inseriert. Es ist an dem Trans-
port des durch die Mandibeln zerquetschten Pollen zum
Hypopharynx beteiligt (HANNEMANN 1956; KRISTENSEN

1968).
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Abb. 26: Kopf von Micropterix calthella (LINNAEUS 1761), ohne Beschuppung
dargestellt. Links: Frontalansicht, etwas schräg von links gesehen; die großen
Maxillarpalpen (Plm) verdecken Clypeus (Cl) und Labrum (Lbr). Rechts:
Frontalansicht ohne Maxillarpalpen. Das Labrum (Lbr) ist nach oben geklappt,
so dass die Mandibeln (Mand) sichtbar werden. Von den Maxillen sind Stipes
(St), Lacinia (Lc) und Galea (Ga) sichtbar. Der Hypopharynx (Hyp) verdeckt das
ventral anliegende Labium (Lb), von welchem die Labialpalpen (Pll)
hervorstehen. Ant: Antenne. a: primäres Mandibelgelenk. b: sekundäres
Mandibelgelenk. Aus HANNEMANN 1956, verändert.

Abb. 27: Kopf von Pieris brassicae (LINNAEUS 1758),
ohne Beschuppung dargestellt. Abkürzungen wie in
Abb. 26, sowie Pil: Pilifer. Aus KAESTNER 1973, verändert.



Bei Agathiphaga DUMBLETON, 1952 sind große, von
Muskeln inserierte Mandibeln vorhanden, aber ihre
Funktion bei den adulten Tieren ist unbekannt. Ledig-
lich die Paraglossae sind bei Agathiphaga sowie Hetero-
bathmia KRISTENSEN & NIELSEN, 1979 und den Glossata
reduziert (KRISTENSEN 1998).

Bei den Eriocraniidae sind die Mandibeln nur noch
im Puppenstadium funktionsfähig, um vor dem Schlupf
des Imagos die Puppenhülle aufzubeissen. Anschließend
histolysieren die Muskeln der Mandibeln und letztere
bilden von ihrem Vorderrand bis zur Kopfkapsel ein
Kontinuum. Das Labrum ist bei den Eriocraniidae be-
weglich. Die Lacinia ist reduziert. Die Galeae sind lang
und bilden eine Proboscis (Rüssel), die in Ruhe ge-

wöhnlich eingerollt ist. Eriocraniiden sind keine Blü-
tenbesucher. Sie benutzen ihre Proboscis, um Wasser
oder Pflanzensaft, der aus Blattverletzungen austritt,
aufzusaugen. Die Proboscis der Eriocraniidae ist mor-
phologisch relativ einfach gebaut und besitzt noch kei-
ne innere Muskulatur (KRISTENSEN 1984, 1998). Das
Vorhandensein einer Proboscis ist das gemeinsame
Merkmal aller Glossata. Ihr Name leitet sich von dem
griechischen Wort γλωσσα, Glossa (= Zunge) (nicht
zu verwechseln mit der Glossa des Labiums!) ab und
geht auf FABRICIUS (1775) zurück.

Eine innere Muskulatur der Proboscis ist erst bei
den Myoglossata nachweisbar, von denen die basalsten
Vertreter lange Muskelfasern aufweisen. Bei den Ditry-
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Tab. 5: Bedeutende Synapomorphien in der Rekonstruktion der Phylogenie der Lepidoptera (nach KRISTENSEN 1998; GRIMALDI & ENGEL 2005).

Lepidoptera
1. Körperoberfläche der Adulten mit Schuppen bedeckt (anstatt haarförmiger Setae der Trichoptera)
2. Verlust des medianen Ocellus
3. Tergum 1 stark desklerotisiert
4. Verlust der Cerci
5. Tibia der Vorderbeine an den Innenseiten mit beweglicher Epiphyse

Agathiphaga + Heterobathmia + Glossata
6. Verlust der Paraglossae in den adulten Mundwerkzeugen

Glossata
7. Mandibeln der adulten Mundwerkzeuge sind nicht mehr funktionsfähig bzw. gehen verloren; Lacinia reduziert
8. Galeae lang, eine Proboscis (Rüssel) bildend, der in Ruhe gewöhnlich eingerollt ist
9. Larve mit Öffnung der Spinndrüsen an der Spitze eines sklerotisierten Fortsatzes

Coelolepida
10. Hohle Schuppen auf der Flügelfläche (Agathiphaga besitzt ebenfalls hohle Schuppen, was als Parallelentwicklung angesehen wird)

Lophocorona + Myoglossata
11. Radius-Ader (versus Rs) im Vorderflügel immer unverzweigt

Myoglossata
12. Rüssel mit innerer Muskulatur

Neolepidoptera
13. Pupae adecticae (Puppe mit immobilen Mandibeln); Pupae obtectae (Beine, Flügel und Rüssel frei an den Körper anliegend und im

mobil; Abdominalsegmente immobil, mit Ausnahme von A5-A6 in beiden Geschlechtern und A7 bei den Männchen; bei einigen
Arten auch A3-A4 mobil).

14. Puppen dorsal mit nach posterior gerichteten Dornreihen auf den Tergiten
15. Abdominalsegmente 3-6 und 10 der Larven mit Hakenbewehrten Bauchfüßen und Nachschieber.

Heteroneura
16. Verzweigungen der Radius-Adern im Hinterflügel reduziert (Aderung im Vorder- und Hinterflügel verschieden, Name!)
17. Flügelkopplung mit Frenulum und Retinaculum (einstelle eines Jugums bei den basaleren Lepidoptera)
18. Verlust des abdominalen Sternums 1

Ditrysia
19. Weibliche Genitalien mit separaten Oviporus und Ostium bursae; Ductus seminalis verbindet Oviductus und Ductus bursae
20. Lange Apodeme im adulten Abdominalsternit 2
21. Muskeln in der Proboscis mit kurzen Bändern anstatt langen Fasern

Apoditrysia
22. Apodeme des Abdominalsternites 2 verkürzt und mit vergrößerten Ansatzstellen

Obtectomera
23. Pupae obtectae (Beine, Flügel und Rüssel mit dem Körper verbunden; die meisten Abdominalsegmente immobil, A5-A6 meist mobil)
24. Verlust der dorsalen Dornreihen auf den Tergiten der Puppe

Macrolepidoptera
25. Vollständiger Verlust der Ader CuP
26. Hakenkranz der Bauchfüße älterer Larvenstadien in einer Mesalreihe angeordnet („Klammerfüße“; parallel bei Zygaenidae)

Axiidae+ Callidulidae+ Rhopalocera + (Drepanoidea + Geometroidea)
27. Reduktion der Fenestrae laterales im adulten Metathorax

Drepanoidea + Geometroidea
28. Vorderbeine der Puppe überragen anterior die Rüsselbasis
29. Abdominalsegment 10 der Puppe mit dorsaler Querrinne



sia ist die innere Muskulatur der Proboscis in zahlreiche
kurze Bänder unterteilt (KRENN & KRISTENSEN 2004).
Abbildung 27 zeigt die Mundwerkzeuge des Großen
Kohlweißlings Pieris brassicae (LINNAEUS, 1758) (Di-
trysia: Rhopalocera).

Die Analyse der Merkmalsunterschiede der Mund-
werkzeuge sowie weiterer Merkmalsunterschiede der Le-
pidoptera ermöglicht die Rekonstruktion eines Stamm-
baums, der die Evolution der Lepidoptera widerspiegelt.
Ein solcher Stammbaum, der auf zahlreichen morpholo-
gischen Merkmalsänderungen basiert, ist in Abbildung
25 gezeigt. Erste molekulare Untersuchungen bestätigen
teilweise das mit morphologischen Merkmalen rekon-
struierte Szenario der frühen Evolution der Schmetter-
linge, doch steht eine Erweiterung des Datensatzes, um
eine bessere phylogenetische Auflösung zu erreichen,
noch aus (WIEGMANN et al. 2002).

Datierung von Stammbäumen

Ein auf morphologischen, molekularen und/oder an-
deren Merkmalen basierender Stammbaum zeigt die
Verwandtschaftsverhältnisse seiner terminalen Taxa an
(in der Abb. 25 z.B. Micropterigidae, Agatiphaga, Hete-
robathmia usw.). Um jedoch das Alter einzelner Stamm-
linien zu ermitteln, werden fossile Belege benötigt, die
aufgrund ihres Fundortes eindeutig datiert und aufgrund
noch vorhandener Merkmale eindeutig einer bestimm-
ten Stammlinie zugeordnet werden können. Für die Le-
pidoptera gibt es im Vergleich zu anderen Insektenord-

nungen leider nur sehr wenige Fossilien, insbesondere
solche, die aus den Epochen vor dem Paläogen stam-
men, sind sehr rar (KRISTENSEN & SKALSKI 1998). Das
älteste Fossil, das eindeutig den Lepidoptera zugeordnet
werden kann, ist Archaeolepis mane aus dem frühen Jura
(WHALLEY 1985). Bis zur Radiation der Blütenpflanzen
in der mittleren Kreidezeit (LABANDEIRA et al. 1994;
GRIMALDI 1999) liegen zwar nicht für alle basalen Grup-
pen der Lepidoptera Fossilbelege vor, doch immerhin
liegen aus der Zeit von vor 97 Millionen Jahren fossili-
sierte Minen aus breitblättrigen Angiospermae vor, die
den Gattungen Stigmella SCHRANK, 1802 und Ectoede-
mia BUSCHK, 1907 (Nepticulidae) sowie den Phyllocnis-
tinae (Gracillariidae) zugeordnet werden können (LAB-
ANDEIRA et al. 1994). Damit ist belegt, dass Lepidopte-
renlarven bereits während der Radiation der Blüten-
pflanzen diese als Nahrungsquelle erschlossen hatten.
Mit dem Nachweis von Gracillariiden-Minen in der
Kreidezeit ist außerdem die Existenz der Ditrysia aus der
Zeit der Radiation der Blütenpflanzen belegt. Hier sei
an die weit entwickelte Proboscis der Ditrysia erinnert,
die eine innere Muskulatur aufweist, welche in zahlrei-
che kurze Bänder strukturiert ist (KRENN & KRISTENSEN

2004) und möglicherweise eine wichtige Vorrausetzung
für die Koevolution der Lepidoptera als Blütenbestäuber
auf der einen und der Blütenpflanzen auf der anderen
Seite darstellte. Sowohl die Angiospermae als auch die
Ditrysia gehören rezent zu den artenreichsten Organis-
mengruppen: die Angiospermae mit etwa 234.000 Ar-
ten (LECOINTRE & LEGUYADER 2005) sowie die Ditrysia
mit etwa 168.00 Arten (KRISTENSEN 1998).

Während des Paläogens, im Eozän, war die Zeit der
„Bernsteinwälder“. Das von den Kiefern (Pinus succini-
feraGOEPP.) herabtropfende Harz konservierte Pflanzen-
und Tierreste aus dieser Epoche (WEITSCHAT & WI-
CHARD 1998) und hinterließ etwa 500 bekannt gewor-
dene Einschlüsse von Lepidoptera im Baltischen Bern-
stein (KRISTENSEN & SKALSKI 1998). So umfangreich
dieser fossile Nachweis aus dem Eozän auch ist, für die
Datierung der Stammlinien der Lepidoptera ist er nur
bedingt geeignet, da zu dieser Zeit die Großgruppen der
Lepidoptera bereits existierten (vgl. Abb. 25). Viele
Einschlüsse im Baltischen Bernstein zeigen Lepidoptera,
die in ihrer Gestalt zu heutigen Arten so ähnlich sind,
dass sie sogar rezenten Gattungen zugeordnet werden
können, soweit entsprechende Merkmale sichtbar sind
(vgl. z. B. NAUMANN et al. 1999 für Zygaenidae).

Eine weitere Möglichkeit, Stammbäume zu datieren,
bieten die molekularen Uhren (ZUCKERKANDL & PAU-
LING 1965). Sie werden benutzt, um den Zeitpunkt der
Aufspaltung zweier Arten von einem gemeinsamen Vor-
fahren zu bestimmen und um die Evolutionsdauer abzu-
schätzen. Ihr Takt wird durch die Mutationen in der
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Tab. 6: Bedeutende Fossilien (nach KRISTENSEN & SKALSKI 1998; GRIMALDI & ENGEL
2005, verändert).

1. Archaeolepis mane aus England, Dorset (WHALLEY 1985)

2. Acht Taxa aus Deutschland, Grimmen (AHNSORGE 2002)

3. Auliepterix, Eolepidopterix, Karataunia, Paleolepidopterix, Protolepis aus Ka-
sachstan, Karatau (KOZLOV 1989; RASNITYSYN 1983)

4. Auliepterix minima, Mongolei; Undopterix sukatshevae aus Russland, Sibirien
(SKALSKI 1979)

5. Daiopterix olgae und D. rasnitsyni aus Russland, Transbaikal (SKALSKI 1984)

6. Gracilepterix pulchra, Parasabatinca caldasae, Undopterix carirensis aus Brasi-
lien, Santana Formation (MARTINS-NETO & VULCANO 1989)

7. Parasabatinca aftimacrai, Libanesischer Bernstein (WHALLEY 1978)

8. Micropterix pervetus, Burmesischer Bernstein (COCKERELL 1919)

9. Glossata Larve, Libanesischer Bernstein (GRIMALDI 1996, 1999)

10. Glossata Imago, Burmesischer Bernstein (GRIMALDI et al. 2002)

11. Glossata Larve, Kanadischer Bernstein (MACKAY 1970)

12. Lophocorona-ähnliche Motte, Sibirischer Bernstein (KRISTENSEN & SKALSKI 1998)

13. Mnesarchaea-ähnliche Motte, Sibirischer Bernstein (SKALSKI 1976)

14. Blattminen von Nepticuliden aus den USA, Dakota Formation (LABANDEIRA et
al. 1994)

15. Blattminen von Gracillariiden aus den USA, Dakota Formation (LABANDEIRA et
al. 1994)

16. Zahlreiche Fossilien, Baltischer Bernstein (SKALSKI 1990)

17. Praepapilio, Riodinella aus den USA, Green River Formation (DURDEN & ROSE
1978)



DNS-Sequenz vorgegeben und je mehr Mutationen vor-
liegen, desto länger ist die Entwicklungszeit einer
Stammlinie. Schwierig ist es jedoch, die Mutationsrate
zu bestimmen und damit die Ganggeschwindigkeit der
Uhr zu kalibrieren, da die Mutationsrate sowohl zwi-
schen verschiedenen Proteinen als auch zwischen ver-
schiedenen Arten variieren kann (AYALA 1997). Vor-
raussetzung, um die Mutationsrate der DNS als Zeitmaß
nutzen zu können ist jedoch, dass zumindest einige weni-
ge Fossilien in der jeweiligen Organismengruppe zur Ka-
librierung zur Verfügung stehen (DOUZERY et al. 2003).

Molekulare Uhren wurden bereits mehrfach ver-
wendet, um das Alter einzelner Teilgruppen der Lepi-
doptera zu ermitteln, wobei die Ergebnisse zum Teil wi-
dersprüchlich zu bestehenden Hypothesen sind. So wird
basierend auf molekularen Uhren für die Rhopalocera
ein deutlich älterer Ursprung, vor etwa 100 Millionen
Jahren in der Kreidezeit (NAZARI et al. 2007) sowie für
die Nymphalidae, einer Teilgruppe Rhopalocera, ein
Alter von mehr als 70 Millionen Jahren errechnet
(WAHLBERG 2006).

Artbildung durch Hybridisierung

Fast alle phylogenetischen Hypothesen, die gegen-
wärtig in der Zoologie Bestand haben, beruhen auf der
Annahme, dass neue Arten durch die Aufspaltung einer
Stammart in zwei Tochterarten entstehen. Dass neue,
sich sexuell fortpflanzende Tierarten durch Hybridisie-
rung entstehen, wurde bislang abgelehnt (MAYR 2005).
Allerdings konnten SALAZAR et al. (2005) und MAVÁ-
REZ et al. (2006) zeigen, das die in Kolumbien vorkom-
mende Art Heliconius heurippa (HEWITSON, 1853) ein
Hybrid aus den Arten H. cydno (DOUBLEDAY, 1847) und
H. melpomene (LINNAEUS, 1758) ist. H. heurippa hat ei-
ne zu H. cydno und H. melpomene intermediäre Flügel-
zeichnung. Den Autoren gelang die Kreuzung der bei-
den letztgenannten Arten, und schon nach zwei Gene-
rationen zeigte die Hybridart die für H. heurippa charak-
teristische Flügelzeichnung.

Erzwungene Kreuzungsversuche weiblicher H. heu-
rippa mit männlichen H. cydno und H. melpomene mis-
langen und männliche H. heurippa paarten sich 10 x
mehr mit H. heurippa-Weibchen als mit den Weibchen
von H. cydno und H. melpomene. Hatten die Falter bei
der Paarung freie Wahl, erfolgten Kreuzungen zwischen
H. heurippa undH. cydno zu weniger als 10%, sowie zwi-
schen H. heurippa und H. melpomene zu weniger als
25%. Diese assortative Paarung, in Kombination mit
geographischer Isolation von H. cydno und postzygoter
Isolation von H. melpomene beförderten die Artbildung
von H. heurippa durch homoploide Hybridisierung.
MALLET et al. (2007) bestätigen diese Ergebnisse und

weisen darauf hin, dass in der Gattung Heliconius
26-29% der Arten in freier Natur interspezifische Hy-
briden hervorbringen.

Dass Hybridisierung bei Schmetterlingsarten in der
Natur möglicherweise häufiger vorkommt, als bislang
angenommen, deuten auch Ergebnisse an europäischen
Rhopalocera (GUILLAUMIN & DESCIMON 1976) sowie
nordamerikanischen Papilio (SPERLING 1990) an.

Ausblick

Ein Meilenstein in der gegenwärtigen Erforschung
der Evolution der Schmetterlinge ist die Bewilligung
von Finanzmitteln durch die National Science Founda-
tion in den USA (Assembling the Tree of Life 2005;
MITTER & WELLER 2006). Im Rahmen dieses Projektes
werden 24 Kerngene (18kb) von 250 Exemplaren aus
126 Familien der Lepidoptera sequenziert und mittels
Analyse dieser Daten Stammbäume berechnet. Die Er-
gebnisse dieser Forschungsarbeiten dürfen mit Span-
nung erwartet werden, versprechen sie doch die Auflö-
sung vieler noch ungeklärter Verwandtschaftsverhält-
nisse innerhalb der Lepidoptera und möglicherweise las-
sen sie die eine oder andere bestehende Hypothese in
einem neuen Licht erscheinen.

So groß und wichtig dieses Forschungsprojekt auch
sein mag, es nimmt sich bescheiden aus im Vergleich zu
der riesigen Anzahl jener Arten, die mit der flüchtigen
Beschreibung einiger weniger morphologischer Merk-
male und der Vergabe eines Namens lediglich in die wis-
senschaftliche Literatur eingeführt worden sind und
über die, abgesehen von der Herkunft der Typenexem-
plare, nichts weiter bekannt ist sowie die nur schätzbare
Anzahl jener Arten, die der Wissenschaft noch gänzlich
unbekannt sind. In der Einleitung wurde gezeigt, dass
ihre Erforschung noch Jahrhunderte in Anspruch neh-
men wird. Die Beispiele des Birkenspanners Biston betu-
laria und des Blutströpfchens Zygaena ephialtes mögen
veranschaulicht haben, wie viele interessante Aspekte
die Erforschung einer einzigen Art zutage fördern kann
und dass der daraus erzielte Erkenntnisgewinn weit über
das, was eine Art an sich betrifft, hinausgehen kann.

Und die Omiodes-Arten auf Hawaii? Bereits ZIMMER-
MAN (1958) erwähnt, dass die 23 auf Hawaii endemi-
schen Omiodes-Arten stark von fremdländischen Parasi-
toiden befallen werden und aufgrund dessen viele dieser
Arten nur noch sehr selten gefunden werden. Von den
fünf Arten, die innerhalb der letzten 1.400 Jahre auf den
von den Polynesiern eingeführten Bananen evolvierten,
gelten O. euryprora, O. fullawayi, O. meyrickii und O.
musicola als ausgestorben (HAINES et al. 2004). Sollten
diese Arten nicht wieder entdeckt werden, wird die ein-
gehende Erforschung einer der jüngsten bekannten Ra-
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diationen der Lepidoptera nicht mehr möglich sein. Je-
nen Biologen, die sich mit welchem Thema auch immer
der Erforschung der Lepidoptera widmen, sollte es daher
ein besonderes Bedürfnis sein, sich für den Erhalt der Ar-
tenvielfalt der Lepidoptera einzusetzen.

Zusammenfassung

Die Evolution der Lepidoptera wird anhand pub-
lizierter Beispiele beschrieben. Es wird auf das große
Vermehrungspotential (Plodia interpunctella (HÜBNER,
1813)) und die Veränderlichkeit von Arten (Biston be-
tularia (LINNAEUS, 1758), Zygaena ephialtes (LINNAEUS,
1767)) eingegangen, um das Wirken der natürlichen
Selektion zu veranschaulichen. Dabei stehen der Indus-
triemelanismus des Birkenspanners sowie die Vererbung
phänotypischer Merkmale bei Zygaena ephialtes nach
den Mendelschen Regeln und die Bildung Müllerscher
Mimikry im Mittelpunkt. Zwei Beispiele sehr junger
Artbildungsprozesse werden beschrieben: die Radiation
in der Gattung Omiodes GUENÉE, 1854 auf Hawaii in-
nerhalb der letzten 1.400 Jahre sowie die Entstehung
von Wirtspflanzenrassen bei Ostrinia nubilalis (HÜBNER,
1796) innerhalb der letzten 500 Jahre. Am Beispiel der
Evolution der Mundwerkzeuge wird die Stammbaumre-
konstruktion der Lepidoptera erläutert und darauf auf-
bauend die Datierung einzelner Evolutionsereignisse
mit Fossilien und molekularen Uhren dargestellt. Be-
ruhte die zoologische Evolutionsforschung bislang aus-
schließlich auf der Annahme, dass neue Arten durch die
Aufspaltung einer Stammart in zwei Tochterarten ent-
stehen, weisen neue Forschungsergebnisse über Helico-
nius KLUK, 1802 auch auf Artbildung durch homoploide
Hybridisierung hin. Es wird nachgewiesen, dass die Er-
forschung der Schmetterlinge noch mehrere Jahrhun-
derte in Anspruch nehmen wird, um die meisten der auf
der Erde lebenden Arten zu entdecken und ihre Lebens-
weise kennen zu lernen, während durch die Tätigkeit
des Menschen die Existenz vieler Arten bereits stark ge-
fährdet ist und einige für die Wissenschaft besonders in-
teressante Arten bereits als ausgestorben gelten.
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Einleitung

Ameisen (Formicidae) gehören weltweit zu den am
weitesten verbreiteten und ökologisch erfolgreichsten
Landtieren. Sie treten in nahezu allen terrestrischen
Lebensräumen auf und spielen in fast allen Ökosyste-
men eine wichtige Rolle, von den Regenwäldern Süd-
amerikas und afrikanischen Savannen bis hin zu den
Nadelwäldern der nördlichen Hemisphäre. Nach einer
viel zitierten Schätzung stellen sie in tropischen Regen-
wäldern gemeinsam mit den Termiten rund 1/4 der tie-
rischen Biomasse, und auch aus den Mischwäldern ge-
mäßigter Breiten sind sie als Räuber kleiner Wirbelloser
und Beutetiere für größere Insekten und viele Wirbel-
tiere nicht wegzudenken (WILSON 1971; HÖLLDOBLER
& WILSON 1990).

Der evolutionäre Erfolg von Ameisen hat seine Ur-
sache sicherlich in ihrem außergewöhnlichen Sozial-
verhalten. Im Gegensatz zu den meisten anderen Tier-

arten leben Ameisen immer in Gruppen zusammen.
Einzige Ausnahme hiervon ist die kurze Phase der Ko-
loniegründung durch Jungköniginnen. „Ameisenstaa-
ten“ bestehen je nach Art aus einer oder mehreren Kö-
niginnen und Dutzenden, Tausenden oder sogar Millio-
nen von Arbeiterinnen (Abb. 1). Sie sind durch eine
effiziente Arbeitsteilung gekennzeichnet, in der die Kö-
niginnen Eier legen und die Arbeiterinnen die Brut der
Königinnen aufziehen, sie mit Nahrung versorgen, das
Nest gegen Feinde verteidigen und selbst zeitlebens
meist keine Nachkommen produzieren. Männliche Tie-
re spielen im sozialen Leben dieser Staaten nur eine ge-
ringe Rolle: sie beteiligen sich nicht an den Arbeiten
im Nest und sterben kurz nach der Paarung mit den
Jungköniginnen. Ihr Sperma wird aber über Jahre oder
sogar Jahrzehnte in einer Samentasche (Receptaculum
seminis) im Hinterleib der Königin aufbewahrt und
kann noch 20 oder 25 Jahre nach der Paarung Eier be-
fruchten.

Ameisen und ihre Evolution

J . H E I N Z E

Abstract: The evolution of ants. Ants (Formicidae) are among the greatest successes in animal evolution. They are nearly ubi-
quitous and play a dominant role in almost all terrestrial ecosystems, from tropical rainforests to the tundra-taiga ecotone. One
obvious reason for their evolutionary triumph is sociality: all ants live in societies, which are characterized by a seemingly perfect
division of labour between reproductives (queens) and non-reproductives (workers). Aim of this paper is to give a short overview
on two aspects of ant evolution: the evolutionary mechanisms underlying the origin of cooperation and apparent altruism in so-
cial insects in general and the course of the diversification of ants during the last 100 million years as reflected in the fossil record.

Today most evolutionary biologists agree that the origin of animal societies with sterile castes is explained by “inclusive fitness
theory“ (HAMILTON 1964), according to which “genes for altruistic behaviour“ can spread in a population when an individual in-
stead of reproducing helps a relative and in this way significantly increases the number of the relative’s offspring. Relatedness and
the costs and benefits of helping therefore play a fundamental role in the evolution of non-reproducing workers. The importance
of inclusive fitness is nicely documented by the dynamics of kin conflicts, which under certain circumstances govern the life in
insect societies.

Haplodiploid sex determination, i.e., the development of unfertilised eggs to males and of fertilised eggs to females, has long been
considered to be one of the driving forces in the multiple convergent evolution of sociality in the Hymenoptera. However, its role
and the importance of the resulting relatedness asymmetries are currently questioned, and other characters of aculeate Hy-
menoptera, such as the occurrence of a strong sting in females, intensive maternal brood care, and nest provisioning might have
been more decisive in the early evolution of social bees, wasps, and ants.

The oldest known ant fossils are from 100 million year old Cretaceous amber, and according to a recent phylogenetic analysis the
origin of the monophylum Formicidae may date back as far as the middle Jurassic. Ants were much less abundant during these
early periods than they are today. Their diversification and radiation is assumed to have taken speed with the advance of the an-
giosperms and respective herbivorous invertebrates that became available as prey for predatory ants, and the evolution of tropho-
biotic interactions with plant-sap feeding insects.

Key words: Ants, social evolution, inclusive fitness, radiation, haplodiploidy.
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Beim Betrachten des störungsfreien Verkehrs auf ei-
ner Ameisenstraße, des fließbandartigen Blatttransports
durch Blattschneiderameisen oder der sorgfältig aufei-
nander abgestimmten Brutpflege im Nest wird klar, dass
ein reibungsloses Zusammenleben so vieler Individuen
gut ausgeprägte Mechanismen der Kommunikation vor-
aussetzt. Ameisen verständigen sich durch chemische
Signale (Pheromone), die an den unterschiedlichsten
Stellen des Körpers in speziellen Drüsen hergestellt wer-

den. Manche Pheromone markieren Nest, Territorium
oder den Weg zur Futterquelle, andere dienen der Alar-
mierung der Nestgenossinnen oder sind Erkennungssig-
nal der Königin (HÖLLDOBLER & WILSON 1990).

Trotz der scheinbaren Harmonie im Staat können
einzelne Individuen unterschiedliche Interessen haben,
was die Aufteilung der Reproduktion oder die Aufzucht
von weiblichen und männlichen Geschlechtstieren be-
trifft. Dadurch kommt es zu Konflikten zwischen der
Königin und den Arbeiterinnen, zwischen Königinnen
und auch innerhalb der Arbeiterinnenschaft. Sie äu-
ßern sich gelegentlich in offener Aggression (Abb. 2),
in der Ausbildung von Dominanzhierarchien und im
Fressen von Eiern und Brut und bestimmen maßgeblich
die Struktur des Staates, der oft von gegenseitiger Kon-
trolle, Manipulation und Gegenmanipulation geprägt
ist (HEINZE et al. 1994; BOURKE & FRANKS 1995; CRO-
ZIER & PAMILO 1996; HEINZE 2004; RATNIEKS et al.
2006).

Die Rolle von Ameisen in Ökosystemen, ihre Ar-
tenvielfalt und die Mechanismen, die ihrer Arbeitstei-
lung und ihrer leistungsfähigen Kommunikation zugrun-
de liegen, werden seit langem gründlich von Wissen-
schaftlern untersucht. Genauso intensiv wird aber auch
die Entstehung ihrer Kooperation untersucht, denn hier
bestehen augenscheinliche Parallelen zwischen den
Ameisen und anderen sozialen Insekten einerseits und
andererseits den wenigen Wirbeltieren, die in koopera-
tiven Gruppen zusammenleben – inklusive des Men-
schen. Ob diese Ähnlichkeiten rein zufällig sind oder
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Abb. 1: Labornest
einer

nordamerikanischen
Leptothorax-Art mit

Arbeiterinnen,
Königin (auf dem
Bruthaufen in der

Mitte des Nests), einer
geflügelten

Jungkönigin (teilweise
von einer Arbeiterin
verdeckt) und Larven.
Natürliche Kolonien
umfassen ebenfalls

nur wenige Dutzend
Individuen.

Abb. 2: Aggressive
Interaktionen im
Ameisenstaat. Im

oberen Bild schlägt
eine dominante

Leptothorax-
Arbeiterin (links) eine

sich subordinat
duckende Arbeiterin
mit ihren Antennen,

im unteren Bild (Foto:
K. Kolmer) versuchen
zwei Pachycondyla-
Königinnen, sich
gegenseitig zu

stechen. Aggressive
Interaktionen führen
zur Ausbildung von
Hierarchien im Staat,

in denen die
ranghohen Individuen

ihre Interessen auf
Kosten der

rangniederen
Individuen

durchsetzen.



von den gleichen, grundlegenden Mechanismen der
Evolution bedingt werden, kann nur die genaue Analy-
se der Entstehung und Aufrechterhaltung der Koopera-
tion bei Tieren beantworten. Die hierbei zentrale Frage
nach dem Ursprung von Ameisenstaaten beinhaltet
zwei Aspekte, nämlich zum einen den der evolutions-
biologischen Prozesse, die eine Zusammenarbeit zwi-
schen an sich egoistischen Individuen und die Aufgabe
ihrer Autonomie überhaupt möglich gemacht haben,
zum anderen den der tatsächlichen Vorgänge bei der
Evolution von einzeln lebenden Vorfahren zu modernen
Ameisenstaaten. Beide Aspekte sollen im Folgenden
näher untersucht werden.

Egoistische Gene
für altruistisches Verhalten

Fast ausnahmslos stimmen Biologen darin überein,
dass DARWINs Evolutionstheorie und die darauf aufbau-
enden Theorien des „Neodarwinismus“ die Entstehung
der vielfältigen Erscheinungsformen und Merkmale von
Lebewesen am besten erklären (z. B. FUTUYMA 2005,
KUTSCHERA 2006). Nach DARWIN (1859) konkurrieren
Individuen miteinander ständig um Nahrung, Wasser,
Schlafplätze und Paarungspartner, und sie müssen mit
Krankheitserregern und Räubern fertig werden. Diejeni-
gen, die in diesem „Kampf ums Dasein“ („struggle for li-
fe“, DARWIN 1859) auf Grund besonderer genetischer
Merkmale erfolgreicher sind als andere, können mehr
Nachkommen produzieren und damit auch mehr Ko-
pien ihrer Gene in die nächste Generation vererben.
Auf Dauer setzen sich somit diejenigen Gene in der
Evolution durch, die den Organismus am besten an die
Umwelt und den Konkurrenzkampf angepasst sein las-
sen. DAWKINS (1976) beschreibt dies mit seiner Meta-
pher des „egoistischen Gens“.

Für Gene, die zu aufopferndem (altruistischen) oder
gar selbstmörderischem Verhalten führen, wie etwa zum
Stich der Honigbiene oder zur Explosion der sekretge-

füllten Arbeiterinnen der tropischen Ameise Campono-
tus saundersi, scheint in DARWINs Evolutionstheorie
kein Platz zu sein. Wie sollten sich denn Gene durchset-
zen, die bewirken, dass eine Ameisenarbeiterin sich
nicht fortpflanzt, sondern für den Staat umbringt? Ob-
wohl bereits DARWIN (1859) einen möglichen Ausweg
aus diesem vermeintlichen Dilemma der Evolutionsbio-
logie skizziert hatte, wurde die Entstehung von Koope-
ration und Altruismus bei Tieren noch lange im Sinne
LORENZ’ (1963) „Selektion zumWohl der Art“ interpre-
tiert. Erst in den 60er Jahren machten WILLIAMS (1966)
und andere Evolutionsbiologen deutlich, dass diese Vor-
stellungen nicht haltbar sind und die dauerhafte Entste-
hung von Kooperation und Altruismus nicht erklären
können.

Einfacher und korrekter lassen sich solche Phänome-
ne vom Standpunkt „egoistischer Gene“ aus verstehen.
Für ein Gen in einem Organismus macht es keinen Un-
terschied, ob seine Kopien über die direkten Nachkom-
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Abb. 3: Versinnbildlichung der „inclusive fitness theory“
HAMILTONs (1964). Anstatt selbst zwei Eier zu legen und zu
erwachsenen Nachkommen heranzuziehen, hilft das linke
Individuum einer Verwandten und führt dazu, dass sie
zusätzlich zu ihren zwei Nachkommen sechs weitere
produzieren kann. Ein solches, vermeintlich altruistisches
Verhalten kann sich ausbreiten, wenn die Kosten der Hilfe (C)
kleiner sind als der mit dem Verwandtschaftsgrad r
gewichtete Nutzen (B): C < rB.

Abb. 5: Ameise im baltischen Bernstein. Foto: S. Buchhauser.

Abb. 4: Verwandtschaftsgrade, die sich aus der
Haplodiploidie der Hymenopteren ergeben. Ein
Hymenopterenweibchen ist mit seinen eigenen
Nachkommen weniger eng verwandt (r = 0.5) als
mit einer Schwester (r = 0.75).



men des Organismus oder indirekt über die Nachkom-
men naher (Bluts)Verwandter weitergegeben werden
(HAMILTON 1964). Nehmen wir an, eine besondere Gen-
variante (Allel) an einem bestimmten Genort führe da-
zu, dass ein Individuum auf eigene Nachkommen verzich-
tet, stattdessen aber einem Verwandten bei der Brutauf-
zucht hilft und dadurch die Anzahl der Nachkommen des
Verwandten erhöht. Ein solches Allel kann sich erfolg-
reich in der Population ausbreiten, wenn in den, durch
die Hilfe entstandenen, zusätzlichen Nachkommen mehr
Kopien des Allels vorhanden sind als in den eigenen
Nachkommen des Helfers vorhanden gewesen wären. Für
die erfolgreiche Entstehung dieses vermeintlich altruisti-
schen Verhaltens muss daher die UngleichungC < r B er-
füllt sein, wobei C für die Kosten der Hilfe steht (Anzahl
der direkten Nachkommen, die nicht produziert werden),
B für den Nutzen der Hilfe (Anzahl der durch die Hilfe
vom Empfänger der Hilfe produzierten Nachkommen)
und r für die Verwandtschaft zwischen Helfer und Emp-
fänger (Abb. 3). Die Verwandtschaft ist wiederum ein
Maß für die Wahrscheinlichkeit, dass beide Individuen
von gemeinsamen Vorfahren abstammungsidentische
Kopien des Allels erhalten haben. Was auf der Ebene des
Individuums wie Altruismus aussieht, ist auf der Ebene
der Gene tatsächlich eine Möglichkeit der indirekten,
egoistischen Ausbreitung.

Es mag eingewandt werden, dass diese Theorie der
Verwandtenselektion (HAMILTON 1964) zwar tadellos
auf dem Papier funktioniert, bisher aber noch kein ein-
ziges „Gen für altruistisches Verhalten“ identifiziert
worden ist. Dies wird vermutlich auch so bleiben, denn
genauso wenig, wie es das eine Gen für Aggression, für
Intelligenz oder für den Stoffwechsel gibt, wird auch das
komplexe Verhalten von Arbeiterinnen sozialer Insek-
ten von Dutzenden oder Hunderten von Genen beein-
flusst. Die erfolgreiche Züchtung von Haustieren mit
besonderen Eigenschaften zeigt aber, dass auch komple-
xe Merkmale, die von vielen und bislang nicht einzeln
ansprechbaren Genen bestimmt werden, eine erbliche
Basis haben können und durch entsprechende Selek-
tionsdrücke verstärkt oder abgeschwächt werden. Das
Bild des „Gens für Altruismus“ ist daher ebenso eine
Metapher wie das des „egoistischen Gens“, um nur
schwer in exakte Worte zu fassende, populationsgeneti-
sche Vorgänge zu beschreiben.

Theoretisch könnte Altruismus auch zwischen Indi-
viduen entstehen, die nicht miteinander verwandt sind,
aber durch Zufall in einem Altruismus-Gen (oder Gen-
Komplex) übereinstimmen (HAMILTON 1964). DAWKINS
(1976) beschrieb dies anschaulich als „Grüner-Bart-Ef-
fekt“. Individuen mit einem besonderen Erkennungs-
merkmal, in DAWKINS’ Beispiel eben einem grünen Bart,
verzichten auf die eigene Fortpflanzung und helfen ande-

ren Grünbärtigen. Dadurch wird die Häufigkeit des Al-
lels für grüne Bärte in der Population ansteigen. Aller-
dings ist der genetische Egoismus dieses Allels mit Kos-
ten für alle anderen Gene im Genom des Helfers verbun-
den, da sie in den Nachkommen eines unverwandten
Grünbärtigen nur mit einer geringeren Wahrscheinlich-
keit in abstammungsidentischen Kopien vorliegen als in
den direkten Nachkommen des Helfers. Durch die sich
dadurch ergebenden Konflikte innerhalb des Genoms
sollten Grüne-Bart-Allele rasch wieder verschwinden.
Sind Helfer und Empfänger jedoch miteinander ver-
wandt, so liegen alle Gene des Helfers mit der gleichen
Wahrscheinlichkeit in abstammungsidentischen Kopien
im Empfänger vor und intragenomische Konflikte blei-
ben aus. Ohne eine Verwandtschaftsbeziehung zwischen
dem Helfer und dem Empfänger der Hilfe kann ein Ver-
zicht auf die eigene Reproduktion in der Evolution auf
Dauer nicht bestehen (FOSTER et al. 2006).

Es ist einleuchtend, dass Altruismus-Gene einen Or-
ganismus nicht in jeder Situation gleichermaßen beein-
flussen dürfen, denn sonst würden alle Verwandten ver-
suchen, sich gegenseitig zu helfen und niemand würde
sich mehr fortpflanzen. Vielmehr muss sich der gleiche
Genotyp unter unterschiedlichen Umweltbedingungen
zum Helfer oder zum Empfänger der Hilfe entwickeln
können. Die Kastendifferenzierung bei sozialen Insekten
ist tatsächlich eines der besten Beispiele für eine solche
„phänotypische Plastizität“ (WEST-EBERHARD 2003): be-
fruchtete Eier, die sich zu Königinnen oder Arbeiterin-
nen entwickeln, unterscheiden sich meist nicht in ihrer
genetischen Ausstattung, sondern nur darin, welche Ge-
ne zu welchem Zeitpunkt angeschaltet sind und welche
nicht. Untersuchungen an Larven von Honigbienen,
Hummeln und Termiten zeigen, dass in der sensitiven
Phase der Kastendetermination unter anderem regulato-
rische Gene und Gene für Stoffwechselenzyme unter-
schiedlich stark aktiv sind (EVANS & WHEELER 2000;
SCHARF et al. 2003; PEREBOOM et al. 2005). Ob eine
weibliche Larve zur Jungkönigin oder zur Arbeiterin he-
ranwächst, wird durch Umwelteinflüsse, wie Temperatur
und Nahrungsverfügbarkeit, und durch das Vorhanden-
sein ein Königin bestimmt. Bei den meisten Arten ent-
stehen Jungköniginnen erst dann, wenn der Staat eine
bestimmte Größe erreicht hat und es ausreichend Arbei-
terinnen gibt, um die Brut der Königin zu versorgen.

Haplodiploidie und
Verwandtenselektion

Der Verwandtschaftsgrad r ist einer der drei Fakto-
ren in HAMILTONs Ungleichung C < rB, die die Evoluti-
on von Kooperation und altruistischem Verhalten be-
schreibt. Hilfe kann sich bei einem entsprechend güns-
tigen Kosten-Nutzen-Verhältnis auch bei niedriger Ver-
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wandtschaft auszahlen. Falls ein Weibchen keinen Paa-
rungspartner oder keine Nistmöglichkeit findet und
kein enger Verwandter in seiner Nähe ist, so kann es
Kopien der eigenen Gene immer noch besser dadurch
indirekt verbreiten, dass es einer Cousine bei der Burt-
aufzucht hilft, als wenn es gar nichts tut. Ein hoher Ver-
wandtschaftsgrad erleichtert aber die Entstehung von
Altruismus.

Bei den meisten staatenbildenden Insekten, nämlich
den sozialen Hymenopteren (Bienen, Wespen und
Ameisen) liegen besonders enge Verwandtschaftsver-
hältnisse zwischen Schwestern vor. Dies ist auf die ha-
plodiploide Geschlechtsbestimmung zurückzuführen:
Männchen entstehen aus unbefruchteten Eiern, sind ha-
ploid und vererben ihren einen Chromosomensatz kom-
plett an ihre Töchter. Weibchen entstehen aus befruch-
teten Eiern, sind diploid und geben nur die Hälfte ihrer
Gene an ihre Nachkommen weiter. Schwestern stimmen
daher in 50 % ihrer von der Mutter geerbten Gene und
in 100 % der väterlichen Gene überein (Abb. 4). Im
Mittel ergibt sich somit eine Übereinstimmung von
75 %, d. h. ein Verwandtschaftsgrad r von 0.75. Im Ge-
gensatz dazu beträgt der Verwandtschaftsgrad von Ge-
schwistern beim Menschen und anderen Tieren, bei de-
nen sowohl Männchen wie Weibchen diploid sind, nur
0.5.

Die speziellen Verwandtschaftsverhältnisse bei Hy-
menopteren und die sich darüber hinaus aus der Haplo-
diploidie ergebenden Phänomene, wie etwa, dass Männ-
chen keine Söhne und keine Väter haben, spielen in
Überlegungen zu Konflikten in Insektenstaaten eine
wichtige Rolle. Welche Bedeutung der Haplodiploidie
in der Evolution und Aufrechterhaltung und Strukturie-
rung von Insektenstaaten zukommt, ist aber nicht ein-
deutig geklärt (REEVE 1993; JAFFE 2001; KORB & HEIN-
ZE 2004). Wegen der Haplodiploidie ist ein
Hymenopterenweibchen mit seinen eigenen Nachkom-
men zu r = 0.5 verwandt, also weniger eng als mit seinen
Schwestern (r = 0.75; Abb. 4). Scheinbar kann es daher
Kopien seiner Gene besser dadurch verbreiten, dass es
als Arbeiterin auf die eigenen Nachkommen verzichtet
und seiner Mutter, der Königin, bei der Aufzucht zusätz-
licher, fortpflanzungsfähiger Schwestern (Jungkönigin-
nen) hilft. Hierin wird gelegentlich die Ursache dafür
gesehen, dass Sozialverhalten bei Haplodiploiden mehr
als zehnmal unabhängig voneinander entstanden ist, bei
Tieren mit anderen Mechanismen der Geschlechtsbe-
stimmung – darunter Termiten und Nacktmullen – aber
nur fünf- oder sechsmal. Leider ist diese nahe liegende
Erklärung in mehrfacher Hinsicht zu oberflächlich. Zum
einen sind die dargestellten Verwandtschafts-
verhältnisse nur für Staaten mit einer einzigen Königin
(Monogynie), die sich nur mit einem Männchen ge-

paart hat (Monandrie), gültig. Vor allem bei Ameisen
kommen aber sehr häufig Staaten mit vielen Königin-
nen vor (Polygynie), und bei einigen sozialen Insekten,
beispielsweise Honigbienen, Blattschneider- und Wan-
derameisen, paaren sich die Königinnen mit mehreren
Männchen (Polyandrie). Zum anderen haben wir die
Rechnung ohne die männlichen Tiere aufgestellt. Mit
ihren Brüdern sind Hymenopterenweibchen nur zu 0.25
verwandt, und wenn die Königin gleich viele Söhne wie
Töchter produziert, mittelt sich die Verwandtschaft zwi-
schen Arbeiterinnen und ihren Geschwistern zu 0.5.
Der vermeintliche Vorteil aus der Haplodiploidie geht
dadurch verloren.

Der erste Einwand kann teilweise dadurch entkräf-
tet werden, dass Polygynie und Polyandrie vielleicht ab-
geleitete Merkmale sind, die erst sekundär und lange
nach der eigentlichen Staatenbildung entstanden sind.
Haben Arbeiterinnen im Lauf der Evolution monogyner
und monandrischer Staaten erst einmal die Fähigkeit,
sich zu paaren und befruchtete Eier zu legen, verloren,
dann können sie ihre Fitness auch dann nur noch durch
die Aufzucht der weiblichen Nachkommen der Königin
erhöhen, wenn sich diese mehrfach verpaart haben soll-
te. Polygynie und Polyandrie sind tatsächlich mehrfach
unter besonderen Lebensbedingungen aus Monogynie
und Monandrie entstanden, während eine Rückkehr zu
den ursprünglichen Verhältnissen eher selten vor-
kommt (HEINZE & FOITZIK, Manuskript). Polygynie
scheint begünstigt zu sein, wenn die Überlebenswahr-
scheinlichkeit von Jungköniginnen bei der solitären
Koloniegründung gering ist. In Gegenden mit langen,
kalten Wintern, wie beispielsweise in Nordskandina-
vien oder Ostsibirien, sind die meisten Ameisenarten
polygyn, und neue Kolonien entstehen durch Abspal-
tung von Königinnen und Arbeiterinnen aus etablier-
ten Kolonien (HEINZE 1993).

Arbeiterinnen könnten die niedrige Verwandtschaft
zu den Brüdern prinzipiell ausgleichen, indem sie unbe-
fruchtete Eier zu eigenen Söhne heranziehen. Bei den
meisten Bienen, Wespen und Ameisen können sich Ar-
beiterinnen zwar nicht paaren und daher auch keine
Töchter aus befruchteten Eiern produzieren, sie haben
aber Ovarien und können aus unbefruchteten Eier Söh-
ne aufziehen. Dennoch durchbrechen Arbeiterinnen
nur bei wenigen Arten das reproduktive Monopol der
Königin (HAMMOND & KELLER 2004; HEINZE 2004).
Hier gilt erneut, dass die heutige Situation vielleicht
nicht die Verhältnisse bei der Entstehung von Insekten-
staaten widerspiegelt. Damit die aus der Haplodiploidie
resultierenden asymmetrischen Verwandtschaftsver-
hältnisse die Evolution der Staatenbildung fördern
konnten, müssten einzelne, vielleicht ungepaart geblie-
bene Weibchen vorzugsweise männliche Nachkommen,
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Weibchen, deren erste Töchter ihnen als Arbeiterinnen
halfen, aber weibliche Nachkommen produziert haben.

In den Diskussionen darüber, welche Kräfte die Evo-
lution der Staatenbildung bei Hymenopteren vorange-
trieben haben, sind in den letzten Jahren verstärkt öko-
logische Faktoren an die Stelle der Haplodiploidie ge-
treten, Faktoren, die letztlich das Verhältnis von Kosten
und Nutzen in HAMILTONs Ungleichung bestimmen.
Insbesondere sind hier das Vorhandensein eines stabilen
Nests für die Brut und die Vorteile, die sich aus der Ar-
beitsteilung zwischen einem Individuum, das im siche-
ren Nest die Brut bewacht, und einem anderen, das
Nahrung herbeischafft, zu nennen. Die Betonung von
Kosten und Nutzen der Hilfe unabhängig von der Höhe
des Verwandtschaftsgrads erleichtert es, die Entstehung
von Tierstaaten auch bei Organismen zu erklären, die
nicht haplodiploid sind. Hierzu gehören die Termiten,
die immerhin die älteste und neben den Ameisen er-
folgreichste Gruppe sozialer Insekten sind. Frühe Versu-
che, bei Termiten aufgrund von Inzuchtzyklen oder ge-
netischen Besonderheiten der Geschlechtschromoso-
men Verwandtschaftsasymmetrien wie bei den haplo-
diploiden Bienen, Wespen und Ameisen nachzuweisen,
durch die Geschwister untereinander enger verwandt
gewesen wären als Eltern mit den Nachkommen, schlu-
gen letztlich fehl (CROZIER & LUYKX 1985). Die Vorfah-
ren der Termiten lebten vermutlich in Familien-
verbänden in verrottenden Holzstücken, die ihnen
gleichzeitig als Nest und Nahrung dienten. Unter die-
sen Bedingungen war es günstiger, im sicheren Nest zu
verbleiben und Verwandten bei der Aufzucht der Nach-
kommen zu helfen, als auszuwandern und sich ein eige-
nes Nest und einen Paarungspartner zu suchen.

Auch bei solitär lebenden Wespen und Bienen sind
stabile Nester und Brutpflege weit verbreitet. Hinzu
kommt, dass Weibchen über einen Wehrstachel verfü-
gen, mit dem sie ihre Brut verteidigen können. Solitäre
Hymenopteren verfügen damit in Ökologie und Verhal-
ten über einige Voraussetzungen, die den Übergang zur
Staatenbildung erleichtert haben könnten. Vorteile aus
der Haplodiploidie, die sich für die Helfer aus der oben
geschilderten Konzentration mancher Weibchen auf die
Produktion von Töchtern ergaben, könnten die Evolu-
tion von Insektenstaaten zusätzlich beschleunigt haben.

Von solitär zu sozial

War die Frage nach den Mechanismen, die zur Ko-
operation zwischen Individuen und zur Entstehung von
Insektenstaaten führten, schon nicht leicht zu beantwor-
ten, so muss auch die Antwort auf die Frage nach den
tatsächlichen Übergängen zwischen einzeln lebenden
und sozialen Tierarten und die Herkunft der Ameisen

vorläufig bleiben. Neue Fossilfunde und genetische Da-
ten verlegen den Ursprung von Ameisen immer weiter
in die Vergangenheit zurück. Insekten aus über 90 Mil-
lionen Jahre altem Bernstein, u. a. aus Frankreich, Nord-
amerika und Ostsibirien, belegen, dass bereits in der
Kreidezeit mehrere Familien von Ameisen vorkamen.
Vermutlich lebten sie bereits genauso in Staaten wie die
heutigen Ameisen. Als Ur-Ameise galt lange die bereits
vor 40 Jahren in New Jersey entdeckte Sphecomyrma
freyi. Sie ist durch das Vorhandensein einer Metathora-
kaldrüse eindeutig als Ameise charakterisiert, zeigt aber
gleichzeitig Merkmale, die an solitäre Wespen erinnern,
und steht damit an der Basis der Evolution und Radiati-
on der Ameisen. In den letzten Jahren sind weitere Fos-
silfunde hinzugekommen, und derzeit gelten Gerontofor-
mica cretacica aus dem französischen Departement Cha-
rente-Maritime und verschiedene Taxa aus Myanmar
mit rund 100 Millionen Jahren als älteste bekannte
Ameisen (NEL et al. 2004; ENGEL & GRIMALDI 2005).
Die vergleichsweise große morphologische Vielfalt der
Funde aus der Kreidezeit lässt darauf schließen, dass
Ameisen bereits sehr viel früher entstanden sind. Dies
wird durch phylogenetische Analysen auf der Basis von
Gensequenzen rezenter Ameisen bestätigt. Unter An-
nahme einer gleichmäßig laufenden molekularen Uhr
lässt sich für das Monophylum Formicidae ein Alter von
rund 140 – 170 Millionen Jahren berechnen, d. h. die
Ursprünge der Ameisen lagen im mittleren Jura (MO-
REAU et al. 2006). Von welchen wespenartigen Vorfah-
ren Ameisen damals entstanden sind und welche der
verschiedenen Vespoidea heute ihre nächsten rezenten
Verwandten darstellen, ist immer noch unklar (RON-
QUIST et al. 1999). Die bereits in der Kreidezeit ausge-
storbenen Armaniidae gelten als Bindeglied zwischen
Ameisen und anderen Hymenopteren, ihre Lebensweise
ist jedoch weitgehend unbekannt (GRIMALDI & AGOSTI
2000).

Fossilien von Ameisen machen nur weniger als ein
Tausendstel der Insekten im Bernstein der Kreidezeit
aus. Dies bedeutet, dass Ameisen in diesem Erdzeitalter
wohl bei weitem noch nicht die gleiche ökologische Be-
deutung hatten wie heute. Die größere Diversifizierung
von Ameisen begann erst vor rund 50 bis 60 Millionen
Jahren mit der Radiation räuberischer Ameisen. Rezen-
te Vertreter der Unterfamilie Ponerinae zeigen auch
heute noch relativ ursprüngliche Merkmale: sie leben
meist in kleinen Kolonien, die oft durch deutliche Inte-
ressenskonflikte zwischen Individuen gekennzeichnet
sind (HEINZE et al. 1994), und die morphologischen Un-
terschiede zwischen Königinnen und Arbeiterinnen
sind recht gering. Beispielsweise verfügen die Arbeite-
rinnen zahlreicher Arten über ein Receptaculum semi-
nis, können sich paaren und befruchtete Eier legen. Bei
einigen Arten wurden Königinnen im Lauf der Evoluti-
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on sogar komplett durch begattete Arbeiterinnen ersetzt
(PEETERS 1991). Die Lebensweise einiger als ursprüng-
lich angesehener Ameisen zeigt eine Reihe von
Ähnlichkeiten zu der ursprünglicher Termiten, so dass
es daraus vielleicht möglich ist, die Anfänge der Staa-
tenbildung bei beiden Gruppen zu rekonstruieren, auch
wenn es bei ihnen im Gegensatz zu Bienen und Wespen
keine Übergänge zwischen solitärer Lebensweise und
Staatenbildung gibt. THORNE & TRANIELLO (2003) he-
ben hier unter anderem die weite Verbreitung aggressi-
ver Interaktionen im Nest, beispielsweise in Form von
Dominanzhierarchien und Eifraß, und die einfache Ar-
beitsteilung hervor. Aggressionen und eingeschränkter
Kastendimorphismus sind allerdings ebenfalls Kennzei-
chen einiger Arten der als „modern“ angesehenen Un-
terfamilie Myrmicinae und könnten daher eher Anpas-
sungen an kleine Koloniegrößen als Relikte einer ur-
sprünglichen Lebensweise sein.

Bereits im rund 45 Millionen Jahre alten baltischen
Bernstein (Abb. 5) gehören Ameisen der „modernen“
Unterfamilien Formicinae, Myrmicinae und Dolicho-
derinae zu den am häufigsten auftretenden Insekten.
Die anfänglich langsame Radiation der Ameisen wurde
im mittleren Tertiär wohl dadurch beschleunigt, dass
Ameisen sich durch Symbiosen mit Blattläusen und an-
deren Pflanzensaftsaugern zusätzliche Nahrungsquellen
erschlossen (GRIMALDI & AGOSTI 2000; WILSON &
HÖLLDOBLER 2005). Das Zusammenleben mit Säftesau-
gern geht heute soweit, dass Königinnen einiger Acropy-
ga-Arten beim Hochzeitsflug eine Wurzellaus zwischen
den Mandibeln halten, die den Grundstock für die spä-
tere „Läuseherde“ der Kolonie stellt (BUSCHINGER et al.
1987), und dass südostasiatische Dolichoderus mit ihren
Blattläusen von Pflanze zu Pflanze ziehen (MASCHWITZ
& HÄNEL 1985). Funde im dominikanischen Bernstein
belegen, dass Ameisen bereits vor 15 bis 20 Millionen
Jahren eng mit Läusen zusammenlebten (JOHNSON et al.
2000). Mit der Entstehung dieser Symbiose verbunden
war vermutlich die Evolution der Fähigkeit, Exkrete
von Blattläusen und andere flüssige Nahrung im Kropf
zu transportieren, bei Bedarf hervorzuwürgen und an
Nestgenossinnen zu verfüttern. Bei den meist räuberi-
schen Ponerinen kommt eine solche „Trophallaxis“
nicht vor. Besonders artenreich sind Ameisen der Gat-
tungen Camponotus, zu denen die mitteleuropäischen
Rossameisen C. ligniperda und C. herculeanus gehören,
und Pheidole, die im Mittelmeerraum zwar nur durch P.
pallidula vertreten ist, alleine in Amerika aber über 600
Arten umfasst (WILSON 2003).

In jüngster Zeit hat die Erfolgsgeschichte der Amei-
sen eine neue Wendung erfahren. Durch menschliche
Aktivitäten, wie den weltweiten Handel mit Früchten
oder Zierpflanzen, wurden viele Tier- und Pflanzenarten

über biogeografische Barrieren hinweg verschleppt (KE-
GEL 1999). Darunter sind auch zahlreiche Ameisenar-
ten. Mit der versehentlichen Einschleppung verbunden
ist eine Reduktion der genetischen Variabilität, was of-
fensichtlich dazu führt, dass der Nestgeruch, d. h. die
Koloniespezifität der kutikularen Kohlenwasserstoffe,
verloren geht. Invasive Ameisenarten haben daher
meist keine voneinander abgegrenzten Einzelkolonien,
die miteinander konkurrieren und sich gegenseitig in
Schach halten. Vielmehr bilden alle Nester einer Popu-
lation eine außergewöhnlich große und dichte „Super-
kolonie“ (TSUTSUI et al. 2000). In weiten Bereichen des
westlichen Mittelmeerraums und Kaliforniens ist die ur-
sprünglich aus Südamerika stammende Argentinische
Ameise Linepithema humile mittlerweile die mit Abstand
häufigste Ameisenart, was auf Grund ihres Beutespek-
trums weit reichende Konsequenzen für die Arthropo-
denfauna und wegen ihres anderen Verhaltens bei der
Ausbreitung von Pflanzensamen sogar für die Flora hat
(NESS & BRONSTEIN 2004). Mit zunehmendem Touris-
mus und dem seit kurzem zu beobachtenden Handel mit
exotischen Ameisenkolonien als Haustier wird die glo-
bale Homogenisierung der Ameisenfauna weiter zuneh-
men (BUSCHINGER 2004). Die sich daraus für die Struk-
tur und Stabilität natürlicher Ökosysteme ergebenden
Gefahren lassen sich nicht abschätzen.

Zusammenfassung

Ameisen (Formicidae) gehören zu den erfolgreich-
sten Landtieren. Sie kommen nahezu weltweit vor und
spielen in fast allen terrestrischen Ökosystemen, von
tropischen Regenwäldern bis hin zum Übergang zwis-
chen Taiga und Tundra, eine dominante Rolle. Ihr evo-
lutionärer Erfolg ist durch ihre Sozialität begründet:
Alle Ameisen leben in Staaten mit einer scheinbar per-
fekten Arbeitsteilung zwischen reproduktiven Königin-
nen und nicht-reproduktiven Arbeiterinnen. Ziel dieses
Aufsatzes ist es, einen kurzen Überblick über zwei As-
pekte der Evolution der Ameisen zu geben: zum einen
die evolutionären Mechanismen, die zur Entstehung
von Kooperation und vermeintlich altruistischen Ver-
haltensweisen geführt haben, zum anderen die Ur-
sachen der Diversifizierung von Ameisen während der
letzten 100 Millionen Jahren.
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Wege der Mikroevolution und Artbildung
bei Bienen (Apoidea, Hymenoptera):

Populationsgenetische und empirische Aspekte

K . MA Z Z U C C O & R . MA Z Z U C C O

Abstract: Bees are haplodiploid organisms: haploid males develop from unfertilized eggs, diploid females from fertilized eggs. Un-
der haplodiploidy, deleterious mutations are effectively purged by purifying selection on haploid males. Therefore, genetic load
and inbreeding depression are low in bees, which allow them to exist in very small populations, and facilitate the colonization of
new areas and habitats by single fertilized females. Exceptions caused by distinct modes of genetic sex-determination are discus-
sed. Owing to the purifying selection and the higher rate of genetic drift in small populations, the genetic variation of bees is on-
ly one third of the variation of diploid insects. As a consequence, bees have less genetic adaptability to environmental change,
for which they compensate by exhibiting higher learning ability and greater behavioural plasticity than many other insect taxa.

Most bee species need specific microclimatic conditions to perform the proper flight behaviour to provision their nests with lar-
val food. Energy flow and metabolic rates in flight muscles of bees are among the highest ever measured in animal tissue. The
temperature dependence of the enzymes which drive the flight muscle metabolism is therefore of critical importance for the
functioning of the system. Mutations which change the thermal tolerance range of one of those enzymes might lead to changing
habitat requirements, and parapatric or allochronous population divergence. The fact that bees choose their nesting site very ca-
refully already hints at the critical role, temperature and humidity ranges play for bee development. Experiments show a remark-
able dependence of learning ability and behaviour on developmental temperatures.

Evolutionary and ecological aspects of social behaviour, social and cleptoparasitism, and flower choice in bees are discussed. Pos-
sible paths of population divergence and speciation are pointed out. The reproduction rate of bees is closer to the rates of pri-
mates than to that of other insects. Compared to other insects, bees evolve only slowly.

Key words: Hymenoptera, bees, microevolution, haplodiploidy, arrhenotoky, thelytoky, sex determination, purifying selection, ef-
fective population size, genetic variation, inbreeding depression, colonization, adaptability, evolution rate, habitat choice, micro-
climate, flight physiology, thermoregulation, nesting site, development, social behaviour, social parasitism, cleptoparasitism, in-
traspecific parasitism, voltinism, food, larval provision, flower choice, pollen collecting behaviour, pollen requirements, compe-
tition, population structure, metapopulation, mobility, expansion, courtship behaviour.
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1. Einleitung

Die Evolutionsbiologie besteht aus zwei großen For-
schungsbereichen: der Erforschung der Evolutionsge-
schichte und der Aufklärung der Evolutionsmechanis-
men (FUTUYMA 1990).

Die Erforschung der Evolutionsgeschichte beschäf-
tigt sich mit der Abbildung der Makroevolution vom
Beginn des Lebens bis zur Jetztzeit. Merkmale geolo-
gisch datierbarer Fossilfunde und rezenter Taxa liefern
das Material, das zur Erstellung von phylogenetischen
Stammbäumen im weitesten Sinn und deren Einord-
nung in Zeittafeln führt. Waren früher die verwendeten
Merkmale meist morphologischer Natur, so sind in den
letzten zwei Jahrzehnten durch die Entwicklung hoch-
spezifischer molekularbiologischer Analysemethoden
Gene direkt analysier- und vergleichbar geworden und
können damit über ausgefeilte Statistikprogramme phy-
logenetisch ausgewertet werden (RAMBOUT & BROM-
HAM 1998, RAMBAUT 2000, KISHINO et al. 2001, PARA-
DIS 2006). Die Durchsequenzierung ganzer Genome ver-
schiedener Pro- und Eukaryoten ermöglicht nun auch
die Verwendung von Merkmalen der Genomorganisati-
on für phylogenetische Untersuchungen (z.B. ZDOBNOV
et al. 2005). Diese Einbeziehung molekularbiologisch
gewonnener Merkmalssätze in die Evolutionsforschung
hat zu einer Fülle neuer Ergebnisse und Ansichten über
den Ablauf evolutiver Ereignisse geführt. Eine Daten-
bank, die die verfügbaren Datierungen des Divergierens
von Taxa mit allen Literaturangaben enthält, ist über
das Internet frei zugänglich (HEDGES et al. 2006).

Während durch Gen- oder Genomanalyse gewon-
nene Ergebnisse auf methodisch nicht einschlägig ver-
sierte Biologen manchmal eine geradezu suggestive Wir-
kung der Endgültigkeit auszuüben scheinen, werden sie

unter Fachleuten oft durchaus kontroversiell diskutiert
(z.B. GRAUR & MARTIN 2004, HEDGES & KUMAR
2004). Bei ihrer Bewertung ist zu berücksichtigen, dass
die Richtigkeit vom Zutreffen einer Reihe von Annah-
men und Festlegungen abhängt, die vor Beginn der Un-
tersuchungen getätigt oder aus anderen Arbeiten mehr
oder weniger kritisch übernommen worden sind. Einige
methodische Fehlerquellen sind u.a. von WILLMANN

(2003) zusammengestellt worden.

Weiters ist festzuhalten, dass Gen-Stammbäume
nicht identisch mit den Stammbäumen von Arten, aus
denen die verglichenen Gene stammen, sein müssen,
woraus Fehler in der zeitlichen Einordnung, aber auch
in der Darstellung der Verwandtschaftsverhältnisse re-
sultieren können (NICHOLS 2001). Gewöhnlich wird
den Arbeiten die Annahme zu Grunde gelegt, dass die
molekulare Evolution in gleichmäßigem Tempo abläuft,
sodass die Größe des Unterschieds zwischen Genen ein
Maß für die Koaleszenz-Zeit darstellt (ZUCKERKANDL &
PAULING 1965, DOOLITTLE et al. 1996). Diese „molecu-
lar clock“-Hypothese hat sich zwar im Großen und
Ganzen bewährt, im einzelnen können aber signifikan-
te Abweichungen davon auftreten (BROMHAM & PENNY
2003, ZDOBNOV et al. 2005, siehe auch BARRACLOUGH
& NEE 2001). Die Evolutionsraten von Genen können
nicht nur innerhalb eines Genoms unterschiedlich sein,
sondern auch zwischen Taxa. Darüber hinaus findet et-
wa ein Fünftel des mit der Artbildung assoziierten Ba-
senaustauschs der DNA, abweichend von der „molecu-
lar clock“, gemessen an den langen evolutiven Zeitab-
läufen in punktartigen Schüben statt (PAGEL et al.
2006). Wenn auch neu entwickelte statistischer Metho-
den für die Bestimmung von Divergenzzeiten aus mole-
kulargenetischen Analysen all das zu berücksichtigen
versuchen („relaxed molecular clock“), sind doch viele
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Ergebnisse noch immer mit Unsicherheiten behaftet
(THORNE & KISHINO 2005).

Wenn sich Taxa in ihren Evolutionsraten voneinan-
der unterscheiden, scheinen dafür hauptsächlich Unter-
schiede in populationsgenetischen Aspekten (effekti-
ven Populationsgrößen, Generationszeiten, Paarungs-
systeme etc) verantwortlich zu sein (ZDOBNOV et al.
2005). Insbesonders die Effizienz der Säuberung des Ge-
noms von schwach schädlichen Mutationen („purifying
selection“) ist bei diploiden Organismen stark von der
effektiven Populationsgröße abhängig. Da aber auch
diese so wie andere Populationsmerkmale einem ge-
schichtlichen Wandel unterliegt, kann sich theoretisch
auch die Evolutionsrate in einer Linie ändern.

Evolution ist also ein Prozess, der sich auf der Ebene
von Populationen abspielt (LYNCH 2006). Dieser Um-
stand verbindet den ersten, geschichtlichen For-
schungsbereich der Evolutionsbiologie mit dem zweiten,
der Aufklärung der Evolutionsmechanismen.

Unter Mikroevolution versteht man die Differenzie-
rung von Populationen unter dem Einfluss von Drift,
Mutation, Rekombination und Selektion. Der relative
Anteil, den diese vier Faktoren an der Differenzierung
haben, hängt u. a. von spezifischen populationsgenetisch
wirksamen Merkmalen wie den Ploidieverhältnissen,
dem Paarungssystem, der Generationszeit und –folge,
dem Sozialverhalten, der Mobilität und anderen die ef-
fektive Populationsgröße beeinflussenden Faktoren ab.
Als Artbildung bezeichnet man jene Vorgänge im Zuge
der Differenzierung zweier Populationen, die zu einer
faktischen (unter Sympatrie) oder potentiellen (unter
Allopatrie) Reduktion des Genflusses auf ein relativ zu
den Differenzierungskräften unerhebliches Ausmaß füh-
ren (siehe auch COYNE & ORR 2004). Der Aufbau von
Barrieren gegen den Genfluss kann prä- oder/und postzy-
gotisch erfolgen, beginnt meist allopatrisch, kann sym-
patrisch vervollständigt werden, unter bestimmten Vo-
raussetzungen aber auch vollständig para- oder sympa-
trisch ablaufen (COYNE & ORR 2004, VIA 2001, TUREL-
LI et al. 2001, DIECKMANN et al. 2004). Er kann weiters
im Verlauf der Differenzierung früher oder später einset-
zen sowie rascher oder langsamer vonstatten gehen.

Taxonomen und Systematiker vermitteln manch-
mal den Eindruck zu glauben, dass Evolution ein rein
historisches Phänomen sei oder zumindest so langsam
ablaufe, dass sie für überschaubare Zeiträume keine Re-
levanz habe. Tatsächlich laufen evolutive Vorgänge
ständig und vor unseren Augen ab und viele Aspekte
können an lebenden Populationen im Freiland studiert
werden. VIA (2002) stellt treffend fest: „The process of
speciation ... can be studied „in action“ through the
analysis of causes of reproductive isolation in contempo-

rary populations of taxa that are close to the species
boundary“ (siehe auch TAUTZ 2004).

Bienen sind relativ groß, robust und wegen ihrer
Tagaktivität und Abhängigkeit von Blüten leicht zu fin-
den und zu erbeuten. Die europäische Apidenfauna ist
mehr als 150 Jahre lang von Spezialisten in allen Teilen
des Kontinents so gut bearbeitet worden, dass man die
Klärung der meisten systematischen Fragen erwarten
hätte können. Dennoch gibt es selbst in Mitteleuropa
eine ganze Reihe von manchmal sogar häufigen Taxa
aus verschiedenen Gattungen (Andrena, Lasioglossum,
Nomada, Hylaeus, Colletes u.a.), die der Via’schen An-
forderung „close to the species boundary“ entsprechen,
deren Status mit klassischen morphologischen Metho-
den kaum endgültig entschieden werden kann und dem-
entsprechend von verschiedenen Autoren, oft in apo-
diktischer Form und ohne wirklich schlüssige Begrün-
dung, unterschiedlich interpretiert worden ist. Entwe-
der ist ihre morphologische Trennung nur teilweise oder
nur in manchen Gebieten möglich (z.B. Lasioglossum
sexstrigatum/sabulosum – EBMER 1988) oder es besteht
Unklarheit darüber, ob eine bivoltine Art vorliegt oder
es sich um zwei Zwillings-Arten handelt, die zu ver-
schiedenen Jahreszeiten fliegen (z.B. GUSENLEITNER &
SCHWARZ 2002 für einige Andrena-Arten). Anders als
bei vielen Insektengruppen aus anderen Ordnungen
können nächstverwandte Bienenarten mit wenigen
Ausnahmen (z.B. Halictus s.l. – EBMER 1969) genital-
morphologisch schlecht differenziert werden. Biochemi-
sche und molekularbiologische Untersuchungen liefern
zwar neue Einsichten (z.B. PACKER et al. 1992, BLAN-
CHETOT & PACKER 1992), sind aber bis jetzt nur in we-
nigen Problemfällen durchgeführt worden. Durch diese
Methodik wurden darüber hinaus auch bislang unbe-
schriebene kryptische Arten, die morphologisch so gut
wie gar nicht unterschieden werden können, entdeckt
(PACKER et al. 1999). PACKER & TAYLOR 1997 schätzen
die Zahl der solcherart unentdeckten Arten sogar auf 50
% der bekannten Spezies.

Manchmal sind Verbreitungsareale morphologisch
gut trennbarer Formen so klein und untypisch situiert,
dass das Vorliegen von guten Arten nicht für möglich
gehalten wird (z.B. Andrena danuvia – PITTIONI & STO-
ECKHERT 1950 vs. BLÜTHGEN 1961, WARNCKE 1967).
Auch neue Arten werden aus Mitteleuropa noch immer
beschrieben. Diese haben entweder ebenfalls sehr klei-
ne Verbreitungsareale oder treten so vereinzelt auf, dass
sie bis jetzt übersehen worden sind (Nomada alpigena –
SCHWARZ et. al. 1999; Lasioglossum pleurospeculum –
HERRMANN 2001; Osmia steinmanni – MÜLLER 2002; Os-
mia mazzuccoi – SCHWARZ et al. 2005).

Viele dieser Fälle entsprechen der Via’schen Anfor-
derung, „close to the species boundary“ zu sein, sodass
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durch deren Studium wertvolles Material zu Fragen der
Mikroevolution von Bienen gewonnen werden kann.

2. Hymenopteren
und ihr genetisches System

2.1. Hymenopteren

Über 45% aller bekannten lebenden Tier-Arten ge-
hören zu den holometabolen Insekten (HAMMOND
1992), 97,5% davon sind auf vier große Ordnungen,
nämlich die Käfer (Coleoptera), Schmetterlinge (Lepi-
doptera), Fliegen/Mücken (Diptera) und Bienen/Wes-
pen/ Ameisen (Hymenoptera) verteilt. Die phylogene-
tisch älteste und damit Schwester-Gruppe zu den drei
anderen dürften die Hymenopteren sein (SAVARD et al.
2006, ZDOBNOV & BORK 2006).

Mit ihren ca. 135.000 beschriebenen Arten (ge-
schätzt nach DATHE 2003) entsprechen sie in der Arten-
zahl etwa den Dipteren und den Lepidopteren. Nur die
Coleopteren sind fast dreimal so artenreich. Man schätzt,
dass höchstens die Hälfte der Hymenopteren-Arten auf
der Erde bereits beschrieben ist (GASTON 1993).

In der Individuenzahl und Biomasse übertreffen die
Hautflügler die anderen drei holometabolen Insekten-
ordnungen jedoch deutlich, besonders in wärmeren Kli-
mazonen. In tropischen Regenwäldern Amazoniens ist
die Biomasse der Hymenopteren so groß wie die aller
anderen Insekten zusammen (FITTKAU & KLINGE 1973),
die der Ameisen allein beträgt das Vierfache der Bio-
masse aller Vertebraten zu Land und zu Wasser (WILSON

1990).

Grund für diese quantitative Dominanz ist eine Ten-
denz zur eusozialen Lebensweise innerhalb der Ordnung
der Hautflügler. Eusoziale Gemeinschaften sind gekenn-
zeichnet durch kooperative Brutfürsorge, Arbeitsteilung
in eine reproduzierende und eine meist sterile, in der
Aufzucht der Brut tätige Kaste und Generationenüber-
lappung in der Weise, dass Nachkommen den Eltern as-
sistieren (WILSON 1973). Eusozialität ist im Verlauf der
Phylogenese der Hautflügler mindestens elfmal, wahr-
scheinlich aber öfter unabhängig voneinander entstan-
den (HÖLLDOBLER & WILSON 1990), kommt jedoch bei
anderen Insektenordnungen mit Ausnahme der Termi-
ten nur ganz vereinzelt (bei Thripsen, Blattläusen und
einer Käferart) und in geringer Ausprägung vor (CRO-
ZIER & PAMILO 1996). Dies hat zu verschiedenen Über-
legungen über eine Prädisposition des genetischen Sys-
tems der Hymenopteren für die Evolution von Eusozia-
lität geführt (HAMILTON 1964, LINKSVAYER & WADE

2005). Die höchst evoluierten Formen der Eusozialität,
die „Staaten“ der Ameisen, der Honigbiene (und der
Termiten), haben mit ihren komplexen Kommunikati-

ons- und Kooperationssystemen seit jeher den forschen-
den Menschen in einem für Insekten ungewöhnlichen
Ausmaß fasziniert. Diesem Umstand ist es wohl zu ver-
danken, dass in den letzten Jahren bedeutende Mittel
der Erforschung des Honigbienen-Genoms zugeflossen
sind und zu dessen nahezu völliger Durchsequenzierung
und damit zu einem ganz großen Sprung in der Hymeno-
pteren-Forschung geführt haben (THE HONEYBEE GENO-
ME SEQUENCING CONSORTIUM 2006).

Der Erwerb von Eusozialität steigert erheblich die
Konkurrenzfähigkeit bei der Kompetition um Ressour-
cen, die Fähigkeit zur Abwehr von Brutparasiten und
die Potenz zur Schaffung genau definierter Umweltbe-
dingungen für die Aufzucht des Nachwuchses. Die ef-
fektive Populationsgröße wird durch Eusozialität nicht
erhöht, weil nur wenige Individuen eines Sozialverban-
des an der Weitergabe von Genen an die nächste Gene-
ration beteiligt sind. Die effektive Populationsgröße
hängt u. a. von der Zahl der Individuen ab, die ihre Ge-
ne an die fortpflanzungsfähigen Nachkommen weiterge-
ben und hat große Bedeutung für die evolutiven Mög-
lichkeiten einer Population.

Die stark gesteigerte Fähigkeit zur Ausbeutung von
Ressourcen durch Eusozialität hat dazu geführt, dass der
Mensch die Honigbiene als Nutztier verwenden kann.
Ähnlich erfolgreich wie die Honigbiene bei der Ausbeu-
tung von Nektar- und Pollenangeboten sind Ameisen
bei der Verwertung Protein-haltiger Ressourcen. Sie sind
daher bei weitem die wichtigsten Prädatoren von Ar-
thropoden und anderen Tieren geeigneter Größe in
Ökosystemen gemäßigter und warmer Klimazonen und
bewerkstelligen zusammen mit den parasitoiden Wespen
eine effektive Regulation pflanzenfressender Insekten.

Die Hymenopteren spielen aber nicht nur wegen ih-
rer Quantität eine Schlüsselrolle bei der Gestaltung und
Strukturierung terrestrischer Ökosysteme. Einige ihrer
Taxa sind auch Partner in wichtigen Pflanzen-Insekten-
Mutualismen (BRONSTEIN et al. 2006, ADDICOTT et al.
1990), ohne deren Existenz das Pflanzenkleid der Erde
heute vermutlich anders aussehen würde. Man denke
nur an die erdgeschichtlich annähernd gleichzeitige Di-
versifikation von Blütenpflanzen und ihren wichtigsten
Bestäubern, den Bienen (SOLTIS et al. 2005, DANFORTH
et al. 2006). Gemessen an ihrer Auswirkung auf terres-
trische Ökosysteme gemäßigter und warmer Klimazonen
sind die Hymenopteren daher eine der erfolgreichsten
Tiergruppen überhaupt.

2.2. Das genetische System der Hymenopteren

Hymenopteren haben als einzige der vier großen ho-
lometabolen Insektenordnungen einen haplodiploiden
Reproduktionsmodus. Das bedeutet, dass im Normalfall
die Männchen haploid, die Weibchen diploid sind. Bei
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Käfern, Schmetterlingen und Fliegen hingegen sind bei-
de Geschlechter diploid.

Männchen-Haploidie und Arrhenotokie

Männchen-Haploidie tritt bei etwa 20% aller be-
kannten tierischen Organismen auf (BULL 1983, CRO-
ZIER & PAMILO 1996). Wenn die haploiden Männchen
wie bei den Hautflüglern aus nicht fertilisierten Eiern,
also parthenogenetisch, entstehen, und die Weibchen
aus fertilisierten, spricht man von Arrhenotokie. Ent-
deckt wurde dieser genetische Modus an Honigbienen,
und zwar erstmals bereits 1845 von einem schlesischen
Pfarrer namens Johann Dzierzon, Jahrzehnte bevor in
anderen Tiergruppen Geschlechtschromosomen festge-
stellt wurden (PAGE et al. 2002). Neben den Hymeno-
pteren findet man arrhenotoke Haplodiploidie auch bei
monogononten Rädertierchen, Nematoden, Thripsen,
vielen verschiedenen Milben, Schildläusen (Margarodi-
dae und Coccidae), Mottenschildläusen (Aleyrodidae)
und einigen Käfern aus den Familien Scolytidae und
Micromalthidae (MABLE & OTTO 1998).

Arrhenotokie bietet den Vorteil, dass das Ge-
schlecht eines Eies vom legenden Weibchen bestimmt
werden kann. Wird von diesem vor der Eiablage die
Spermathek zum Ovidukt hin „willentlich“ geöffnet, so
dass Spermien hindurchtreten können, entsteht ein
weibliches Ei, bleibt sie geschlossen, ein männliches.
Wegen des physiologischen Vorganges der Valven-Öff-
nung nimmt die Ablage eines weiblichen Eies längere
Zeit in Anspruch als die eines männlichen (GERBER &
KLOSTERMEYER 1970). Die Fähigkeit der Hymeno-
pteren-Weibchen, das Geschlecht eines zu legenden Ei-
es zu bestimmen, ermöglicht die zeitliche Staffelung der
Produktion von Arbeiterinnen und Geschlechtstieren
in eusozialen Gesellschaften (WILSON 1971), aber auch
– bei Vorliegen eines Sexualdimorphismus in der Größe
– die Abstimmung von Eigeschlecht und zur Verfügung
stehender Futtermenge für das Aufwachsen der Larve.
Bestimmte parasitoide Wespen bestimmen das Ge-
schlecht des zu legenden Eies nach der Größe des vorge-
fundenen potentiellen Wirtes (CHARNOV 1982).

Thelytokie

Bei rund 2300 Arten von Hautflüglern ist Thelyto-
kie als Reproduktionsmodus festgestellt worden. Thely-
toke Arten bestehen aus Weibchen, die parthenogene-
tisch Töchter produzieren. Es sind mehrere cytologische
Mechanismen bekannt, die von Arrhenotokie zu Thely-
tokie führen. Thelytokie wurde in abnehmender Häu-
figkeit bei Cynipoidea, Chalcidoidea, Tenthredoidea,
Ichneumonoidea und ganz selten bei Vespoidea, Procto-
trupoidea, Bethyloidea und Apoidea gefunden (van
WILGENBURG et al. 2006). Unter den Bienen ist das Bei-
spiel der Kap-Honigbiene (Apis mellifera capensis) am

besten bekannt, bei der Arbeiterinnen parthenogene-
tisch Königinnen-Eier legen und damit sozial parasitie-
ren können (ONIONS 1912, TUCKER 1958, LATTORFF et
al. 2005). Daly vermutet Thelytokie auch bei den Keul-
hornbienen Ceratina dallatorreana und C. acantha (DALY
1973, 1983), weil bei diesen Arten keine Männchen ge-
funden werden. Bei vielen Cynipoidea wechseln einan-
der thelytoke und arrhenotoke Generationen ab (CRO-
ZIER 1975). Als Auslöser der Umwandlung vom arrhe-
notoken zum thelytoken Reproduktionsmodus wurden
bei verschiedenen Chalcidoidea, Cynipoidea und Ich-
neumonoidea Wolbachia-Bakterien festgestellt (STOUT-
HAMER et al. 1999, van WILGENBURG et al. 2006). In
manchen dieser Fälle gelingt deshalb mittels Antibioti-
ka eine Rückwandlung zur Arrhenotokie (STOUTHAMER
et al. 1990, PANNEBAKKER et al. 2005).

Populationsgenetische und evolutionsbiologische
Aspekte der Haplodiploidie

Unter Idealbedingungen werden in einer Populati-
on von Diplodiploiden 4 Gensätze mal der Zahl der an
der Fortpflanzung beteiligte Individuen an die nächste
Generation übertragen, bei Haplodiploiden sind es nur
3. Dementsprechend beträgt die populationsgenetisch
so wichtige effektive Populationsgröße von Haplodi-
ploiden nur ¾ der einer gleich individuenstarken Popu-
lation von Diplodiploiden. Das hat Auswirkungen auf
Zufallsverlust und Zufallsfixierung von Allelen (Gen-
drift), die mit sinkender effektiver Populationsgröße an-
steigen. In gleichem Ausmaß sinken die genetische
Vielfalt in der Population und damit die Anpassungsfä-
higkeit an Umweltveränderungen.

Ein zweiter wichtiger Unterschied zwischen den bei-
den genetischen Systemen liegt im Schicksal von Muta-
tionen. Bei vergleichbarer Zensus-Populationsgröße, glei-
chem Geschlechterverhältnis und gleicher Mutationsrate
treten bei Haplodiploiden pro Generation und Basenpaar
wegen der geringeren Zahl der Genkopien weniger popu-
lationsgenetisch wirksame neue Mutationen auf als bei
Diplodiploiden und zwar im Verhältnis der effektiven Po-
pulationsgrößen (WERREN 1993). Mutationen können le-
tal, schädlich, neutral oder vorteilhaft für die Fitness des
Trägers sein. Vorteilhafte Mutationen treten am seltens-
ten auf. Neutrale Mutationen unterliegen abgesehen von
Fällen der Koppelung oder einer Bedeutung für die Ge-
nomarchitektur nur der Drift (siehe oben), nicht aber der
Selektion. Letale und schädliche Allele sind meistens re-
zessiv, also im heterozygoten Zustand maskiert. Sie bilden
die genetische Bürde, die bei kleinen Populationen oder
unter Inzucht zu den Erscheinungen der Inzuchtdepressi-
on führt. Andererseits tragen sie zur genetischen Vielfalt
in einer Population bei. Da ein unter bestimmten Um-
weltbedingungen schädliches Allel sich bei Änderung
dieser Bedingungen zu einem vorteilhaften wandeln oder
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sich ein Vorteil nach einer weiteren Mutation ergeben
kann, ist eine genetische Bürde wie auch neutraler „gene-
tischer Müll“ gleichzeitig eine evolutionsbiologische
Chance (LYNCH 2006).

Da die Männchen der Haplodiploiden hemizygot
sind, daher bei ihnen keine Maskierung mutanter Alle-
le möglich ist, unterscheiden sich haplodiploide von
den verbreiteten und ausführlich studierten rein diploi-
den Systemen bezüglich der Änderung der Allelhäufig-
keiten unter Selektionsdruck ganz wesentlich. Nachtei-
lige Allele werden rascher und ohne wesentliche Beein-
trächtigung der Reproduktionsrate aus der Population
entfernt, die Fixierung vorteilhafter Allele wird beför-
dert. Haplodiploidie ist daher weniger empfindlich ge-
genüber Inzuchtdepression.

Wir wollen diese spezifischen Unterschiede an ei-
nem simplen Modell deutlich machen, und zwar be-
trachten wir eine Population, in der an einem bestimm-
ten Genlokus zwei Allele + und – vorkommen. Das Al-
lel – sei der Extremfall eines nachteiligen Allels, näm-
lich eine rezessive, letale Mutation, sodass also der Ge-
notyp –/– (bzw. – im Fall haploider Männchen) sofort
versterbe, ohne sich weiter an der Fortpflanzung zu be-
teiligen, während die Fitness der Genotypen +/+ und
+/– jeweils gleich sei. Weiters nehmen wir nichtüber-
lappende Generationen und zufällige Verpaarung der
Individuen an und interessieren uns nun für die Teilpo-
pulation der fortpflanzungsfähigen Weibchen, die wir
von Generation zu Generation verfolgen wollen. Ge-
ringfügige Fluktuationen in der Zahl der Männchen be-
einträchtigen den Fortpflanzungserfolg der Gesamtpo-
pulation im Fall der bei Hautflüglern üblichen Polygy-
nie nicht wesentlich und können daher hier vernachläs-
sigt werden. Die relative Häufigkeit der Allele + und –
in dieser Teilpopulation seien mit q und p bezeichnet.
(Es gilt natürlich q = 1 − p.) Die relative Häufigkeit von
– in der Ausgangspopulation sei p0.

In einer rein diploiden Art findet man unter diesen
Bedingungen ein Hardy-Weinberg-Gleichgewicht zwi-
schen den möglichen Genotypen: die Häufigkeiten der
Typen +/+ : +/– : –/– verhalten sich wie q² : 2pq : p². In
jeder Generation fallen nun die Homozygoten –/– für
weitere Fortpflanzung aus, was die Häufigkeit des Allels
– von Generation zu Generation reduziert. Sei p‘ die re-
lative Häufigkeit in der Folgegeneration, dann ergibt
sich p‘ = 2pq / 2(q² + 2pq), was sich leicht umformen
lässt auf den einfacheren Ausdruck p‘ = p / (1 + p).

Anders in einer haplodiploiden Art. Wenn die Al-
lele + und – in den Gameten der Weibchen mit den re-
lativen Häufigkeiten q und p vorkommen, so enthalten
die Gameten der haploiden Männchen immer das Allel
+, da der haploide Genotyp – ja per Voraussetzung nicht

lebens- und daher auch nicht fortpflanzungsfähig ist.
Daher treten bei den diploiden Weibchen nur die voll
fortpflanzungsfähigen Genotypen +/+ und +/– auf, eben
mit den relativen Häufigkeiten q und p. Davon können
nur die Heterozygoten das Allel – weitergeben, und zwar
mit einer Wahrscheinlichkeit ½. Es ist daher p‘ = p/2; in
jeder Generation reduziert sich die relative Häufigkeit
des Allels – um die Hälfte.

Für die Allelhäufigkeiten in aufeinanderfolgenden
Generationen im haplodiploiden Fall ergibt sich also
die Folge p0, p0/2, p0/4, p0/8, ... usw. Im diploiden Fall
hängt diese Folge von der Ausgangshäufigkeit p0 ab und
erfolgt umso rascher, je größer diese ist. Im Grenzfall
p0 –> 0 bleibt p von Generation zu Generation nahezu
konstant, im Grenzfall p0 –> 1 ergibt sich in der ersten
Generation ein Abfall der Häufigkeit um nahezu die
Hälfte (wie im haplodiploiden Fall), in der zweiten auf
nahezu ein Drittel der Ausgangshäufigkeit, in der drit-
ten auf fast ein Viertel usw. Die Grenzwertfolge
p0, p0/2, p0/3, p0/4, ... usw. beschränkt die möglichen Ab-
fälle der Allelhäufigkeit im diploiden Fall, kann aber
praktisch nicht erreicht werden, da im Fall p0 = 1 ja kei-
ne überlebensfähigen Individuen mehr existieren. Diese
Zusammenhänge sind in Abb. 1 graphisch dargestellt.

Wir halten fest: Der normale Abfall der Häufigkeit
eines rezessiv letalen Allels im haplodiploiden Fall er-
folgt deutlich rascher als im diploiden Fall auch nur
theoretisch möglich ist. Dabei erfolgt das Ausscheiden
dieses Allels aus dem Genpool nur über haploide Männ-
chen, deren Ausfall durch die verbleibenden Männchen
in hohem Maß kompensiert werden kann, sodass der
Reproduktionserfolg der Population darunter nicht we-
sentlich leidet, während im diploiden Fall immer zur
Hälfte auch Weibchen betroffen werden, der Reproduk-
tionserfolg der Population dadurch also grundsätzlich
verringert wird. In jeder Generation ist, gemessen an
der Zahl der Nachkommen, die haplodiploide Populati-
on erfolgreicher als die rein diploide, und zwar um einen
Faktor (1 − p²)-1, der im Fall, dass p deutlich größer als
Null ist, sehr nennenswert werden kann (Abb. 2).

Diese Erkenntnisse bleiben qualitativ richtig, wenn
das nachteilige Allel nicht letal rezessiv ist, sondern nur
die Fitness seiner Träger verringert, z. B. schwach schäd-
lich oder auch partiell rezessiv ist; allerdings werden die
Formeln, die dann die relative Fitness der Genotypen
enthalten müssen, komplexer.

Über dieses vereinfachende Modell hinausgehende
Betrachtungen der Thematik finden sich u.a. bei WER-
REN (1993), HARTL (1972), LANDE & BARRACLOUGH
(1987) und HEDRICK (2000).

Die bisherigen Betrachtungen beziehen sich auf Ge-
ne, die in beiden Geschlechtern exprimiert werden. Vie-
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le Gene sind in ihrer Funktion jedoch Sex-limitiert.
Man denke z.B. an Bienen, bei denen die Geschlechter
morphologisch (und auch im Verhalten) oft so verschie-
den sind, dass sie nicht ohne weiteres als zu einer Art zu-
gehörig identifiziert werden können, eine Folge der Brut-
vor- oder -fürsorge, die ausschließlich den Weibchen ob-
liegt. Für diese Weibchen-limitierten Merkmale gelten
zwar die obigen Ableitungen nicht, nach WERREN

(1993) ist aber die Belastung mit schädlichen Mutatio-
nen wegen deren geringerer Zahl pro Generation bei Ha-
plodiploiden ebenfalls deutlich niedriger als bei Diploi-
den. Außerdem führt ein Leben in kleineren Popula-
tionen, das durch effiziente Reinigung („purging“) des
Genoms von schädlichen Mutationen im männlichen
Geschlecht möglich ist, natürlich auch zu häufigerem
homozygoten Auftreten Weibchen-limitierter schädli-
cher Merkmale und damit besseren Selektionsmöglich-
keiten gegenüber diesen. Eine damit vergleichbare „In-
zuchtgeschichte“ mit längerem „purging“ macht auch di-
ploide Insekten (Drosophila!) resistenter gegenüber In-
zuchtdepression in plötzlich auftretenden „bottleneck“-
Situationen (SWINDELL & BOUZAT 2006a, 2006b).

Sind Genloci gekoppelt, d. h. liegen sie auf einem
Chromosom, dann können sie einander in ihrem Ver-
halten gegenüber Selektion beeinflussen. Liegt z.B. ein
schwach schädliches Allel auf einem Chromosom, das
ein stark positiv selektiertes Allel auf einem anderen
Genort aufweist, so wird es durch die positive Selektion
„mitgeschleppt“ (genetic hitchhiking, MAYNARD-SMITH
& HAIGH 1974). Besonders in kleinen Populationen
kann es auf diese Weise zur Fixierung und Anhäufung
schädlicher Mutationen kommen (LYNCH et al. 1995).
Solchen Hill-Robertson-Interferenzen (HILL & ROBERT-
SON 1966) wirkt die meiotische Rekombination entge-
gen, weil sie ungünstige (allerdings auch günstige) Kop-
pelungen auseinanderbrechen kann und damit schädli-
che Mutationen wieder der Selektion aussetzt. Es wird
deshalb auch vermutet, dass die Rekombinationshäufig-
keit über modifier-Gene als Antwort auf das Vorliegen
von Hill-Robertson-Interferenzen einer indirekten Se-
lektion unterliegt (ROZE & BARTON 2006). Die Haplo-
diploidie wäre im Hinblick darauf ein ungünstiges Sys-
tem, weil erstens die effektive Populationsgröße bei glei-
cher Zensusgröße kleiner als bei Diploiden ist, zweitens
aber, weil nur die weiblichen Gameten eine Meiose
durchlaufen, die männlichen aber nicht, sodass die Re-
kombinationsmöglichkeit gegenüber Diploiden halbiert
ist. Es ist deshalb interessant, dass das Genom der Ho-
nigbiene eine zehnmal höhere Rekombinationsrate als
andere bisher analysierte höhere Eukaryoten aufweist
(BEYE et al. 2006). Diese hohe Rate ist genomweit ver-
teilt und macht die genannten Nachteile der Haplo-
diploidie bei weitem wett. Es muss allerdings angefügt
werden, dass bei der Erdhummel (Bombus terrestris) kei-

ne erhöhten Rekombinationswerte gefunden wurden
(GADAU et al. 2001), so dass zur Beurteilung der Rele-
vanz des Honigbienen-Befundes für Hymenopteren all-
gemein weitere vergleichende Untersuchungen abge-
wartet werden müssen.

Die vorher im Text verwendeten Bezeichnungen
„letale“, „schädliche“ und „vorteilhafte“ Mutation be-
ziehen sich überwiegend auf sogenannte qualitative
Merkmale des Organismus, das sind Merkmale, die von
einem einzigen Gen oder ganz wenigen Genen gesteuert
werden und daher gegen Mutationen vergleichsweise
anfällig sind. Diese sind es auch, die beim Auftreten ei-
ner Inzuchtdepression eine Rolle spielen. Quantitative
(polygene) Merkmale hingegen sind ziemlich resistent
gegenüber Inzucht (WERREN 1993) und können deshalb
hier vernachlässigt werden.

Umweltrelevante Mutationen sind nur gegenüber
einer definierten Umwelt schädlich oder vorteilhaft.
Die Beziehung zwischen Umwelt und Organismus kann
grundsätzlich auch von seiten des Organismus durch
Aufsuchen einer passenden neuen Umwelt verändert
werden, soferne er über ausreichende Mobilität und ent-
sprechende populationsgenetische Voraussetzungen ver-
fügt, „bottleneck“-Situationen durchzustehen. Nach
den bisherigen Betrachtungen scheint das haplodiploi-
de System diese Voraussetzungen wegen seiner Resistenz
gegen Inzuchtdepression und der Möglichkeit, vorteil-
hafte Mutationen schneller zu fixieren, zu besitzen.

Geschlechtsbestimmende
Mechanismen bei Hymenopteren

Arrhenotokie ist ein Vererbungsmodus, jedoch
noch kein geschlechtsbestimmender Mechanismus, ob-
wohl aus nicht fertilisierten Eiern (fast) immer haploide
Männchen entstehen. Dass dies nicht grundsätzlich so
sein muss, zeigen Untersuchungen von BEUKEBOOM et
al. (2007): Ihnen gelang durch gezielte Weiterzucht ei-
ner gynandromorphen Linie von Nasonia vitripennis
(Pteromalidae, Chalcidoidea) die Erzeugung von haplo-
iden Weibchen, die allerdings nicht voll fertil waren.

Damit die genetische Kaskade zur Entwicklung ei-
nes bestimmten Geschlechts eingeschaltet wird, bedarf
es eines Primärsignals. Diese Primärsignale weisen eine
überraschende Variabilität quer durch die Eukaryoten,
oft auch innerhalb von Insektenordnungen, auf, wäh-
rend die weiteren Entwicklungswege stärker einander
angenähert, also evolutionsbiologisch konservierter
sind. WILKINS (1995) stellte deshalb die These auf, dass
die ancestralsten Gene am Schluss der Kaskade wirken
und während der Evolution neue regulatorische Ele-
mente jeweils an deren Beginn hinzugefügt werden (zi-
tiert nach BEYE et al. 2003).
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Primärsignale sitzen oft auf Sex-Chromosomen, wo
sie entweder durch deren Mengenverhältnis zu den Au-
tosomen oder über bestimmte Geschlechtschromosom-
gebundene Faktoren wirken. Hymenopteren-Männ-
chen haben jedoch keine Väter. Deshalb ist eine Steue-
rung der Geschlechtsentwicklung bei Hautflüglern
über Sex-Chromosomen wie bei den meisten anderen
Insekten und vielen Eukaryoten nicht möglich. Das am
längsten bekannte (WHITING 1943), am weitesten ver-
breitete (COOK & CROZIER 1995) und am besten er-
forschte (BEYE et al. 2003) Primärsignal-System bei
Hymenopteren ist die komplementäre Geschlechtsbe-
stimmung (CSD). Sie beruht darauf, dass ein Sex-Gen
(complementary sex determiner, csd) im heterozygoten
Zustand die Entwicklung zumWeibchen steuert, im ho-
mo- oder hemizygoten jedoch nicht. In diesen Fällen,
aber auch, wenn das Gen molekularbiologisch außer
Funktion gesetzt wird, entstehen Männchen, zu deren
Entwicklung daher kein spezielles Signal notwendig ist
(BEYE et al. 2003). Die bei Homozygotie des Sexlokus
entstehenden diploiden Männchen sind entweder
nicht lebensfähig oder steril oder produzieren diploide
Gameten, die nach Verpaarung zu triploiden, sterilen
Nachkommen führen. Da sie sich anstatt der vom le-
genden Weibchen intendierten weiblichen Nachkom-
men entwickeln, reduzieren sie die Fitness der Popula-
tion (COOK & CROZIER 1995). Jede Kombination von
verschiedenen Allelen am Sexlokus führt gleicherma-
ßen zu Weibchen, daher besteht ein Selektionsdruck
zur Erzeugung möglichst vieler Allele in möglichst glei-
cher Häufigkeit, ein gutes Beispiel für balancierende
Selektion. Tatsächlich lässt sich positive Selektion in
einigen Bereichen der csd-Allele der Honigbiene über
die McDonald-Kreitman-Methode (MCDONALD &
KREITMAN 1991) deutlich nachweisen (HASSELMANN
& BEYE 2004). Die Zahl der Allele in einer großen
Hymenopteren-Population mit single locus-CSD be-
trägt zwischen 9 und 20 (COOK & CROZIER 1995), mög-
licherweise bis 86 (van WILGENBURG et al. 2006). Di-
ploide Männchen treten auf, wenn ein Weibchen sich
mit einem Männchen paart, dessen sl-csd Allel mit ei-
nem der beiden Weibchen-Allele ident ist („matched
mating“). In diesem Fall sind 50% der diploiden Nach-
kommen des Weibchens Männchen. Die Zahl der pro-
duzierten diploiden Männchen in einer Population
steigt mit Verringerung der effektiven Populationsgrö-
ße und besonders unter Inzucht.

CSD wurde bis jetzt bei fast 70 Hymenopteren-Ar-
ten von den Symphyten bis zu den Aculeaten nachge-
wiesen, sie fehlt nur bei den Gall- und Erzwespen. Bei
den Braconiden kommt sie neben anderen Formen der
Geschlechtsbestimmung vor, manchmal sogar inner-
halb einer Gattung (Cotesia, van WILGENBURG et al.
2006). Wegen ihrer weiten Verbreitung quer durch die

Hymenopteren wird sie von den meisten Autoren als
die für Hautflügler ancestrale Form der Geschlechtsbe-
stimmung angesehen (z.B. CROZIER & PAMILO 1996).
Über die Wirkweise anderer Formen der Geschlechtsde-
termination bei Hymenopteren gibt es Hinweise und
Vermutungen, aber noch wenig Gesichertes (z. B TRENT
et al. 2006). Die erratische Verteilung verschiedener
Formen von Primärsignalen bei den Braconiden weist
auf evolutionäre Labilität hin (WU et al. 2005).

Inzuchtdepression und Polulationsgröße unter
Haplodiploidie und CSD

Haplodiploidie kann nach dem oben Gesagten als
ein genetisches System charakterisiert werden, das we-
gen der größeren Resistenz gegen Inzuchtdepression die
Existenz kleinerer Populationen mit höherem Inzucht-
grad als das diplodiploide System ermöglicht, damit aber
auch eine bessere Ausnutzung stark fragmentierter und
kleiner Lebensräume erlaubt und unter bestimmten
Umständen sogar Kolonisierungen, founder events und
Ausbreitungen über unbewohnbare Gebiete durch ein-
zelne verpaarte Weibchen erleichtert. Die komplemen-
täre Geschlechtsbestimmung, besonders die sl-CSD,
wirkt diesen Vorzügen jedoch diametral entgegen, da sie
mit einer deutlichen Inzuchtdepression verbunden ist.
Die genetische Bürde, die durch sl-CSD entsteht, ist sig-
nifikant höher als die, die durch schädliche Mutationen
zustande kommt. UNRUH & MESSING (1993) bezeich-
nen daher sl-CSD als „clearly maladapted to an inbreed-
ing lifestyle“.

Diese scheinbar widersprüchlichen Eigenschaften
der sl-CSD zum haplodiploiden genetischen System ha-
ben Bearbeitern immer wieder intellektuelle Probleme
bereitet. WERREN (1993) weist darauf hin, dass auffal-
lend viele haplodiploide Lebewesen (neben Hymeno-
pteren auch Milben, Oxyuren und Xyleboriden) einen
Inzucht-Lebensstil besitzen, leitet theoretisch ab, wa-
rum der Übergang von Auszucht zu Inzucht bei Haplo-
diploiden leichter möglich ist als bei Diplodiploiden,
stellt aber dann fest, dass konträr zu den anderen haplo-
diploiden Spezies solche Arten, die eine sl-CSD besit-
zen, große Schwierigkeiten haben würden, Nischen zu
besetzen, die Inzucht erfordern. Weil aber trotzdem vie-
le Arten tatsächlich inzüchten, sei entweder die sl-CSD
„evolutionary labil“ oder nur auf bestimmte Taxa der
Hymenopteren beschränkt. Van WILGENBURG et al.
(2006) stellen schon im Titel ihrer Arbeit über sl-CSD
die Frage, ob diese „an unintelligent design“ sei.

Entgegen theoretischer Erwägungen lassen Feldbe-
obachtungen vermuten, dass manche Hautflügler mit sl-
CSD über längere Zeit in sehr kleinen Populationen
existieren können und/oder offenbar auch Inzucht nicht
vermeiden. Es müssen bei diesen Arten Mechanismen
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existieren, die die Nachteile der sl-CSD für einen sol-
chen Lebensstil verringern oder ausschalten. Genauer
untersucht wurde in dieser Hinsicht die solitäre Falten-
wespe Euodynerus foraminatus, eine von mehreren Ar-
ten mit ähnlichem Lebensstil. Die Wespe weist sl-CSD
auf (STAHLHUT & COWAN 2004) und hat eine hohe In-
zuchtrate. Die dabei nach der Theorie entstehenden di-
ploiden Männchen sind jedoch fertil, produzieren ha-
ploide Gameten und erzeugen daher diploide, voll ferti-
le biparentale Weibchen (COWAN & STAHLHUT 2004).
Allerdings bleibt als Nachteil, dass das Weibchen die
Kontrolle über das Geschlecht der gelegten Eier verliert
und mehr Männchen zu Ungunsten von Weibchen pro-
duziert werden.

PAXTON et al. (2000) untersuchten Inzuchtrate und
Produktion diploider Männchen bei der kommunalen
Biene Andrena carantonica, einer Art mit CSD, und fan-
den eine große Diskrepanz zwischen der Inzuchtrate
(44% Bruder-Schwester-Paarungen) und der Anzahl di-
ploider Männchen, die für den Fall, dass sl-CSD vorlä-
ge, viel zu gering war. Van WILGENBURG et al. (2006)
diskutieren eine Reihe von Möglichkeiten, die solche
Befunde erklären könnten, darunter multi-locus CSD
und selektive Fertilisation. Diese und andere Autoren
warnen auf Grund des derzeitigen beschränkten Kennt-
nisstandes über Ausformung, Auswirkung und Verbrei-
tung der Primärsignale für die Geschlechtsentwicklung
bei Hymenopteren vor voreiligen Schlussfolgerungen
und Verallgemeinerungen im Zusammenhang mit die-
sem Thema (z.B. in ZAYED & PACKER 2005, ZAYED et al.
2004).

Das tatsächliche Ausmaß von Inzuchtdepression bei
Haplodiploiden wurde experimentell besonders an meh-
reren leicht zu züchtenden parasitoiden Wespenarten
untersucht. Die Ergebnisse bestätigen die theoretischen
Voraussagen über im Mittel deutlich geringere Inzucht-
depression als bei Diploiden, ergaben jedoch auch eine
große Schwankungsbreite, d.h. adaptive Veränderlich-
keit zwischen den Arten in Abhängigkeit von deren Le-
bensstil (ANTOLIN 1999, HENTER 2003).

Inzuchtversuche mit Erdhummel (Bombus terrestris)
ergaben unterschiedliche Inzuchtdepression in Abhän-
gigkeit von der Familie, aus der die Partner stammten.
Ingezüchtete Kolonien waren im Mittel deutlich klei-
ner, zeigten aber hinsichtlich der Erzeugung reproduzie-
render Nachkommen oder der kumulativen Fitness kei-
ne Depression (GERLOFF & SCHMID-HEMPEL 2005). Dies
ist besonders bemerkenswert, weil die Erdhummel zu
den Arten mit sl-CSD gehört. Selbst solche Arten kön-
nen daher bottleneck-Situationen gut überstehen und
als Kolonisatoren (founder) mit wenigen Exemplaren
neue Gebiete erobern.

Die Erdhummel z.B. hat sich ab 1992 in 5 Jahren
über die meisten Teile Tasmaniens hinweg ausgebreitet.
Populationsgenetischen Untersuchungen zufolge, nach
denen etwa 50% der Königinnen diploide Männchen
produzieren, dürfte die Kolonisation von einem einzigen
befruchteten Weibchen ausgegangen sein! (BUTTERMO-
RE et al. 1998). Ein weiteres Beispiel für erfolgreiche Ko-
lonisation einer sl-CSD-Art mit wenigen Exemplaren
liefert die Feuerameise (Solenopsis invicta). Diese breite-
te sich nach Einschleppung in den 1930er-Jahren inva-
sionsartig über die östlichen und zentralen Teile der süd-
lichen USA aus. Gegenüber den Populationen in ihrer
Heimat (Südamerika) sind die Kolonisatoren genetisch
verarmt und produzieren einen hohen Anteil diploider
Männchen. Den offensichtlichen Erfolg, der die Amei-
se stellenweise zu einem Problem für den Menschen
macht, argumentiert man mit dem Fehlen natürlicher
Feinde und Kompetitoren im neu eroberten Gebiet
(ROSS et al. 1993).

Genetische Vielfalt, Adaptationsfähigkeit und
Evolutionsgeschwindigkeit bei Hymenopteren

Die Variation einzelner Genloci, meist indirekt ge-
messen an Allozym-Polymorphismen, beträgt bei
Hymenopteren im Mittel nur etwa ein Drittel der ande-
rer Insekten (GRAUR 1985, UNRUH & MESSING 1993).
Innerhalb der Hautflügler ist sie am geringsten bei Bie-
nen, besonders bei eusozialen, und am höchsten bei
Symphyten (PACKER & OWEN 2001). Die Schwan-
kungsbreite zwischen den Taxa ist hoch, manche errei-
chen durchaus die Werte anderer Insekten. Als Erklä-
rungsversuche für die geringere genetische Vielfalt qua-
litativer Loci bei Hymenopteren werden teils Gründe
genannt, die sich direkt aus dem haplodiploiden geneti-
schen System ergeben: kleinere effektive Populations-
größe, weniger Mutationen, effektiveres „purging“,
schnellere Fixierung vorteilhafter Mutationen etc. (LES-
TER & SELANDER 1979, GRAUR 1985, UNRUH & MES-
SING 1993, PACKER & OWEN 2001). Teils werden aber
auch Gründe angeführt, die indirekt mit der Haplodi-
ploidie zusammenhängen: Tendenz zu mehr Inzucht und
kleineren Populationen (GRAUR 1985), standardisierte-
re Aufzuchtbedingungen durch Brutvor- oder –fürsorge
(SNYDER 1974), Sozialverhalten etc. (HAMILTON 1967).

Wir teilen hier die Auffassung GRAURs (1985), dass
die geringere qualitative genetische Vielfalt bei
Hymenopteren nicht allein durch Gründe erklärt wer-
den kann, die sich direkt aus der Haplodiploidie erge-
ben. Vielmehr scheint die indirekt durch die Haplodi-
ploidie ermöglichte Bildung von kleineren Populatio-
nen und Metapopulationsstrukturen mit dem Auftreten
von bottleneck-Situationen und founder events sowie
Inzuchtereignissen bzw. Inzuchtlebensstilen wesentlich
zur geringeren genetischen Vielfalt der Hymenopteren
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beizutragen. Je mehr dies tatsächlich der Fall sein sollte,
desto mehr würde Zufallsverlust von Allelen (Drift) re-
lativ zu „reinigender“ Selektion am Zustandekommen
der geringen genetischen Vielfalt beteiligt sein.

Bedeutsamer als die eben besprochenen qualitati-
ven, single locus- oder Mendel’schen Merkmale sind für
das adaptive Potential einer Art die quantitativen
Merkmale, die durch die kombinierte Wirkung von
Umweltfaktoren und mehr oder weniger zahlreichen
Genen zustande kommen. Die Variabilität quantitativer
Merkmale ist bei Hymenopteren wenig untersucht wor-
den (UNRUH & MESSING 1993), so dass Vergleiche mit
anderen holometabolen Insekten nicht angestellt wer-
den können. Theoretische Berechnungen der quantita-
tiven Variation an diploiden Organismen ergeben zwar
bei Populationsverkleinerung komplexere Ergebnisse als
im single locus-Fall, wobei unter bestimmten Vorausset-
zungen sogar eine vorübergehende Erhöhung der Varia-
tion möglich ist, Jedenfalls ist die Variation quantitati-
ver Merkmale bei Diploiden weniger beeinträchtigt
durch Inzucht und erholt sich nach Populations-„bott-
lenecks“ um 2-3 Zehnerpotenzen schneller als die quali-
tative Variation (LANDE & BARRACLOUGH 1987, UN-
RUH & MESSING 1993). Letztlich sollte jedoch Drift
auch zu einer Erosion der Variation von „quantitative
trait loci“ (QTL) führen (LANDE & BARRACLOUGH
1987, WILLI et al. 2006). Insgesamt kann man daher da-
von ausgehen, dass das adaptive Potential und die Evo-
luierbarkeit bei kleinen Populationen verringert sind
(WILLI et al. 2006), besonders bei Haplodiploiden
(durch geringere effektive Populationsgröße bei gleicher
Zensusgröße), was zu den Befunden über die genetische
Variation passt. Die durch Haplodiploidie erworbene
größere Inzuchtresistenz, der leichtere Übergang zu eu-
sozialer Lebensweise, das bessere Vorankommen in klei-
nen Populationen, das bessere Überstehen von bottlen-
ecks und damit eine bessere Kolonialisationsfähigkeit
werden also erkauft durch ein geringeres Adaptations-
potential und langsamere Evoluierbarkeit.

Hohes genetisches Adaptationspotential, gepaart
mit hohen Reproduktionsraten, geringer Mobilität,
weitgehendem Fehlen von Brutvor- oder gar -fürsorge,
geringer Lernfähigkeit und geringem physiologisches
Anpassungsvermögen sind Merkmale, die im r-K-Konti-
nuum der Lebensstrategien (FUTUYMA 1990) nahe dem
r-Ende liegen. Viele Hymenopteren, besonders die mit
der geringsten genetischen Vielfalt (Bienen), haben aber
geringe Reproduktionsraten, hohe Mobilität (körperli-
che Robustheit), ein hohes Maß an Brutvor- oder -für-
sorge und eine für Insekten überraschende Lernfähigkeit
und liegen damit eher im K-Bereich. Damit verbunden
ist eine höherer Grad an Stenözie, ein rasches Erreichen
der Kapazität eines Lebesraums und größere Bedeutung

Dichte-abhängiger Einflüsse. Das geringere adaptive Po-
tential wird bei Bienen und anderen Aculeaten ersetzt
durch die Schaffung relativ konstanter Aufzuchtbedin-
gungen für den Nachwuchs über den Bau von Nestern
und deren Verproviantierung und aktives Ausweichen
der Imagines bei Verschlechterung der Umweltbedin-
gungen, sei es durch dichteunabhängige oder dichteab-
hängige Faktoren. Wenn es eine solche Ausweichstrate-
gie gibt, muss es auch die Fähigkeit, günstige Habitate zu
erkennen, geben. Es ist zu erwarten, dass das Suchbild
dafür unmittelbar von den Eigenschaften und deren ge-
netischen Hintergründen beeinflusst wird, die für die
Stenözie verantwortlich sind. Insoferne könnte eine Mu-
tation, die solche Eigenschaften verändert, unter der Vo-
raussetzung, dass sie exprimiert werden kann, auch zu ei-
ner Veränderung des Suchbildes führen. Ein aktives An-
steuern eines genetisch determinierten ökologischen
Optimums wäre gleichzusetzen mit einem hohen Selek-
tionsfaktor für eine vorteilhafte Mutation und würde die
Fixierung derselben stark befördern.

Wie wirkt sich die geringere genetische Vielfalt
auf die Evolutionsgeschwindigkeit aus?

Wie bei so vielen anderen populationsgenetischen
und evolutionsbiologischen Themen wurde die Theorie
dazu trotz der großen Bedeutung der Hymenopteren für
Ökosysteme fast ausschließlich an diploiden Organis-
men entwickelt. Nach KIMURA (1983) und OHTA
(1987) sollte sich die Geschwindigkeit des Basenaus-
tauschs bei einer Verringerung der effektiven Populati-
onsgröße erhöhen, weil die Fixierungsrate für schwach
schädliche bzw. „nahezu neutrale“-Mutationen steigt.
BROMHAM & LEYS (2005) untersuchten im Hinblick da-
rauf die molekularen Evolutionsraten von eusozialen
Arten im Vergeich zu ihren nicht sozialen Verwandten
(darunter 19 Hymenopteren-Paare) in der Erwartung,
dass eusoziale Arten wegen ihrer geringeren effektiven
Populationsgröße größere Raten aufweisen. Dies war
nicht der Fall, was sie zum Schluss führte, dass mögli-
cherweise der Einfluss der effektiven Populationsgröße
auf die Geschwindigkeit der molekularen Evolution
nicht so einfach wie vorhergesagt sei. Tatsächlich könn-
ten sich bei Haplodiploiden u.a. wegen des effizienteren
„purging“ schädlicher Mutationen durch die Exposition
bei den haploiden Männchen andere Verhältnisse von
Drift und Selektion ergeben als bei Diploiden.

Bevor wir der Frage der Evolutionsgeschwindigkeit
bei Hymenopteren weiter nachgehen, müssen wir den
Blick auf einen dritten Bereich mutativer Veränderun-
gen, die Chromosomenmutationen, darunter in erster
Linie die Genduplikationen, werfen. Genduplikationen
bieten die Möglichkeit der evolutiven Weiterentwick-
lung von Genen, die ansonsten durch Mutation in ihrer
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Funktion beeinträchtigt würden, indem eine Kopie die
alte Funktion beibehält, die zweite sich aber zu einer
neuen Funktion weiterentwickeln kann (Neofunktiona-
lisation, OHNO 1970). Wiederholt sich der Prozess mehr-
fach, so können Genfamilien entstehen, deren Evoluti-
on mittels eines Stammbaumes darstellbar ist. Von be-
sonderem Interesse für Artbildungsprozesse sind Genfa-
milien, die Funktionen im Erkennen und Hydrophilisie-
ren von lipophilen Fremdstoffen erfüllen, wie z.B. die
Cytochrom-P-450-monooxygenasen. CYP-450-Proteine
von Insekten spielen neben der Wahrnehmung von Auf-
gaben im Prozessieren von Hormonen und Pheromonen
eine wichtige Rolle in der Entgiftung von pflanzlichen
Abwehrstoffen (Allelochemikalien, sekundäre Inhalts-
stoffe). Im chemischen „Rüstungswettlauf“ zwischen
Pflanzen und Pflanzenfressern gehören sie daher zu den
wichtigsten „Waffen“ auf seiten der Pflanzenfresser.

Einem Insekt, das in der Lage ist, ein Art- oder Gat-
tungs-spezifisches Pflanzengift unschädlich zu machen,
ist es auch möglich, die Pflanzen zu fressen, die sich da-
mit giftig machen. Damit trägt die Ausstattung mit Ent-
giftungsenzymen wesentlich zur Nahrungs-Spezialisie-
rung phytophager Insekten bei. Das CYP-450-System
unterscheidet nicht zwischen natürlichen und artifiziell
erzeugten Chemikalien, sondern nur zwischen Fremd-
stoff-Strukturen, sodass es auch an der Metabolisierung
von Insektiziden und der Resistenzentwicklung gegen
diese beteiligt ist. Insekten besitzen im Mittel etwa 100
verschiedene Cyp-450-Enzyme, die Ausstattung weist
große Artspezifität auf (SCHULER 1996, FEYEREISEN
1999, LI et al. 2007). Über das Vorkommen und die
Vielfalt von Cyp-450-Enzymen bei Hymenopteren weiß
man wenig, lediglich von der Honigbiene ist bekannt,
dass sie nur etwa die Hälfte der Entgiftungsenzyme be-
sitzt wie Drosophila, was mit der hohen Empfindlichkeit
der Bienen gegenüber Pestiziden in Verbindung ge-
bracht wird (CLAUDIANOS et al. 2006). Hingegen ist ei-
ne andere Genfamilie in einer für Insekten außerge-
wöhnlichen Vielfalt im Honigbienen-Genom vertreten:
die Familie der Geruchsrezeptoren weist nicht weniger
als 163 funktionelle Gene, mehr als doppelt so viel wie
bei Drosophila oder Anopheles, auf (ROBERTSON & WAN-
NER 2006).

Genduplikationen entstehen durch ungleiches cros-
sing over während der Meiose. Da bei Haplodiploiden
nur die Gameten der Weibchen durch komplette Meio-
se entstehen, ist bei Hymenopteren die Möglichkeit zur
Entstehung von Genduplikationen kleiner. Auch gerin-
gere effektive Populationsgrößen tragen wie bei anderen
Mutationen dazu bei, dass solche Ereignisse insgesamt
seltener auftreten. Die Möglichkeiten der genetischen
Fixierung von Genduplikationen in Populationen sind
theoretisch erst ansatzweise, und natürlich nur für di-

ploide Organismen, behandelt worden, wobei in Be-
tracht zu ziehen ist, dass nicht nur Neofunktionalisati-
on, sondern auch Subfunktionalisation (beide Kopien
steuern komplementär zur alten Funktion bei) für die
Evolution von Bedeutung sein können (LYNCH et al.
2001, CLÉMENT et al. 2006).

Wie wirken sich alle diese Faktoren auf die Ge-
schwindigkeit der Makroevolution bei Hymenopteren
aus? Das komplett sequenzierte Genom der Honigbiene
gibt darüber Auskunft.

Der Vergleich mit den Drosophila- und Anopheles-
Genomen weist darauf hin, dass das Honigbienen-Ge-
nom das deutlich am langsamsten evoluierende von den
bisher sequenzierten Insekten-Genomen ist. Dazu passt,
dass die Biene mehr genetische Ähnlichkeit mit Wir-
beltieren aufweist als die Fliege. 762 Proteine, die die
Honigbiene mit zumindest einemWirbeltier gemeinsam
hat, fehlen bei Drosophila, ungefähr ebenso viele bei
Anopheles (THE HONEYBEE GENOME SEQUENCING CON-
SORTIUM 2006). Bei dieser langsamen Evolutionsrate
sollte es nicht zu sehr verwundern, wenn die bis vor kur-
zem als das älteste Bienen-Fossil geltende Cretotrigona
prisca (Meliponinae, Fam. Apidae) aus dem New Jersey-
Bernstein, datiert mit einem Alter von 65 Ma., eine un-
gewöhnlich große Ähnlichkeit mit rezenten Trigona-Ar-
ten aufweist (MICHENER & GRIMALDI 1988).

3. Die Lebensweise der Bienen:
Ökologie, Populationsstruktur und
Mobilität

Fast 17.000 rezente Arten von Bienen sind bis jetzt
beschrieben worden. Der früheste Fossilfund mit deutli-
chen Bienenmerkmalen, Melittosphex burmensis, wurde
in burmesischem Bernstein, der in das Albium der Un-
terkreidezeit (vor 100 Ma) datiert wird, gefunden. Das
Tier zeigt noch Übergänge zu den Crabroniden, jedoch
schon einige deutliche Merkmale, die auf das Sammeln
von Pollen hinweisen (POINAR & DANFORTH 2006).
Dies ist ein weiterer Hinweis darauf, dass die Radiation
von Blütenpflanzen und Bienen annähernd gleichzeitig
erfolgt ist. Rund 70% der ca. 250.000 Angiospermen-
Arten werden von Insekten bestäubt (SCHONHOVEN et
al. 1998), davon sind Bienen die spezialisiertesten und
wichtigsten Bestäuber (DANFORTH et al. 2006). Daraus
kann der Schluss gezogen werden, dass Bienen eine zen-
trale Rolle bei der Radiation der Blütenpflanzen gespielt
haben (siehe auch GRIMALDI 1999).

Von den sieben rezenten Bienenfamilien stehen
phylogenetisch nach DANFORTH et al. (2006) die Melit-
tidae sowie die langrüsseligen Bienenfamilien Apidae
und Megachilidae an der Basis der Bienenradiation.
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Dieses auf umfangreichem molekularbiologischen Da-
tenmaterial beruhende Ergebnis passt wesentlich besser
zu den bekannten Fossilfunden als die früher vorherr-
schende Meinung einer basalen Stellung der Colletidae
(DANFORTH et al. 2006). Aus dieser phylogenetischen
Relation ergibt sich, dass Oligolektie offenbar die ance-
strale Form des Pollensammelns war und Eusozialität be-
reits früh in der Stammesgeschichte der Bienen aufge-
treten ist.

3.1. Ökologie

Die Lebensräume von Wildbienen werden in ökolo-
gisch-faunistischen Arbeiten oft nach Kategorien einge-
teilt, die einer menschlichen Sicht von Landschafts-
strukturen entsprechen („Magerrasen“, „Waldränder“,
„Waldlichtungen“, „Weinbergbrachen“, „Hochwasser-
dämme“, „Moore“ etc.). Diese Vorgangsweise ist insofer-
ne sinnvoll, als sie regional das Auffinden bestimmter
Bienenarten erleichtert und dem Naturschutz wertvolle
Argumente für die Bewahrung solcher Landschaftsele-
mente gibt. Andererseits kann dadurch der Eindruck er-
weckt werden, dass eine Bindung von Bienenarten an
solche Biotoptypen bestünde. Es muss aber immer be-
wusst bleiben, dass derartige Kategorien nicht per se Ha-
bitate bestimmter Bienenarten sind, sondern bestenfalls
solche unter gewissen Voraussetzungen beherbergen
können.

Das Habitat einer bestimmten Bienenart ist durch
das Vorhandensein eines geeigneten Mikroklimas, eines
passenden Blütenangebotes und artspezifischer Nist-
möglichkeiten bestimmt; außerdem benötigen manche
Arten zusätzliche Materialien wie Pflanzenharze, feuch-
ten Lehm, verschiedene Blattstücke, Blütenblätter oder
Pflanzenwolle zum Bau ihrer Nester, in den amerikani-
schen Tropen auch pflanzliche „Parfums“ für die Part-
nerwerbung (WESTRICH 1989, WCISLO & CANE 1996,
MAZZUCCO 2006). Wo in einem Lebensraum- (DELARZE
et al. 1999) oder Biotoptyp (POTT 1996) ein artspezifi-
sches Mikroklima mit entsprechendem Blütenangebot
und Nistplätzen sowie etwaigen anderen der genannten
„Requisiten“ (WESTRICH 1989) kombiniert ist, wird die-
ser als Bienenhabitat in Frage kommen. Andere aus
menschlicher Sicht oft kennzeichnende Charakteristika
solcher Kategorien sind für Bienen meist irrelevant.

Daraus ergibt sich, dass das Zusammenfallen von Le-
bensraumtyp und Bienenhabitat gewöhnlich geogra-
phisch limitiert ist, daher sind Charakterisierungen von
Bienenhabitaten durch Biotoptypen nicht oder nur ein-
geschränkt bzw. in Ausnahmefällen überregional ver-
wendbar. Eine Bienenart kann etwa in Mitteleuropa
Felssteppen bewohnen, im Mediterran aber vornehm-
lich in feuchteren Lebensräumen zu finden sein; eine

andere in Westeuropa offene Landschaften besiedeln,
sich im kontinentalen Osten dagegen in lichten Wäl-
dern oder an Waldrändern aufhalten. Dies ist zu erwar-
ten, wenn die Habitatansprüche der Bienen konstant
bleiben, das Makroklima der Landschaften aber ver-
schieden ist. Würde eine Biene sowohl im Mediterran
als auch in Mitteleuropa Felssteppen bewohnen, wäre
sie entweder stark eurytherm oder die Populationen in
den beiden Klimaten wären hinsichtlich ihrer Thermo-
toleranz genetisch, d.h. mikroevolutorisch differenziert.

Blütenangebot und Nistmöglichkeiten müssen bei
solitären Arten so nahe beisammen liegen, dass der
Fortpflanzungserfolg nicht durch die Länge der Pollen-
sammelflüge beeinträchtigt wird (siehe z.B. PETERSON
& ROITBERG 2006). Für Bienen, die hinsichtlich der
drei genannten Hauptfaktoren für die Habitatwahl ste-
nök sind, finden sich geeignete Habitate gewöhnlich
nur in kleinen begrenzten Bereichen und in der Land-
schaft zerstreut vor.

3.1.1. Mikroklima

Unter dem Begriff „Mikroklima“ versteht man die
charakteristische Häufigkeitsverteilung der Werte von
Klimaelementen (z.B. der Temperatur und der Luft-
feuchtigkeit) in der bodennahen Luftschicht eines
räumlich abgrenzbaren Bereichs einschließlich deren ty-
pischer Aufeinanderfolge sowie tages- und jahreszeitli-
cher Schwankungen. Im Mikroklima wird das Makro-
und Mesoklima modifiziert durch

a) geomorphologische Gegebenheiten wie Relief der
Umgebung, Hanglage und Exposition (beeinflussen
Sonnenscheindauer, Einstrahlung sowie lokale
Wind- und Wetterverhältnisse);

b) Substrateigenschaften (maßgebend für das Ausmaß
und den zeitlichen Verlauf möglicher Wärmespei-
cherung, Abstrahlung, und Verdunstung);

c) die Art der Vegetation (Windpufferung, Modifizie-
rung der Sonneneinstrahlung, Licht-Schattenmosa-
ik, Luftfeuchtigkeit);

d) das Vorhandensein oder Abwesenheit von Wasser
in der Umgebung in Form von offenen Gewässern
oder feuchten Böden;

e) anthropogene Einflüsse, z.B. Energieproduktion
(Städte-, Siedlungsklima).

Temperatur ist makroklimatisch eine Hauptdetermi-
nante für die geographische Verbreitung eines Organis-
mus, mikroklimatisch für die Eignung eines Lebensraums
als dessen Habitat (HOCHACHKA & SOMERO 2002). Das
Mikroklima beeinflusst den Temperaturhaushalt eines
Lebewesens entweder durch direkte Beeinflussung der
Körpertemperatur oder durch Auslösung von Verhal-
tensweisen und physiologischen Reaktionen, die die
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Körpertemperatur regulieren. Bei vorgegebenen makro-
klimatischen Verhältnissen steigern längere und stärkere
Sonneneinstrahlung, ein steilerer Einstrahlungswinkel
und wärmespeichernde Substrate die Eignung eines Le-
bensraumes für thermophile Arten, häufigerer Nieder-
schlag, Wind und höhere Luftfeuchtigkeit senken sie.

Alle Lebensvorgänge sind in hohem Maß tempera-
turabhängig. Temperatur beeinflusst die Geschwindig-
keit biochemischer Reaktionen und übt entscheidenden
Einfluss auf die Stabilität der höheren Struktur von Pro-
teinen, aber auch zellulären Membranen aus. Sowohl
Proteine als auch Membranen können ihre biologische
Funktion nur erfüllen, wenn die richtige Balance zwi-
schen Flexibilität und Stabilität ihrer Struktur gegeben
ist (HOCHACHKA & SOMERO 2002). Ein ausreichendes
Maß an Flexibilität ist notwendig, um die zur Durchfüh-
rung der biologischen Funktionen notwendigen tempo-
rären Strukturänderungen zu gewährleisten, die Stabili-
tät muss aber gleichzeitig ausreichen, um zu weitrei-
chenden, irreversiblen Strukturänderungen und damit
Funktionsbeeinträchtigungen und –verlusten durch
steigende Temperaturen entgegenzuwirken. Daher wer-
den an tiefere Temperaturen angepasste Organismen
flexiblere Strukturen aufweisen als an höhere Tempera-
turen angepasste, um gleiche Funktionalität zu errei-
chen (HOCHACHKA & SOMERO 2002). Flexibilität und
Stabilität von zellulären Membranen sind durch das
Verhältnis und die Verteilung einer Vielzahl von orga-
nischen Molekülen, die die Membran aufbauen, und de-
ren physiko-chemisches Verhalten gegeben, daher
grundsätzlich über die Regulation von Synthese und
Abbau dieser Molekültypen stufenlos über einen größe-
ren thermischen Bereich einstellbar, wie sich bei Akkli-
mationsversuchen mit ektothermen Organismen zeigt
(HOCHACHKA & SOMERO 2003).

Bei katalytisch wirkenden Proteinen (Enzymen)
hingegen sind Flexibilität bzw. Stabilität der Tertiär-
struktur bei einer bestimmten Temperatur durch die
Abfolge der Aminosäuren in der Primärstruktur des Mo-
leküls vorgegeben, also genetisch festgelegt. Die einzel-
nen Aminosäuren unterscheiden sich stark voneinander
in ihren Möglichkeiten, stabilisierende Nebenvalenzen
auszubilden und sterische Beweglichkeiten in der räum-
lichen Struktur des von ihnen aufgebauten Enzyms zu-
zulassen. Der Austausch auch nur einer Aminosäure
durch eine andere an bestimmten Stellen eines Enzyms
kann deshalb dessen thermische Eigenschaften deutlich
verrändern (HOCHACHKA & SOMERO 2002). Solche
Mutationen unterliegen natürlich der Selektion durch
das Mikroklima des Habitats oder führen zu einer Ände-
rung der Habitatwahl, soferne sie phänotypisch in Er-
scheinung treten. Nordamerikanische Heufalter (Genus
Colias, Fam. Pieridae) weisen einen allelischen Poly-

morphismus der Phosphoglucose-Isomerase, eines wich-
tigen Enzyms des Glucose-Stoffwechsels, auf. Die ver-
schiedenen Morphen des Enzyms sind unterschiedlich
temperatursensitiv. Das gegen Hitze empfindlichste, al-
so flexibelste Allel findet sich bevorzugt in Colias mea-
dii, einer Tundrabewohnerin, das Hitze-resistenteste, al-
so stabilste hingegen in Colias alexandra, die im Hoch-
sommer Colorados fliegt, und deutlich weniger häufig in
Colias philodice eriphyle, die im gleichen Gebiet bivoltin
während der kühleren Jahreszeiten vor und nach der
Flugzeit von C. alexandra vorkommt (WATT 1977, WHE-
AT et al. 2006).

Jedes Enzym erfüllt also seine katalytische Funktion
innerhalb eines definierten Temperaturbereichs, ober-
halb und unterhalb dessen funktionelle Beeinträchti-
gungen und Ausfälle eintreten. Dieser Bereich kann
mehr oder weniger breit sein, man kann daher von eury-
oder stenothermen Enzymen sprechen. Bei unterschied-
lichen Organismen kann er verschiedene Bereiche der
Temperaturskala umfassen, wenn das Mikroklima des
arteigenen Habitats unterschiedlich ist. Daraus ergibt
sich, dass die Änderung der thermischen Eigenschaften
eines Schlüsselenzyms durch eine einzige Mutation an
geeigneter Stelle als qualitatives Merkmal für die Mi-
kroevolution von erheblicher Bedeutung sein kann.

Innerhalb des thermischen Funktionsbereichs eines
Enzyms steigt die Geschwindigkeit der katalysierten Re-
aktion um einen Faktor 2-3 pro 10 °C Steigerung der
Körpertemperatur. Bei Erreichen der oberen Tempera-
turbeständigkeitsgrenze der räumlichen Enzymstruktur
können Hilfsproteine, sog. Chaperone, die Aggregation
und damit irreversible Zerstörung denaturierter Enzym-
moleküle verhindern und diese teilweise wieder zur Re-
naturierung führen. Solche Chaperone sind konstituti-
ve Bestandteile jeder Zelle, werden aber im Fall diverser
Stress-Situationen, z.B. nach Hitzeschock („heat shock
proteins“), vermehrt synthetisiert (HOCHACHKA & SO-
MERO 2002). Die Fähigkeit zur vermehrten Synthese
nach Hitzeschock ist von Art zu Art verschieden. Die
Blattschneiderbiene Megachile apicalis produziert im
obersten noch tolerierbaren Temperaturbereich deut-
lich mehr davon als die weniger hitzeresistente Ver-
wandte Megachile rotundata (BARTHELL et al. 2002).
Chaperone spielen auch am unteren Ende des thermi-
schen Funktionsbereichs eine protektive Rolle. Eine
konstitutive Erhöhung der Synthese des heat shock pro-
teins hsp 70 wurde bei der BlattschneiderbieneMegachi-
le rotundata während der winterlichen Diapause der Vor-
puppe beobachtet (YOCUM et al. 2005).

Enzyme steuern den Stoffwechsel, daher steigt ihre
Aktivität mit steigenden Stoffwechselraten. Je höher
die Stoffwechselraten, umso empfindlicher sind Orga-
nismen gegenüber „falschen“ Temperaturen. Bei Insek-
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ten werden hohe Stoffwechselaktivitäten einerseits
während der larvalen Wachstumsphasen, andererseits
während der lokomotorischen Aktivität der Imagines
beobachtet. Bei den Bienen findet die Wachstumsphase
der Entwicklungsstadien im thermisch nach außen ge-
pufferten Milieu des Bienennestes statt und ist damit
plötzlichen starken Schwankungen des Mikroklimas
weitgehend entzogen.

Die Imagines hingegen sind wie wenig andere Insek-
tengruppen in ihrem Fortpflanzugserfolg von einer voll-
kommen intakten Flugfähigkeit abhängig. Bienenweib-
chen (bzw. Arbeiterinnen bei eusozialen Arten) müssen
Pollen und Nektar im Flug von Blüte zu Blüte sammeln
und die relativ zum Körpergewicht oft schwere Last flie-
gend zum Nest transportieren. Dieses Fliegen von Blüte
zu Blüte verleiht Bienen schließlich jene herausragende
Rolle als Bestäuber von Blütenpflanzen. Das Mikrokli-
ma eines Bienenhabitats muss daher ausreichend Flug-
aktivität zur Verproviantierung des Nachwuchses er-
möglichen, d.h. Flugphysiologie der Biene und Mikro-
klima des Habitats müssen zueinander passen.

Der Insektenflug ist außerordentlich energieaufwän-
dig. Während des Fluges weisen die Flugmuskel der Ho-
nigbienen massenspezifische Stoffwechselraten und
Energieflüsse auf, die annähernd dreimal höher sind als
die der Flugmuskel schwirrender Kolibris (SUAREZ et al.
2000) und damit zu den höchsten gehören, die im Tier-
reich bisher beobachtet worden sind (SACKTOR 1976,
ROBERTS et al. 2004, DARVAUX et al. 2005). Die Energie-
gewinnung ist rein aerob. Die hohen Stoffwechselraten
erfordern daher hohe Mitochondrien-Dichten. Bei den
tropischen Orchideenbienen (Euglossini) machen die
Mitochondrien 43% der Muskelmasse aus (CASEY et al.
1992), bei Kolibris nur 35% (SUAREZ et al. 1991). Au-
ßerdem ist die Oberflächendichte der mitochondrialen
Cristae bei Honigbienen deutlich höher als bei kleinen
Säugetieren und Vögeln (SUAREZ et al. 2005, LOLI & BI-
CUDO 2005). Diese Befunde deuten darauf hin, dass die
Masse der Brennstoff-liefernden Enzyme in den Flug-
muskeln der Bienen die obere Grenze dessen erreicht,
was aus sterischen Gründen möglich ist, ohne die Mas-
se der Myofibrillen so weit einzuschränken, dass damit
die Muskelkraft geschwächt wird. Die Elektronentrans-
fer-Raten zwischen den Enzymen der Atmungskette
sind in den Flugmuskeln der Honigbienen die höchsten,
die je in Tieren gemessen wurden, ein Hinweis darauf,
dass zusätzlich zu ihrer höheren Dichte diese Enzyme
nahe ihrer maximalen katalytischen Kapazität arbeiten
(SUAREZ et al. 2000).

Soweit bisher bekannt, verwenden Bienen als
Brennstoff für den Flug ausschließlich Kohlenhydrate
(CRABTREE & NEWSHOLME 1975, BLATT & ROCES 2001,
SUAREZ et al. 2005). Dies bedeutet, dass zahlreiche En-

zyme und Enzymkaskaden der Brennstoffbereitstellung,
der Glykolyse, der Atmungskette und des Krebs-Zyklus
so zusammenwirken müssen, dass die notwendigen ho-
hen Energieflüsse für den Flug möglich sind. Die Regu-
lation derartiger in Serie arbeitender und miteinander
verknüpfter Enzymsysteme ist komplex (siehe HOCH-
ACHKA & SOMERO 2002), der Anteil der Einzelenzyme
an der Regulation des Energieflusses ist schwierig zu be-
stimmen (für Bienen siehe SUAREZ et al. 1996, 1997,
2005, DARVAUX et al. 2005) und ihre Evolution ist
durch unterschiedliche funktionelle Anforderungen be-
stimmt (SALVADOR & SAVAGEAU 2006). Die thermi-
schen Eigenschaften dieser Enzyme sind jedoch ent-
scheidend dafür, welche Flugleistungen bei bestimmten
Temperaturen erreicht werden können bzw. welche
thermoregulatorischen Fähigkeiten notwendig sind, um
entsprechende Flugleistungen sicherzustellen. Wahr-
scheinlich ist, dass einzelne dieser Enzyme für den Ener-
giefluss thermophysiologisch limitierend wirken.

Die maximale Leistungsfähigkeit der Flugmuskula-
tur ist bei Bienen nur innerhalb eines relativ kleinen In-
tervalls der Thoraxtemperatur gegeben (ROBERTS &
HARRISON 1998). Dieses Temperaturintervall wird hier
im weiteren „Betriebstemperatur“ genannt. Honigbie-
nen starten ihre Sammelflüge bei 37 °C Thoraxtempe-
ratur (HEINRICH 1993), können aber den Flug zwischen
29 und 49°C Thoraxtemperatur aufrechterhalten. Dies
gelingt ab einer Mindest-Umgebungstemperatur (im
Schatten) von 15-16 °C (ROBERTS & HARRISON 1999).
In einem viel engeren Temperaturintervall, nämlich bei
45±2°C, hält die amerikanische Wüstenbiene Centris
pallida (Fam. Anthophoridae) im Fliegen ihre Thorax-
temperatur (ROBERTS et al. 1998). Bei 55 verschiedenen
Bienenarten aus 6 Familien wurden während des Fluges
bei 22 °C Lufttemperatur Thoraxtemperaturen zwischen
27,6 und 42°C gemessen (STONE & WILLMER 1989).

Die Differenz zwischen der notwendigen Betriebs-
temperatur der Flugmuskeln und der Lufttemperatur
kann also zur Tageszeit, zu der der Flug gestartet werden
soll, besonders in gemäßigten Klimazonen sehr groß sein
und muss durch Aufheizen überwunden werden. Dazu
stehen grundsätzlich zwei Möglichkeiten offen: Endoge-
nes Aufheizen durch Generieren von Stoffwechselwär-
me und/oder Nutzung exogener Wärmequellen (z.B.
Sonnenstrahlung) über geeignete Verhaltensmaßnah-
men. Endogenes Aufheizen verursacht hohe Energie-
kosten und wird nur dann von der Evolution bevorzugt
sein, wenn der Fitnessgewinn durch Verbesserung der
Konkurrenzsituation beim Pollen- und Nektarsammeln
den Verlust durch den Heizungsaufwand deutlich über-
steigt. Je kleiner eine Biene ist, desto unwirtschaftlicher
wird endogene Heizung, weil die Abstrahlung durch die
Vergrößerung des Oberflächen/Volumen-Verhältnisses
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steigt, desto größer wird daher die Bedeutung der exoge-
nen Wärmegewinnung werden. Behaarung wirkt als
thermische Isolation und begünstigt die Effizienz endo-
gener Wärmegewinnung. Die Möglichkeit zu exogener
Wärmegewinnung hängt naturgemäß noch stärker von
mikroklimatischen Gegebenheiten ab als die Erzeugung
von Stoffwechselwärme.

Für das obere Segment der Betriebstemperatur des
Bienenflugs gelten ähnliche Überlegungen hinsichtlich
der dann notwendigen Kühlung.

Physiologische Thermoregulation

Bienen können wie auch andere Insekten ihre
Thoraxtemperatur regulieren, sind also regional und
temporär endotherm. Liegt die Umgebungstemperatur
unter der für den Flug erforderlichen Betriebstemperatur
des Thorax, wärmen sie diesen durch Muskelzittern auf.
Bei diesem arbeiten die beiden Hauptflugmuskel-Grup-
pen, Dorso-ventral- und Longitudinalmuskel, durch
Umschaltung von myogenem auf neurogenen Aktions-
modus synchron gegeneinander statt alternierend gegen
die Flügel (HEINRICH 1993, LOLI & BICUDO 2005). Die
Aufwärmgeschwindigkeit hängt vom Verhältnis Wär-
meerzeugung/ Wärmeabstrahlung ab und ist daher außer
von der Effizienz der Wärmeerzeugung auch von der
Größe der Biene und der Isolierung des Thorax gegen
andere Körperteile und nach außen abhängig. Sie kann
deshalb von Art zu Art sehr verschieden sein (STONE &
WILLMER 1989). Es ist fraglich, ob bei sehr kleinen Bie-
nen (z.B. Nomioides spp., manche Lasioglossum- und Ce-
ratina-Arten, Hylaeus spp etc.) eine derartige Thermo-
genese überhaupt möglich ist.

NEWSHOLME et al. postulierten 1972 das Vorliegen
einer zitterfreien Thermogenese im Thorax von Hum-
meln. Sie fanden in deren Flugmuskel annähernd gleich
große hohe Konzentrationen des glykolytischen Enzyms
Phosphofruktokinase und des glukoneogenetischen En-
zyms Fruktose-1,6-biphosphatase und schlossen daraus
auf die Existenz eines rein biochemischen Substratzy-
klus, der durch einen „Kurzschluss“ im Energiestoff-
wechsel zu einem Nettoabbau von ATP unter Erzeugung
von Wärme bei niedrigen Temperaturen führt. Diese
These schien zunächst sehr attraktiv, bot sie doch eine
Erklärung dafür, dass viele Hummelarten noch bei Tem-
peraturen gegen Null Grad normal fliegen können und
mit dieser Fähigkeit nicht nur einen großen Konkur-
renzvorteil beim Pollensammeln in gemäßigten Breiten
genießen, sondern auch Gebiete bis zum Polarkreis und
im Gebirge bis in die alpinen Regionen besiedeln konn-
ten. Sie fand deshalb große Beachtung in Lehrbüchern
der Insektenphysiologie (z.B. HOFFMANN 1995) und
Übersichtsarbeiten (z.B. LOLI & BICUDO 2005), wo sie
fast ebenso ausführlich wie die Thermogenese durch
Muskelzittern behandelt wurde. HEINRICH (1993) be-

tonte jedoch, dass kein sicherer Nachweis für eine Ther-
mogenese ohne Muskelzittern vorliege und STAPLES et
al. (2004) fanden, dass nordamerikanische Hummeln
mit Ausnahme von Bombus rufocinctus keine erhöhten
Werte von Fruktose-1,6-biphosphatase relativ zu Phos-
phofruktokinase aufwiesen und daher bei ihnen ein
Substratzyklus der beschriebenen Art keine Bedeutung
haben könne. Sie relativierten die mögliche Bedeutung
einer zitterfreien Thermogenese auch hinsichtlich des
Ausmaßes ihrer Wärmeproduktion und billigten ihr
höchstens eine supplementierende Funktion bei der
Aufwärmung zu (Diskussion bei LOLI & BICUDO 2005).

Die Fähigkeit zur Thermogenese kann auch zu ande-
ren Zwecken als zum Beheizen des Thorax genützt wer-
den: Honigbienen halten damit im Nest eine Tempera-
tur von über 30 °C aufrecht. Bei Hummeln bebrüten
Königinnen, Arbeiterinnen und Drohnen Eier, Larven
und Puppen, indem sie das Abdomen darauf pressen.
Dies erfordert die bei der Gattung Bombus gut ausgebil-
dete Möglichkeit zur Ableitung der im Thorax erzeug-
ten Wärme in das Abdomen. Bei Bombus polaris wird
durch Beheizung des Abdomens mit „Abwärme“ der
Flugmuskeltätigkeit die Entwicklung der Ovarien so
weit beschleunigt, dass dadurch und mittels der Bebrü-
tung der Präimaginalstadien die Entwicklungszyklen in-
nerhalb des kurzen arktischen Sommers abgeschlossen
werden können (HEINRICH 1993).

Der morgendliche Start zum ersten Flug findet ge-
wöhnlich bei Erreichen einer artspezifisch bestimmten
Außentemperatur statt. Gut beobachten lässt sich dies
an künstlichen Nistkästen für solitäre Bienen. Die nest-
besitzenden Weibchen, aber auch Männchen, die in
leeren Nestern übernachtet haben, sitzen morgens bei
steigender Temperatur lange in den Nesteingängen und
strecken gelegentlich die Fühlerspitzen heraus. An den
distalen Fühlergliedern der Bienen sitzen Temperatur-
und Feuchtigkeitsrezeptoren (STABENTHEINER & RÖMER
1999). Bei Erreichen einer bestimmten Lufttemperatur
verlassen fast alle Tiere einer Art nahezu gleichzeitig ih-
re Nester. Vermutlich ist das jene Temperatur, bei der
ein endogenes Aufwärmen des Thorax nach einem Blü-
tenbesuch oder einer kurzen Unterbrechung des Son-
nenscheins noch leicht möglich ist. Im zeitigen Früh-
jahr kommt es in Städten mit ihren großen Temperatur-
Gegensätzen zwischen besonnten Stellen und schatti-
gen Straßenschluchten nicht selten zu „Unfällen“, bei
denen Bienen (z.B. Andrena gravida, Osmia cornuta) in
Luftschichten geraten, die um 5-7 °C kälter sind als die
ihrer Starttemperatur. Solche Tiere können dann offen-
bar die für den Flug notwendige Betriebstemperatur des
Thorax nicht mehr aufrechterhalten und landen bewe-
gungsunfähig auf dem Gehsteig. Trägt man sie von dort
in die Sonne, fliegen sie nach kurzem Aufwärmen wei-
ter. Von der im gleichen Lebensraum zur gleichen Jah-
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reszeit vorkommenden deutlich größeren Anthophora
plumipes, deren morgendliche Starttemperatur niedriger
als die der beiden anderen genannten Arten liegt, ken-
nen wir derartige Unfälle nicht.

Abgesehen von Sonderfällen der beschriebenen Art
reicht die als Nebenprodukt der Flugmuskelarbeit pro-
duzierte Wärme aus, um den Thorax während des Fluges
auf Betriebstemperatur zu halten und Wärmeverluste
auszugleichen. Die Wärmebilanz des Thorax und damit
seine Temperatur ergeben sich aus dem Wärmegewinn
durch endogene Stoffwechsel- und exogene Strahlungs-
wärme minus Konvektions- und Evaporationswärme-
verlust. Der Wärmegewinn durch Sonnenstrahlung
kann bei der Honigbiene an einem klaren Tag während
des Fluges bei 45 °C fast das Doppelte der erzeugten
Stoffwechselwärme betragen (ROBERTS & HARRISON
1999). Die Betriebstemperatur für den Flug kann daher
bei höheren Lufttemperaturen nur gehalten werden,
wenn effektive Kühlungsmethoden zur Verfügung ste-
hen. In Taxon-spezifischer Weise werden dafür bei Bie-
nen drei Verfahren eingesetzt: Konvektion, Evaporation
und Reduktion des Stoffwechsels.

a) Konvektion könnte man als „Flugwindkühlung“
bezeichnen. Sie entsteht durch die Bewegung von Bie-
ne und Umgebungsluft relativ zueinander, also entwe-
der, wenn Wind über eine sitzende Biene streicht oder –
im gegenständlichen Fall – wenn eine Biene in ruhiger
Luft fliegt oder sich fliegend anders als die umgebende
Luft bewegt (d.h. nicht bei reiner Windverdriftung). Sie
wird größer, je schneller Luft über die Bienenoberfläche
streicht und je größer der Temperaturunterschied zwi-
schen Biene und Luft ist und geht gegen Null, wenn die
Lufttemperatur die Körpertemperatur der Biene er-
reicht. Verbesserung der Wärmeisolation der Bienen-
oberfläche, z.B. durch Behaarung, senkt das Ausmaß der
Konvektionskühlung.

Aktive Thermoregulation durch Konvektionsküh-
lung bedeutet aktive Verteilung der im Thorax generier-
ten Stoffwechselwärme auf Abdomen und Kopf, da nor-
malerweise die Temperatur in diesen beiden Körpertei-
len viel niedriger ist als im Thorax. Das bekannteste
Beispiel für diese Art der Thermoregulation bieten
Hummeln. Über besondere physiologische Einrichtun-
gen können Hummeln überschüssige Thoraxwärme in
das Abdomen abführen und damit die Konvektionsküh-
lung steigern (HEINRICH 1993). Bei vielen Arten der
Gattung Xylocopa scheint neben dem Abdomen auch
der Kopf für die Verteilung der Thorakalwärme von Be-
deutung zu sein (HEINRICH 1993). Die Honigbiene und
Centris pallida hingegen verfügen über keine aktiven
Mechanismen zur Steigerung der Konvektionskühlung
(ROBERTS & HARRISON 1998).

b) Evaporation: Verdunstung findet bei der Honig-
biene zwischen 21 und 33°C über die Tracheenatmung
passiv in vorhersagbar mit dem Stoffwechsel steigendem
Ausmaß statt. Über 33 °C ist der Wasserverlust jedoch
4,5x höher als bis 33 °C, die Verdunstungskühlung wird
zur wichtigsten thermoregulatorischen Maßnahme. Der
Mechanismus dieser aktiven Thermoregulation ist nicht
genau bekannt, auch sind verschiedene Fragen im Zu-
sammenhang mit der bei diesen Temperaturen negati-
ven Wasserbilanz noch offen (ROBERTS & HARRISON
1999). Einige Bienenarten (Apis mellifera, Xylocopa vari-
puncta, Centris pallida) führen bei sehr hohen Tempera-
turen Zungenbewegungen („tongue lash“) aus, die ver-
mutlich der Steigerung der Evaporation dienen. Das
Heraufwürgen von Nektartröpfchen und deren Vertei-
len auf Labrum und Mandibeln bei Honigbienen
scheint den gleichen Zweck zu verfolgen (ROBERTS &
HARRISON 1998). Steigende Luftfeuchtigkeit erschwert
die Evaporationskühlung, ihre Grenzen sind erreicht,
wenn der Flüssigkeitsnachschub mit der Verdunstung
nicht Schritt halten kann und die Hämolymphe da-
durch hyperosmotisch wird.

c) Reduktion des Stoffwechsels in den Flugmuskeln.
HEINRICH (1993) war der Meinung, dass die Stoffwech-
selrate im Flugmuskel durch die aerodynamischen An-
forderungen des Bienenflugs festgelegt und daher nicht
thermoregulativ veränderbar sei. Untersuchungen an
fliegenden Apis mellifera und Centris pallida zeigten je-
doch, dass die Regulation der metabolischen Wärme-
produktion den größten Anteil an der Regulation der
Thoraxtemperatur dieser Bienen hat (ROBERTS & HAR-
RISON 1998). Die Grenzen dieser Methode sind erreicht,
wenn die Flugfähigkeit so beeinträchtigt wird, dass be-
stimmte Aufgaben, z.B. das Transportieren von Pollen-
ladungen, nicht mehr adäquat bewältigt werden kön-
nen.

Zuletzt sei erwähnt, dass die Euglossini der amerika-
nischen Tropen zwar eine Aufwärmphase vor dem Start
zum Flug kennen, nicht aber eine Thermoregulation
während des Fluges, was wohl mit den relativ gleichmä-
ßigen Lufttemperaturen ihres Lebensraums zusammen-
hängt (ROBERTS & HARRISON 1998).

Verhalten im Dienst der Thermoregulation,
thermophysiologische Aspekte diurnaler
Rhythmen, des Voltinismus und der Habitatwahl

Die endogene Wärmeproduktion in der Aufwärm-
phase kann durch ein Verhalten ergänzt oder ersetzt
werden, das die exogene Wärmezufuhr erhöht. Viele
Bienen der gemäßigten Zonen sonnen sich im Frühjahr
oder morgens an windgeschützten Stellen unter einem
möglichst steilen Winkel zur Strahlung, um Radiations-
wärme zu nutzen. Anthophora plumipes-Männchen kön-
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nen auf diese Weise die Generierung von Wärme ver-
doppeln, müssen also nur halb so viel endogene Energie
aufwenden, um Flugfähigkeit zu erlangen, wie ohne
Sonne (STONE et al. 1995). Andere Arten wiederum (in
Europa z.B. die Männchen verschiedenerOsmia-,Mega-
chile-Arten, Hylaeus angustatus – K. M.) nutzen auch
Konduktionswärme, in dem sie sich flach auf die war-
men Flächen von Steinen etc. setzen und sich dadurch
von oben durch die Strahlung, von unten durch Kon-
duktion aufheizen lassen. Diese ektotherme Energiege-
winnung ist zwar energiesparend, bringt aber eine höhe-
re Prädationsgefährdung mit sich. Sehr kleine Bienen
können sich wahrscheinlich nur ektotherm auf die Be-
triebstemperatur für den Flug aufheizen. In wärmeren
und vor allem Sonnen-reicheren Klimaten dürfte ekto-
thermes Aufheizen eine größere Rolle spielen als in ge-
mäßigten Breiten, da z.B. im Mediterran viele Bienen-
arten ihre tägliche Flugaktivität entgegen den Erwar-
tungen deutlich später beginnen als die meisten Bienen
in Mitteleuropa (K. M.).

Auch im oberen Segment der Betriebstemperatur
für den Flug können Verhaltensweisen die endogene
Thermoregulation, d. h. die Kühlung, ersetzen oder er-
gänzen. Manche Bienenarten beginnen bei hohen Luft-
temperaturen direkte Sonnenstrahlung zu meiden und
bewegen sich mehr im Halbschatten. So erscheint z.B.
im Mediterran die in ihrer Verbreitung bis nach Mittel-
europa reichende Wollbiene Anthidium septemdentatum
vormittags als erste Anthidium-Art an den äußersten, am
stärksten sonnenbeschienenen Blütenständen des
Keuschstrauchs (Vitex agnus castus), zieht sich aber ge-
gen Mittag in die inneren Halbschattenzonen des Strau-
ches zurück, wo sie über die Mittagsstunden weiter aktiv
ist und Blüten besucht, während an den sonnenbeschie-
nenen äußeren Blütenständen nun Anthidium florenti-
num und andere hochmediterrane Arten asnzutreffen
sind. Ähnliches kann man von der Mauerbiene Osmia
andrenoides beobachten (K. M.).

Zu den Ausweichstrategien vor zu hohen Tempera-
turen gehört auch häufiges Unterbrechen des Fluges
oder bei Weibchen das Aufsuchen des Nestes während
der heißesten Tageszeit. Das Vorliegen thermischer
Gründe für eine bimodale diurnale Aktivität muss aller-
dings im Einzelfall nachgewiesen werden, weil auch an-
dere Ursachen (z.B. das Ressourcenangebot) dafür maß-
geblich sein könnten (STONE et al. 1999). Die Säge-
hornbiene Melitta tricincta sammelt zu Beginn ihrer
Flugzeit Ende August im burgenländischen Seewinkel
ausschließlich vormittags Pollen und ist ab Mittag völ-
lig verschwunden. Im kühleren September trifft man sie
auch über Mittag und am Nachmittag beim Pollensam-
meln an (K. M.)

Nur wenige Bienenarten sind ganztägig aktiv. Einzig
einige extrem eurytherme Hummeln beginnen in den
gemäßigten Klimazonen ihre Flugaktivität bereits vor
Sonnenaufgang, setzen sie über die heißen Mittagsstun-
den fort und beenden sie erst in der beginnenden
Abenddämmerung. Die gleichen Arten fliegen gewöhn-
lich auch das ganze Jahr über vom zeitigen Frühjahr bis
in den späten Herbst. Andere Bienen beginnen ihre
Flüge zwar tageszeitlich später und stellen sie früher ein
als die genannten Hummeln, sind aber doch während
des größten Teils des Tages beim Pollensammeln oder
auf Partnersuche anzutreffen. Als europäisches Beispiel
sei Andrena flavipes genannt. Diese eurytherme Art ist
nicht nur in verschiedenen Klimazonen verbreitet, son-
dern auch in der Lage, zwei oder mehr Generationen zu
klimatisch sehr unterschiedlichen Jahreszeiten auszubil-
den.

Die Flugaktivität der meisten Bienenarten be-
schränkt sich jedoch auf wenige Stunden am Tag. In
Mitteleuropa sind viele Bienen nur während zwei oder
drei Stunden am späten Vormittag aktiv, die Weibchen
ziehen sich zu Mittag in ihr Nest zurück und verschlie-
ßen den Eingang, die Männchen beenden ihre Paa-
rungsflüge. Jeder faunistisch tätige Melittologe weiß,
dass er mit der kompletten jahreszeitlichen Bienenfauna
eines Gebietes eigentlich nur während zweier Stunden
des späteren Vormittags rechnen kann, was die Erfor-
schung der Fauna größerer Landstriche sehr erschwert.
Als Ausnahmen beginnen einige wenige Arten (z.B. die
Salz-Buntbiene Camptopoeum friesei – K. M.) ihre Flug-
aktivitäten in Mitteleuropa erst gegen Mittag und blei-
ben über die heißesten Stunden des Tages aktiv. Im Ge-
gensatz dazu legen einige große Bienenarten in den
Wüstengebieten von Kalifornien, Arizona und New
Mexico (Colletes stephani,Martinapis luteicornis, Caupoli-
cana yarrowi sowie Centris-, Anthophora-, Tetralonia- und
Ptiloglossa-Arten) ihre Aktivität in die Morgendämme-
rung und die späten Abendstunden und weichen damit
den heißen Tageszeiten aus (HEINRICH 1993). Ähnlich
verhält es sich mit der ostmediterranen Xylocopa olivieri
(DAPHNA et al. 2005)

Was immer die ultimaten Ursachen für diese diurna-
len Aktivitätsrhythmen sein mögen (es kommen auch
Ressourcenangebot und Konkurrenz um Ressourcen in
Frage), so ist damit auch (fast) immer eine Einschrän-
kung des thermischen Regimes verbunden, dem diese
Arten ausgesetzt sind. WILLMER (1991, 1993) sieht in
der Reduktion der thermophysiologischen Kosten die
Hauptursache für die tageszeitliche Einschränkung der
Flugaktivität von Bienen. Demnach wäre das Ressour-
cenangebot der Blütenpflanzen eher der möglichen Be-
stäuber-Aktivität angepasst als umgekehrt. Lediglich die
stark polylektischen und eurythermen Hummeln schei-

633



nen ihre Flugaktivität nach dem Nektar-Angebot zu
richten (WILLMER 1991). Gesamtverbreitung und Bio-
topwahl lassen den Schluss zu, dass die meisten der Ar-
ten mit eingeschränkter diurnaler Aktivität stenotherm
sind.

Stenotherme Arten können im Gegensatz zu eury-
thermen keine Generationen in klimatisch verschiede-
nen Jahreszeiten ausbilden. Sind sie bivoltin, fliegen die
beiden Generationen zu klimatisch annähernd gleichar-
tigen Jahreszeiten. Dies trifft bei Andrena fulvicornis zu,
die im pannonischen Osten Österreichs zwei Generatio-
nen im Mai und Juli ausbildet. Die ganz nahe verwand-
te, von manchen (GUSENLEITNER & SCHWARZ 2002) für
konspezifisch gehaltene, jedoch in etwas kühlerem Kli-
ma fliegende Andrena nitidiuscula ist univoltin, fliegt im
Pannonikum im August, kommt im Gegensatz zu A. fla-
vicornis auch in den nördlichen Voralpen vor, fliegt aber
dort schon im Juli (K. M.). Die von GUSENLEITNER &
SCHWARZ (2002) vermutete Konspezifität von Andrena
nitida und limata ist nicht nur aus ökologischen, sondern
auch aus thermophysiologischen Gründen unwahr-
scheinlich, da sich das Mikroklima ihrer Habitate zu
den Flugzeiten April/Anfang Mai (A. nitida, univoltin)
bzw. Juni und August (A. limata, bivoltin) recht deut-
lich unterscheidet (K. M.).

Stenotherme Bienen scheinen nicht nur jahreszeit-
lich, sondern auch über ihr Verbreitungsareal hinweg
hinsichtlich ihrer mikroklimatischen Nische recht kon-
servativ zu sein, was sich in verschiedenen Klimazonen
durch unterschiedliche Biotopwahl äußert. Z.B. fliegt
die mediterrane Wollbiene Anthidium septemdentatum in
Niederösterreich an heißen, etwas windgeschützten
Stellen von südexponierten Felssteppen, im Mediterran
findet man sie dagegen hauptsächlich in feuchterem
Kulturland, an der Küste oder in Wassernähe. Ähnli-
ches kann man von der Mauerbiene Osmia andrenoides
beobachten. Die Sandbiene Andrena lagopus bewohnt
im pannonischen Klima Ostösterreichs lichte Wälder,
Waldränder und lückige Gebüsche, während sie nach
Westrich (mdl.) im ozeanisch beeinflussten Westeuropa
durchaus als Offenlandsart bezeichnet werden kann.
Die Biene breitet sich seit dreißig Jahren in Niederöster-
reich aus (ZETTEL et al. 2002) und sucht dabei aktiv die
genannten Lebensräume auf

Die beiden Steppenbienchen Nomioides minutissi-
mus und N. variegatus, zusammen mit N. facilis und Ce-
ratina parvula die kleinsten Bienen Europas und als sol-
che vermutlich nicht in der Lage, sich aktiv bis zur Be-
triebstemperatur für den Flug aufzuwärmen, leben an
den wenigen Stellen ihres Vorkommens in Mitteleuro-
pa ausschließlich auf teils offenen Sandböden (WEST-
RICH 1989, MÜLLER et al. 1997), während zumindest
Nomioides variegatus in den mediterranen Zentren seiner

Verbreitung ganz andere Lebensräume bevorzugt. Die
Durchsetzung des Sandes mit Luft verringert dessen
Wärmeleitfähigkeit, so dass bei Sonneneinstrahlung an
der Oberfläche schnell Temperaturen entstehen, die
exogen die Flugfähigkeit dieser kleinen Arten gewähr-
leisten (MAZZUCCO 1997). Das größte Vorkommen von
N. minutissimus im niederösterreichischen Marchfeld
erlosch Mitte des letzten Jahrhunderts, nachdem der Le-
bensraum im Gefolge der Unterschutzstellung von
Sandrasen überwachsen wurde und damit sein Mikrokli-
ma änderte, neue Vorkommen entstanden jedoch auf
neu geschaffenen offene Sandflächen in der weiteren
Umgebung (K. M.).

Die Schmalbiene Lasioglossum brevicorne, in Europa
sehr selten und bis Südschweden verbreitet, bewohnt in
den nördlichen Bereichen ihrer Verbreitung ebenfalls
Sandböden, von Tirol südwärts aber gewöhnlich ver-
schiedene andere Bodenarten (EBMER 1988, WESTRICH

1989). Aus Niederösterreich sind einige Sandvorkom-
men bekannt, andererseits ein Vorkommen auf südex-
ponierten, heißen Felssteppen in der Wachau. Das für
die Biene verbindende an den beiden für menschliche
Augen so verschiedenen Lebensräumen sowie den süd-
lichen Biotopen ist wohl die Möglichkeit, ihre konser-
vative mikroklimatische Nische darin wiederzufinden.

Fälle regionaler Stenözie (KÜHNELT 1943), d. h. ei-
ner starken Reduktion der Lebensraumtypen, in denen
eine Art aus mikroklimatischen Gründen vorkommen
kann, im Bereich der Arealgrenzen finden sich bei Bie-
nen häufig. Eine Reihe von Beispielen bietet die schar-
fe Grenze zwischen ozeanischem und kontinentalem
Klima entlang der Thermenlinie in Niederösterreich,
an der das feucht-milde Sommerklima der Wienerwald-
landschaft innerhalb weniger hundert Meter vom heiß-
trockenen pannonischen Sommer abgelöst wird. Zwei
der im Europa westlich dieser Grenze häufigsten, von
WESTRICH (1989) für Baden-Württemberg als ausge-
sprochen ubiquitär, von EBMER (1988) als euryök be-
zeichneten Furchenbienen, Halictus tumulorum und La-
sioglossum leucozonium, zeigen ganz plötzlich östlich der
Grenze starke regionale Stenözie, indem sie nur mehr
weit verstreut und selten an wenigen feucht beeinfluss-
ten Stellen wie z.B. den Donauau-/Marchauen und dem
Neusiedlerseegebiet vorkommen. Noch auffallender ist
die Bindung an Feuchtigkeit (feuchte Auwiesen und
feuchte Wälder) im Pannonikum bei Lasioglossum zonu-
lum, die von WESTRICH (1989) für Westeuropa als „typi-
sche Offenlandsart, die vor allem auf trockenen Wiesen,
Hochwasserdämmen und Ruderalstellen vorkommt“,
bezeichnet wird. Mangel an Feuchtigkeit als limitieren-
der Faktor für die Verbreitung fällt natürlich im trocke-
nen Pannonikum besonders auf. Wohl deshalb legte der
Wiener Melittologe Bruno Pittioni in seinem unveröf-
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fentlichten Manuskript über „Die Bienen des Wiener
Beckens und des Neusiedlersee-Gebietes“ aus der Mitte
des vorigen Jahrhunderts so großen Wert darauf, die von
ihm festgestellten Arten ökologisch als „hylophil“ oder
„eremophil“ zu charakterisieren. Lasioglossum zonulum
stufte auch er bereits als hylophil ein. Halictus tumulo-
rum und Lasioglossum leucozonium aber waren nach den
von ihm zusammengestellten Daten damals im Panno-
nikum viel weiter verbreitet als heute und wurden von
ihm dementsprechend als hypereuryök-intermediär bzw.
euryök-eremophil bezeichnet (Pittioni unveröff.). Der
Rückgang beider Arten im österreichischen Pannoni-
kum in den letzten Jahrzehnten könnte entweder mit
den ausgedehnten Entwässerungen, die hier stattgefun-
den haben, oder mit der Zunahme trocken-heißer Wet-
terphasen im Sommer zusammenhängen.

Die letzten Beispiele zeigen, dass auch Feuchtigkeit
ein für die Verbreitung wichtiger mikroklimatischer Ha-
bitatfaktor sein kann. Schon MALYSHEV (1935) weist
darauf hin, dass „besides temperature, humidity also has
doubtless a great influence on the geographical distribu-
tion of bees“. Feuchtigkeit wurde von uns bis jetzt nur
als ein Aspekt des mikroklimatischen Thermoregimes
und der physiologischen Thermoregulation behandelt.
In diesem Zusammenhang könnte etwa die Permeabili-
tät der Kutikula zwischen Bienenarten unterschiedlich
sein. Relative Luftfeuchtigkeit, Niederschläge und Ver-
fügbarkeit von Wasser können aber auch darüber hinaus
Bedeutung für das Leben von Bienen haben, etwa für
das Anlegen von Nestern oder für das Sammeln von
Pollen und Nektar. Hummeln scheinen z.B. Pollen nur
zur trockensten, wärmsten Zeit des Tages zu sammeln
(PEAT & GOULSON 2005).

Die angeführten Beispiele lassen vermuten, dass
Bienen in der Lage sind, mikroklimatisch als Habitat ge-
eignete Lebensräume aktiv aufzusuchen und als solche
zu erkennen und umgekehrt nicht mehr geeignete zu
verlassen. Bei der relativ geringen Reproduktionsrate,
den kleinen effektiven Populationsgrößen und der ge-
ringen genetischen Vielfalt der Bienen kann als Überle-
bensstrategie nur eine aktive Wahl des richtigen Habi-
tats erfolgreich sein. Wie dieses erkannt wird, ist derzeit
noch unklar.

Bienen verfügen über recht unterschiedliche Flugfä-
higkeiten. Ein erfahrener Bienenkundler ist gewöhnlich
in der Lage, die meisten Bienen im Feld auf Grund ihres
Fluges höheren Taxa zuzuordnen. Den reissenden Flü-
gen und geschickten Flugmanövern mit Schwebeflug
und plötzlichen Wendungen, zu denen viele Megachili-
dae und Anthophoridae fähig sind, stehen die langsa-
meren, geradlinigeren Flüge mit geringerer Flügel-
schlagfrequenz der meisten Andrenidae und Halictidae

gegenüber. Flugleistungen des ersten Typs benötigen
vermutlich mehr Energie und höhere Thoraxtemperatu-
ren als die der zweiten Art. Es ist anzunehmen, dass Me-
gachilidae und Anthophoridae, zwei phylogenetisch al-
te Familien, in warmen Klimazonen entstanden und
Zweige in verschiedenen Stadien der Phylogenese in
kühlere Zonen divergiert sind, Andrenidae und Halicti-
dae, zwei phylogenetisch sehr junge Familien, in gemä-
ßigten Klimazonen entstanden und Zweige in wärmere
Zonen divergiert sind. Es gibt aber auch ökologische
Gründe für eine Verringerung der Flugleistungsfähig-
keit: Brutparasiten unter den Bienen, die nicht mehr
„im Flug von Blüte zu Blüte“ Pollen sammeln müssen,
sind häufig schlechtere Flieger als ihre Wirte (STONE &
WILLMER 1995).

Bienenarten können sich in vielen thermophysiolo-
gischen Charakteristika voneinander unterscheiden: in
der Aufwärmgeschwindigkeit, der Starttemperatur zum
Flug, dem Betriebstemperatur-Intervall, der Art und
dem Ausmaß der endogenen Regulationsfähigkeit der
Thoraxtemperatur, der Größe, der Behaarung, den Tem-
peraturcharakteristika der Stoffwechselenzyme und der
Induktion einer Chaperonsynthese bei Temperaturex-
tremen. Manche dieser Merkmale sind quantitativ (po-
lygen), Unterschiede werden sich dann in genetischer
Isolation und wegen der meist geringen genetischen
Vielfalt der Bienen langsam entwickeln, daher haupt-
sächlich zwischen höheren Taxa zu finden sein. Andere
sind qualitativer Natur. In diesem Fall könnte eine Mu-
tation unter bestimmten Umständen selbst über die
Veränderung der Habitatwahl zu einer partiellen oder
vollständigen Reduktion des Genflusses zwischen zwei
Populationen führen und damit die Möglichkeit zu ei-
ner Artbildung einleiten. Die Artenpaare Andrena da-
nuvia/cineraria und Andrena propinqua/dorsata könnten
dafür Beispiele sein. Deshalb sollte besonders jene in der
Einleitung genannten Fälle von Formen „close to the
species boundary“ (VIA 2002) sowie Arten mit sehr
kleinen und untypisch situierten Verbreitungsarealen
auf ihre mikroklimatischen Nischen untersucht werden.
Auch bei plötzlicher Ausbreitung einer Art gegen einen
Klimatrend sollte die Hypothese einer qualitativen Mu-
tation im thermophysiologischen Bereich geprüft wer-
den. Als Beispiel sei die Ausbreitung der Weidenrös-
chen-Blattschneiderbiene Megachile lapponica, einer ur-
spünglich boreo-montan verbreiteten Art, nach Süd-
deutschland genannt (SCHMID-EGGER 1998). Leider
gibt es nur ganz wenige vergleichende Untersuchungen
über die Thermophysiologie von Bienen. Wo aber un-
tersucht wurde, konnten bemerkenswerte und auf-
schlussreiche Unterschiede mit Relevanz für mikrokli-
matische Präferenzen gefunden werden (STONE &
WILLMER 1995, STONE 1994).
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3.1.2 Nest: Nistplatzwahl, Entwicklung;
Sozialverhalten; Brutparasitismus

Relativ zu vielen anderen Insektengruppen legen
Bienen als K-Selektanten weniger Eier, investieren da-
für aber mehr Energie in die Sicherung des Aufwachsens
ihrer Nachkommen. Der energetische Hauptaufwand
fließt dabei in die Konstruktion eines Nestes zur Auf-
nahme der Entwicklungsstadien und dessen Verprovian-
tierung mit Larvenfutter (mit ganz wenigen Ausnahmen
Pollen und Nektar).

Als Nest dient ein gegen das Außenmilieu abge-
schlossener oder abschließbarer (Hohl-)Raum oder
Gang von artspezifischer Dimension, je nach Bienenart
entweder bereits vorgefunden und für Brutzwecke adap-
tierbar oder selbst in artspezifisch verschiedenen Mate-
rialien ausgeschachtet, der innen in arttypischer Weise
strukturiert wird. Hauptbauelemente im Inneren des
Nestes sind die Zellen, Kompartimente von der Größe
einer ausgewachsenen Bienenlarve mit artspezifischer
Neigung, Lage und Anordnung innerhalb des Nestes.
Jede dieser Zellen dient der Aufnahme eines einzelnen
Eies zusammen mit dem geschlechtsspezifisch ausrei-
chenden Proviant zur Larvenentwicklung (Ausnahmen
in Mitteleuropa: Hummeln, Osmia brevicornis, in ande-
ren Faunengebieten z.B. Allodapini). Zellwände sind –
wiederum Taxon-spezifisch – recht unterschiedlich ge-
staltet, sowohl was das Material (Blattstücke, Pflanzen-
wolle, Harz, Mörtel, Erde etc.) als auch, was die innere
Beschichtung betrifft (z.B. mehr oder weniger geglätte-
te Wände, exokrine Sekrete) Nach der Eiablage wird
die Zelle verschlossen, sodass sie zur Außenwelt doppelt
geschützt ist: 1. Durch die Zellwand mit ihren durch die
Bautätigkeit der Mutter vorgegebenen physikalischen
Eigenschaften (Permeabilität, Festigkeit) und 2. durch
die Isolation des Nestes nach außen (mehr oder weniger
dicke Erd-, Holz- oder Pflanzengewebsschichten, verfes-
tigter Mörtel etc.). Der Zellinhalt – Bienennachwuchs
und Proviant – ist dadurch gegenüber witterungsbeding-
ten Temperatur- und Feuchtigkeitsschwankungen der
Außenluft mehr oder weniger gut abgepuffert und nach
dem Verschließen der Zellen und des Nestes vor Nach-
stellungen durch Feinde weitgehend geschützt. Sekrete
exokriner Drüsen, mit denen bei vielen Bienentaxa
(Colletidae, Andrenidae, Halictidae, Anthophoridae)
die Innenwände der Zellen beschichtet werden, haben
nicht nur eine Funktion bei der Kontrolle der Feuchtig-
keit im Zellinneren, sondern oft auch fungizide und ba-
kerizide Wirkung (AYASSE & PAXTON 2002 und darin zi-
tierte Literatur).

Die Taxon-Spezifität von Nistplatzwahl und Nest-
konstruktion lässt vermuten, dass darin ein großes Po-
tential für phylogenetische Radiation und Mikroevolu-
tion liegt.

Taxonspezifische Charakterisika der Nestarchitek-
tur und ihre Variationsbreite finden sich mit zahlrei-
chen Literaturverweisen u.a. bei MALYSHEV (1935),
WESTRICH (1989) und MICHENER (2000) abgehandelt.
Eine kurze, aber außerordentlich treffende Darstellung
der Nistbiologie europäischer Bienen liefern auch MÜL-
LER et al. (1997).

Nistplatzwahl

Über die Nistplatzwahl schreibt WESTRICH (1989):
„Alle Bienenarten sind in der Wahl ihrer Nistplätze
mehr oder weniger spezialisiert. Es ist daher von ent-
scheidender Bedeutung für die Verbreitung einer Bie-
nenart, ob und in welcher Häufigkeit geeignete, näm-
lich artspezifische Nistplätze zur Verfügung stehen.“
Nach MÜLLER et al. (1997) nisten 51% der Bienenarten
Deutschlands, Österreichs und der Schweiz in selbst ge-
grabenen Nestern im Erdboden, 19% in vorgefundenen
Hohlräumen, 5% in selbst genagten Nestern in dürren
Stängeln oder im Holz und 1% in selbstgebauten frei-
stehenden Nestern aus Mörtel oder Pflanzenharz. Der
Rest besteht aus Brutparasiten bei anderen Bienen.
WESTRICH (1989) ermittelte unter den nestbauenden
Bienen Deutschlands 73% Erdnister, was nur geringfü-
gig höher ist als der Wert von MÜLLER et al. (nach
Westrichs Rechnung 67%!).

Viele in der großen Gruppe der im Erdboden nisten-
den Arten sind hinsichtlich ihrer Substratwahl beson-
ders anspruchsvoll: sie bevorzugen je nach Art verschie-
dene Bodentypen wie Sand oder Löss, salzhältige oder
Lehmböden, horizonale oder vertikale Flächen, be-
wachsene, schütter oder unbewachsene Böden, sie nis-
ten im Boden stark besonnter xerothermer Hänge oder
im Waldboden etc. (MICHENER et al. 1958, CANE 1991).

Solche Bevorzugungen könnten mit der Grabefähig-
keit der betreffenden Bienenart zusammenhängen, weil
verschiedene Substrate unterschiedliche Festigkeit auf-
weisen und daher leichter oder schwerer zu bearbeiten
sind (z.B. POTTS & WILLMER 1997). Nester, die von ei-
ner Bienenart in härteren Böden angelegt werden, sind
meist weniger tief als in weicheren Böden gebaute (MA-
LYSHEV 1935), was dafür spricht, dass die Substrathärte
ein limitierender Faktor für die Nistplatzwahl sein kann.
Zum Graben verwenden Bienen Mandibeln und Beine.
Im Gegensatz zu den Grabwespen, bei denen man von
der Morphologie der Vorderbeine auf das Nistsubstrat
schließen kann (MAZZUCCO 1997), sind bei Bienen aber
bis jetzt kaum Unterschiede der Beinmorphologie be-
kannt geworden, die als Anpassung an unterschiedlich
feste Nistsubstrate gedeutet werden könnten. Die deli-
kate Funktion aller drei Beinpaare beim Sammeln und
Prozessieren von Pollen scheint einer weitgehenden
Anpassung an die robuste Grabetätigkeit in der Erde
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entgegenzustehen. Schon eher könnten die Mandibeln
mit ihrer manchmal recht unterschiedlichen Ausfor-
mung zwischen nahe verwandten Arten solche Anpas-
sungen aufweisen, wurden aber bis jetzt nicht daraufhin
untersucht.

Jedoch ändert sich nicht selten die Bevorzugung be-
stimmter Substrattypen mit der Änderung des Großkli-
mas, was eher dafür spricht, dass die im gewählten Sub-
strat herrschenden Temperatur- und Feuchtigkeitsver-
hältnisse eine entscheidende Rolle für dessen Wahl als
Nistplatz spielen. Besonders auffallend ist dies bei Ar-
ten, die in Europa, je weiter nördlich oder westlich sie
verbreitet sind, umso stärkere Bindung an Sandsubstra-
te zeigen (MAZZUCCO 1997). Lasioglossum brevicorne
und Nomioides variegatus wurden in diesem Zusammen-
hang bereits erwähnt. Aber auch die Frühlings-Seiden-
biene Colletes cunicularius, im Norden und Westen
Europas als typischer Sandbewohner eingestuft (WEST-
RICH 1989, MÜLLER et al. 1997, VEREECKEN et al. 2006),
nistet im pannonischen Osten überwiegend in Lösswän-
den, lössig-lehmigen Südhängen und ähnlichen Sub-
straten mit im Vergleich zu Sand unterschiedlichen
thermischen Eigenschaften (K. M.).

Man kann also annehmen, dass die sorgfältige Wahl
des Niststandortes das Erreichen der artspezifisch not-
wendigen Temperaturen und Feuchtigkeitsverhältnisse
in den Brutzellen über eine Zeit, die den zügigen Ab-
schluss der dynamischen Entwicklungsstadien (siehe
unten) ermöglicht, gewährleisten soll. Wahrscheinlich
noch wichtiger ist die Beeinflussung von Verhalten
(TAUTZ et al. 2003) und Kurzzeitlernen und -gedächtnis
(JONES et al. 2005), wie sie bei der Honigbiene festge-
stellt wurden, durch die Entwicklungstemperaturen, da
Verhaltensplastizität, Lernen und Gedächtnis eine zen-
trale Rolle in der Überlebensstrategie von Bienen spie-
len. Nur hoch eusoziale Bienen und Hummeln verfügen
über Mechanismen der Mikroklima-Regulation im Nest
(JONES & OLDROYD 2006, GARDNER et al. 2007).

Für die Bedeutung des Mikroklimas spricht auch das
zähe Festhalten der Weibchen vieler Bienenarten am
Neststandort, an dem sie selbst geschlüpft sind, der da-
her „erwiesenermaßen“ die für die Entwicklung notwen-
digen Bedingungen bietet, oft über viele Generationen
hinweg, soferne er sich nicht durch Pflanzensukzession
oder menschliche Eingriffe verändert. Diese Philopatrie
erspart dem Weibchen einer Bienenart, die hinsichtlich
ihrer Entwicklung stenotherm ist, ein aufwändiges
Suchverfahren mit ungewissem Ausgang und die pro-
spektive Einschätzung von Substratbedingungen wäh-
rend der Imaginalentwicklung (ROSENHEIM 1990).

Die häufig bei verschiedensten solitären und sozia-
len Bienenarten vorkommenden Nestaggregationen

(MICHENER 1974) entstehen einerseits aus dem geschil-
derten philopatrischen Verhalten heraus, können sich
andererseits aber auch spontan (ROZEN & BUCHMANN
1990), z.B. nach Entstehung eines neuen potentiellen
Niststandorts, bilden. Sie könnten ebenfalls ein Hin-
weis auf die Notwendigkeit der besonderen klimati-
schen Eignung eines gewählten Standorts als Nistplatz
sein (z.B. POTTS &WILLMER 1997). Dabei ist zu berück-
sichtigen, dass durch die Nestposition nicht nur die mi-
kroklimatischen Bedingungen für die Entwicklung gesi-
chert sein sollen, sondern auch eine Synchronisation
des Schlüpfens mit der Blütezeit der Hauptfutterquellen
gewährleistet sein muss. MICHENER et al. (1958) halten
eine „substrate limitation“-Hypothese nicht für ausrei-
chend, aggregiertes Nisten zu erklären, gehen dabei aber
mehr von der Substratbeschaffenheit als von mikrokli-
matischen Aspekten aus. Die Substrat-Limitation-Hy-
pothese ist Teil eines Erklärungsversuchs, der allgemein
die ungleichmäßige Verteilung von Schlüsselressourcen
(z.B. auch Pollen und Nektar) zum Gegenstand hat
(ALEXANDER 1974). Eine andere – allerdings kontrover-
siell diskutierte –Hypothese betrifft die mögliche Ver-
ringerung des Räuber- und Parasitoiddrucks (ALEXAN-
DER 1974, ROSENHEIM 1990, WCISLO & CANE 1996, sie-
he auch Bemerkungen unter „Nestparasitismus“). Unse-
rer Meinung nach ist auch die Vermeidung von Allee-
Effekten durch Schaffung ausreichender lokaler Popula-
tionsgrößen mit dem Nebeneffekt einer ontogeneti-
schen Synchronisation durch gleiches Mikroklima für
die Entwicklung ein möglicher ultimater Faktor für das
Zustandekommen von Nestaggregationen. Besonders
bei Vorliegen von sl-CSD als Geschlechtsbestimmungs-
mechanismus wäre aggregiertes Nisten vorteilhaft. Die-
se Erklärungen schließen sich nicht wechselseitig aus.
Verschiedene proximate Mechanismen des Entstehens
von Nestaggregationen werden bei WCISLO & CANE
(1996) diskutiert. In jedem Fall muss der Fitness-Ge-
winn durch aggregiertes Nisten größer sein als der -Ver-
lust, der durch verstärkte intraspezifische Kompetition
und leichtere Übertragung von Pathogenen entsteht
(ROSENHEIM 1990). Studien über etwaige Änderungen
der Nistweise (aggregiert vs. einzeln) über das Verbrei-
tungsareal einer Art hinweg bzw. detaillierte Vergleiche
zwischen den zahlreichen einzeln nistenden Arten und
denen, die Nestaggtregationen bilden, im gleichen Ge-
biet sollten mehr Aufschlüsse über ultimate Gründe des
aggregierten Nistens bringen.

Entwicklung

Eine solitäre univoltine Biene verbringt mit ihren
Juvenilstadien 10-11 von 12 Monaten des Jahres, also
zwischen 80 und 90% ihrer gesamten Lebenszeit, in der
räumlich fixierten, gerade der Größe der Imago entspre-
chenden Brutzelle und ist dort Temperaturen ausgesetzt,
die durch das Mikroklima an der Oberfläche des Nestes,
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mehr oder weniger stark gepuffert durch die thermi-
schen Eigenschaften der gesamten Zell- und Nestum-
mantelung, zustande kommen. Für die Entwicklung sind
diese Temperaturen aber nur während 1-2 Monaten von
größerer Bedeutung, nämlich zu den Zeiten, in denen
Wachstums- oder Umwandlungsvorgänge stattfinden,
die erhöhte biochemische bzw. molekularbiologische
Aktivität erfordern. Die Zeit der Larvalentwicklung und
das Puppenstadium sind daher die Entwicklungsab-
schnitte mit der bei weitem höchsten Temperatursensi-
tivität. Die Pufferung gegen größere Temperaturschwan-
kungen durch die Nestanlage ist wohl in dieser Zeit be-
sonders wichtig. Die richtige Balance der Feuchtigkeit
hingegen ist auch während der Ruhezeiten von Bedeu-
tung, weil einerseits Larven und Puppen bei zu großer
Trockenheit leicht absterben, andererseits die hygrosko-
pischen Nahrungsvorräte bei zu großer Feuchtigkeit zer-
fließen oder der Zellinhalt verschimmelt.

Aus dem Bienen-Ei schlüpft gewöhnlich schon
nach 3-5 Tagen die Larve. Diese frisst innerhalb von 1-
4 Wochen den Larvenproviant auf und erreicht das Sta-
dium der Ruhelarve (Vorpuppe), in dem bei stark redu-
ziertem Stoffwechsel eine allfällige Diapause (z.B. die
Überwinterung) absolviert wird. Während der Diapause
ist die Empfindlichkeit gegenüber Umwelteinflüssen, z.
B. der Temperatur, stark herabgesetzt. Nach Beendigung
der Diapause verpuppt sich die Ruhelarve. Während des
Puppenstadiums wandeln sich die larvalen in die Imagi-
nalstrukturen um und zu dieser Zeit wird die Ausprä-
gung einiger Merkmale beeinflusst, die der Systematiker
zur Unterscheidung nahe verwandter Taxa verwendet
(z.B. Behaarung, Pigmentierung, Punktierung und Cha-
grinierung der Körperoberfläche). Vor etwa hundert
Jahren war es unter Schmetterlingszüchtern beliebt,
Puppen extremen Temperaturen auszusetzen und die da-
raus entstehenden farb- und zeichnungsvarianten
Schmetterlinge als Aberrationen speziell zu benennen
(z.B. LAMPERT 1907). Uns sind derartige Versuche mit
Puppen solitärer Bienen nicht bekannt, doch wäre zu er-
warten, dass deren Puppen unter einem derartigen expe-
rimentellen Regime insgesamt weniger Toleranz zeigen
und eher absterben als Schmetterlingspuppen, damit
auch weniger phänotypisch variieren.

Der geschilderte Ablauf der Entwicklung gilt zwar
für den Großteil aller Bienenarten, doch gibt es auch
Ausnahmen. Bei Arten gemäßigter Klimazonen, die im
zeitigen Frühjahr fliegen, überwintern nicht die Vorpup-
pen, sondern die Imagines. Die gesamte Entwicklung
wird also im gleichen Jahr abgeschlossen, die Adulten
verlassen aber erst nach der Überwinterung ihre Zelle.
Pittioni (unveröff.) berichtet von einem Männchen der
Frühlings-Seidenbiene Colletes cunicularius aus dem
Wiener Naturhistorischen Museum, das am 12. August

in den Donauauen gefangen worden war, und vermeint,
dass es „zu früh geschlüpft“ sei, „wie dies ja auch bei an-
deren Apiden-Genera, z.B. Andrena, nicht selten vor-
kommt“. Bei einigen Arten (Ceratina spp., Xylocopa
spp.) schlüpfen die Imagines schon im Herbst, nehmen
Nahrung zu sich, überwintern dann und beginnen erst
im Frühjahr mit der Verpaarung und dem Nestbau. Die
meisten Furchenbienen (Halictus, Lasioglossum) und
Hummeln (Bombus) sowie deren Schmarotzerbienen
Sphecodes und Psithyrus schlüpfen und paaren sich im
Herbst, beginnen aber erst nach der Überwinterung als
Imagines mit dem Brutgeschäft. Bienen-Imagines leben
etwa 1-2 Monate, bei einigen eusozialen Furchenbienen
und bei Hummeln beträgt die Lebensdauer der Eier-le-
genden Weibchen (Königinnen) etwa ein Jahr. Die Kö-
niginnen von Lasioglossum marginatum und Apis mellife-
ra sind mehrjährig (5-6 Jahre), Lasioglossum fratellum-
Weibchen sind offenbar zweijährig (FIELD 1996) und
manche Xylocopinae leben bis zu drei Jahren (MICHE-
NER 1990a).

Die Zahl der pro Jahr ausgebildeten Generationen
ist bei manchen Arten über das Verbreitungsareal hin-
weg flexibel, bei anderen feststehend. Manchmal ist die
Generationenfolge nicht geklärt bzw. wird offenbar eine
erste oder zweite Generation nur teilweise gebildet. Die
Fähigkeit zum Überliegen, d. h. die Verlängerung der
Ruhephase um ein Jahr oder mehrere Jahre, finden wir
so wie bei vielen anderen Insekten auch bei Bienen. Bei
Megachiliden, die künstliche Nistkästen annehmen,
kann dies leicht festgestellt werden. MÜLLER et al. geben
für diese Arten den Prozentsatz der Überlieger mit 1-60
% an. Schwieriger ist Überliegen bei Arten zu ermit-
teln, die im Erdboden nisten. Hier helfen manchmal in-
direkte Hinweise. Die Nistplätze von Camptopoeum frie-
sei sind z.B. zur Flugzeit der Imagines in manchen Jah-
ren völlig überschwemmt, die Biene erscheint dann
nicht, fliegt aber im darauf folgenden Jahr an den glei-
chen Stellen in gewohnter Häufigkeit (K. M.). DAN-
FORTH (1999) hat das Überliegen der terrikolen Wüs-
tenbieneMacrotera portalis in Arizona eingehend unter-
sucht. Nur annähernd die Hälfte der Ruhelarven ver-
puppte sich unter optimalen Bedingungen im ersten
Jahr, das Überliegen dauerte maximal drei Jahre, unter
den schwersten Ruhelarven fanden sich die meisten
Überlieger. Der Autor wertet die Fähigkeit zu überlie-
gen als eine Strategie der Risikostreuung („bet hed-
ging“), die das Überleben in Lebensräumen mit jährlich
schwankender Ressourcenlage sichern soll, Bedingun-
gen, die in Mitteleuropa auch auf viele oligolektische
Bienenarten zutreffen. Zu den bekanntesten Überlie-
gern bei Schmetterlingen gehören bezeichnenderweise
Ruderalarten wie die beiden Beifuß-Mönche Cucullia
absinthii und C. artemisiae.
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Entwicklungsprozesse unterliegen grundsätzlich
chemischen und physikalischen Gesetzen, daher sind
sie neben der Quantität und Qualität der Larvennah-
rung auch durch Temperatur und Feuchtigkeit beein-
flussbar. Die Auswirkung der Temperatur auf die Ge-
schwindigkeit biochemischer Prozesse und die Stabilität
und Flexibilität molekularbiologischer Strukturen wur-
de bereits im Kapitel 3.1.1 abgehandelt. Demnach wird
es auch für die Larvalentwicklung und für die Metamor-
phose im Puppenstadium ein artspezifisches Tempera-
turoptimum sowie ein mehr oder weniger breites Inter-
vall geben, in dem die Entwicklung zu einem bestimm-
ten Phänotyp normal abläuft. Der Phänotyp eines Orga-
nismus wird im Verlauf der Entwicklung durch eine
mehr oder weniger präzise Abfolge von Zellteilungen,
-wanderungen, -determinationen und -differenzierun-
gen, ausgelöst durch den qualitativ richtigen Einfluss in
der quantitativ richtigen Dosierung zur richtigen Zeit
und am richtigen Ort, bestimmt, wobei Stoffgradienten,
Gewebs- und Zellwechselwirkungen zu positionsabhän-
giger Qualität und Quantität der Genexpression in den
Zellen führen. Ein geringes Maß an phänotypischer Va-
riation entsteht bereits durch Zufallsschwankungen in
den Entwicklungsabläufen. Ein weiterer Anteil ist gene-
tisch bedingt und wird durch Mutationen in Entwick-
lungsgenen sowie cis-regulatorischen Elementen, von
denen aus die Expression des im DNA-Strang nachfol-
genden Gens gesteuert wird, und Transskriptionsfakto-
ren, die die cis-regulatorischen Elemente aktivieren,
hervorgerufen. Ein großer Teil ist jedoch durch externe
Faktoren bewirkt und wird dann phänotypische Plastizi-
tät genannt. Diese kann je nach ihrer Auswirkung auf
die Fitness entweder durch Abpufferung der externen
Einflüsse (Bienennester!) oder durch physiologische
Regulationsmechanismen minimiert oder aber zugelas-
sen und für adaptive Zwecke genutzt werden. Ändern
sich Phänotypen graduell mit gradueller Änderung ei-
nes externen Einflusses, spricht man von Reaktionsnor-
men, wenn aber durch Umwelteinflüsse zwei oder mehr
diskrete Phänotypen ohne intermediäre Formen entste-
hen, liegt Polyphänismus vor. Polyphänismus kann zwei
verschiedene Ursachen haben: entweder werden ver-
schiedene Individuengruppen einer Art durch diskrete
Unterschiede eines Umweltfaktors beeinflusst, wie z.B.
die beiden Generationen des Landkärtchen-Schmetter-
lings (Araschnia levana), oder ein kontinuierlich
schwankender Umweltfaktor bewirkt bei Erreichen ei-
nes Schwellenwerts das Umschalten von einem Ent-
wicklungsweg zu einem anderen (NIJHOUT 2003).
WEST-EBERHARD (2005) hält phänotypische Plastizität
für eine Voraussetzung zur Entstehung adaptiver Verän-
derungen, wobei genetische Akkomodation (NIJHOUT
2003) von Schwellenwerten in der Folge das Auftreten
eines vorteilhaften Phänotyps fixiere.

Phänotypische Variabilität ist bei Bienen meist
nicht besonders auffallend, jedoch qualitativ und quan-
titativ in Taxon-spezifischer Weise vorhanden. Die
Größe einer Biene ist als Reaktionsnorm durch die Fut-
termenge bestimmt, die ihr als Larve zugeteilt war. Sie
schwankt gewöhnlich innerhalb einer Bienenart nicht
so stark wie bei den nächstverwandten Grabwespen,
weil Pollen und Nektar besser portionierbar sind als
ganze Arthropoden, die Larvennahrung der Grabwes-
pen, daher die Zuteilung zu den Brutzellen gleichmäßi-
ger erfolgen kann. Gewollte Unterschiede bestehen bei
der Verproviantierung von Brutzellen mit Eiern ver-
schiedenen Geschlechts dann, wenn ein Sexualdimor-
phismus in der Größe der Imagines vorliegt. In vielen
Taxa sind die Männchen kleiner als die Weibchen und
haben dementsprechend weniger Larvenproviant zuge-
teilt bekommen. Diploide Männchen erhalten aller-
dings als „gedachte“ Weibchen eine Weibchen-Portion
Proviant und sind daher häufig größer als ihre haploiden
Artgenossen. Bei der Wollbiene Anthidium manicatum
sind die Männchen oft mehr als doppelt so groß wie die
Weibchen, es gibt allerdings auch Männchen von
Weibchen-Größe und Übergänge zwischen den Extre-
men. Die großen Männchen besetzen und verteidigen
Territorien, die kleinen wandern herum, d.h. die Paa-
rungsstrategie ändert sich mit der Größe. Größere Terri-
toriumsbesitzer paaren sich öfter als kleinere (STARKS &
REEVE 1999). Die Entscheidung eines Weibchens, wie
viel Proviant es einem männlichen Ei zuteilt, hat also
nicht nur Auswirkungen auf die Größe des adulten
Männchens, sondern auch über dessen Verhalten und
Paarungserfolg und damit auch über seinen eigenen
Fortpflanzungserfolg. Alternative Paarungsstrategien
sind im Tierreich verbreitet (GROSS 1996).

KIM & THORP (2001) stellten bei Megachile apicalis
einen Saison-Dimorphismus in der Größe fest: Die
Weibchen der ersten Generation waren größer und leg-
ten mehr, aber mit weniger Proviant versehene Eier, die
Weibchen der Sommergeneration waren dementspre-
chend kleiner und legten weniger, dafür aber besser ver-
proviantierte Eier. Wie unter 3.1.1. ausgeführt, überhit-
zen kleinere Individuen einer Art während des Fluges
bei hohen Umgebungstemperaturen weniger leicht als
größere. Dementsprechend nimmt die Größe bei man-
chen Arten mit großer Nord-Süd-Erstreckung ihres Ver-
breitungsareals (z.B. Megachile apicalis, M. deceptoria –
K. M.) im Einklang mit der Bergman’schen Klimaregel
mit sinkenden Durchschnittstemperaturen deutlich zu.
Bei anderen Arten (z.B. Anthidium septemdentatum, An-
drena flavipes, A. ovatula – K. M.) kann allerdings über
mehrere Breitengrade hinweg kein statistisch signifi-
kanter Größenunterschied gefunden werden (K. M.).
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Besonders bedeutsam für adaptive Evolution ist die
allometrische Variation von morphologischen Struktu-
ren. Allometrisches Wachstum ist dadurch gekenn-
zeichnet, dass ein Wachstumsimpuls während der Ent-
wicklung (z.B. durch vermehrt zur Verfügung stehendes
Futter) sich auf die drei Dimensionen einer anatomi-
schen Struktur ungleich auswirkt, wodurch neue Pro-
portionen entstehen. Das Potential für allometrisches
Wachstum ist bei den Bienenarten recht unterschied-
lich. EBMER (1974) stellt grafisch die Variation der Ge-
sichtsform (Länge vs. Breite) bei den Weibchen dreier
nahe verwandter Lasioglossum-Arten (fulvicorne, subful-
vicorne, fratellum) mit mäßiger Variabilität dar. In der
genannten Reihenfolge werden die Gesichter relativ
länger, wobei die Indizes sich bei den Weibchen nicht
überschneiden, bei den Männchen jedoch schon. Dies
deutet auf eine Vernischung zwischen den drei teils syn-
top vorkommenden Arten annähernd ähnlicher Grö-
ßenklasse bezüglich der Form der besuchten Blüten hin.
Lange, schmale Gesichter ermöglichen besser die Nut-
zung von Röhrenblüten als kurze, breite. Die Furchen-
biene Lasioglossum morio ist andererseits in der Gesichts-
form so variabel, dass man bei den gegensätzlichen Ex-
tremen versucht ist, Zweifel an der Zugehörigkeit zur
gleichen Art zu hegen. Dies verringert die intraspezifi-
sche Konkurrenz, indem verschiedenen Individuen ver-
schiedene Blütenformen präferieren können. In Gat-
tungen, in denen Arten mit wenig variablen langen,
schmalen Gesichtern oder zuminderst verlängerten
Wangen auftreten (z.B. Lasioglossum, Colletes, Eucera),
finden sich meist auch Arten mit großer Variabilität der
Gesichtsproportionen, was für eine Präformation der
Fähigkeit zu allometrischem Gesichtswachstum in der
Gattung spricht, die in einzelnen Fällen adaptiv genutzt
und genetisch akkomodiert wurde. Im Sinne West-
Eberhards scheint hier adaptive Evolution an vorgege-
bener allometrischer Variabilität anzusetzen (WEST-
EBERHARD 2003).

Ein bemerkenswerter und gut dokumentierter Fall
von Polyphänismus durch allometrisches Wachstum
liegt im Männchen-Dimorphismus der nordamerikani-
schen Biene Macrotera portalis (Fam. Andrenidae) vor.
Die Art nistet kommunal, wobei bis zu 30 Weibchen ein
Nest benützen, jedoch jeweils nur ihre eigenen Zellen
versorgen. In den Nestern befinden sich darin ge-
schlüpfte, großköpfige, jedoch auf Grund reduzierter
Flugmuskulatur flugunfähige Männchen, die sich mit
den Weibchen vor deren Eiablage zu paaren suchen und
dabei untereinander Kämpfe austragen, die bis zum Tod
führen können. Eine zweite Männchen-Form hat kleine
Köpfe, ist flugfähig und verlässt nach dem Schlüpfen so-
fort das Nest. Diese Männchen suchen auf Blüten nach
Weibchen (DANFORTH 1991a, b). Eine vergleichende
Untersuchung, bei der sieben andere Arten der Gattung

Macrotera einbezogen wurden, ergab, dass allometri-
sches Kopfwachstum mit artspezifisch unterschiedli-
chem Koeffizienten auch bei den anderen Arten vor-
handen ist, dort aber zu einer kontinuierlichen Variati-
on, also einem Männchen-Polymorphismus führt (DAN-
FORTH & DESJARDINS 1999). Die Autoren sehen im
Männchen-Dimorphismus bei Macrotera portalis einen
abgeleiteten Zustand, der aus dem Männchen-Polymor-
phismus einer ancestralen Art durch Selektion gegen
die im Kampf um Weibchen nicht konkurrenzfähigen
Zwischenformen entstanden ist. Da größere Männchen
disproportional größere Köpfe haben und die Größe ei-
ner Biene von der Menge des Proviants abhängt, der ihr
als Larve zur Verfügung gestanden hat, hätten Weib-
chen die Möglichkeit, mit der Menge des einem Männ-
chen-Eies zugeteilten Proviants zu entscheiden, ob sie
großköpfige, aggressive, stationäre oder kleine, disper-
gierende Männchen erzeugen wollen, dies in ähnlicher
Weise, wie die Weibchen von Arten mit Sexualdimor-
phismus in der Größe die Futtermenge in einer Zelle
nach dem Geschlecht des zu legenden Eies zuteilen. Die
Selektion gegen intermediäre Männchen würde daher
beim Verproviantierungsverhalten der Weibchen anset-
zen können. Als ultimaten Faktor für die Entstehung
des Männchen-Dimorphismus beiMacrotera portalis ver-
muten DANFORTH & DEJARDINS (l.c.) die Dichte der
Weibchen, weil sie meinen, dass bei höherer Weibchen-
Dichte im Nest aggressivere Männchen im Vorteil sei-
en. Strikter Männchen-Dimorphismus scheint bei Bie-
nen sehr selten aufzutreten, dokumentiert ist er nur in
einer weiteren Bienenfamilie (Halictidae) bei Lasioglos-
sum hemichalceum (KUKUK & SCHWARZ 1988).

Auch die Pigmentierung kann bei manchen Arten
einer phänotypischen Variation unterliegen. Andrena
cineraria, A. limata, A. pilipes u.a. zeigen mit Zunahme
der Durchschnittstemperaturen als Reaktionsnorm eine
Zunahme der Flügelpigmentierung. Ein Polyphänismus
der Gesichtsbehaarung tritt bei den beiden Generatio-
nen von Andrena minutula auf: die Frühlingsgeneration
hat ein mehr oder weniger schwarz behaartes Gesicht,
der Sommergeneration fehlen schwarze Gesichtshaare.
Die Schwärzung der Gesichtsbehaarung ist auch bei ei-
nigen anderen Andrena-Arten variabel, die proximaten
Gründe dafür sind jedoch nicht so offenkundig wie beim
vorigen Beispiel. Farbvarianten innerhalb einer Popula-
tion treten bei einigen Hummelarten und bei einigen
Arten der Gattung Anthophora auf, auch in diesen Fäl-
len sind jedoch die Ursachen ungenügend erforscht.
Wohl genetisch bedingt ist das Auftreten von Männ-
chen-Merkmalen in Form einer Weißfleckung des Ne-
bengesichts bei Weibchen einiger östlicher Populatio-
nen von Andrena schencki und die komplette Schwarz-
färbung beider Geschlechter von Andrena scita, einer
Art mit ansonsten rotem Hinterleib, in Teilen des östli-
chen Bereichs ihrer Verbreitung.
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Sozialverhalten

Artspezifische Niststandorte, die in der Landschaft
nur in endlicher Zahl, lokal begrenzt und diskontinuier-
lich zur Verfügung stehen, stellen einen Dichte-abhän-
gigen Selektionsfaktor dar. Die Tendenz zu Nestaggrega-
tionen und die Fähigkeit zu gemeinsamer Benützung
von Nestern durch verschiedene Weibchen (kommuna-
les Nisten) verringert den Selektionsdruck durch diesen
Faktor, erhöht aber gleichzeitig die intraspezifische
Kompetition um Pollen und Nektar, einer weiteren Res-
source mit Dichte-abhängiger Selektionswirkung. Ag-
gregiertes und kommunales Nisten wird nur dann die
Fitness steigern, wenn die Futterressourcen (Futter =
Larvennahrung) innerhalb des Aktionsradius der Bie-
nen nicht limitierend wirken. Dies ist dann der Fall,
wenn sie in deutlich größerer Menge, als es dem Bedarf
der Aggregation entspricht, zur Verfügung stehen und
nicht zu sehr durch interspezifische Konkurrenz dezi-
miert werden. Durch Polylektie und Vergrößerung ihres
Aktionsradius kann eine Bienenart evolutiv das zur Ver-
fügung stehende Futterangebot vergrößern, eine Steige-
rung der Sammeleffizienz z.B. durch höhere Sammelge-
schwindigkeit und größere Mengen transportierten Pol-
lens pro Sammelflug (Megachiliden, Dasypoda) verbes-
sert die interspezifische Konkurrenzfähigkeit.

Erheblich steigern könnte ein Bienenweibchen seine
Konkurrenzfähigkeit und damit seine Fitness auch, wenn
es ihm gelänge, uneigennützige, d.h. nicht auf eigene
Fortpflanzung bedachte Helfer für das Futtersammeln
und die Brutpflege zu gewinnen. Genau dies ist bei der
Evolution eusozialen Verhaltens gelungen. Unter Euso-
zialität versteht man das Zusammenwirken von koopera-
tiver Brutpflege, Generationenüberlappung und Arbeits-
teilung bei der Reproduktion. Wie bereits in Kap. 2.1
ausgeführt, scheint die Evolution von Eusozialität durch
das genetische System der Haplodiploidie gefördert zu
werden. Im Verlauf der Bienenevolution ist offenbar Eu-
sozialität mindestens achtmal unabhängig voneinander
entstanden. Sie tritt uns heute bei den Bienen in zwei
verschiedenen Formen gegenüber: einer einfacheren,
manchmal im Schrifttum als „primitiv“ bezeichneten,
und einer fortgeschrittenen, hoch entwickelten Form.

Als primitiv eusozial bezeichnet man Arten mit so-
litärer Nestgründungsphase, meist einjährigem Staat,
geringen morphologischen Kastenunterschieden, be-
schränkt auf die Größe, und Fehlen bestimmter Formen
höherer Verständigung und Kooperation. Fortgeschrit-
tene Eusozialität ist gekennzeichnet durch eine soziale
Gründungsphase des Staates, mehrjährige Staaten, gro-
ße morphologische Kastenunterschiede und hochkom-
plexe Verständigungs- und Kooperationsformen zwi-
schen den Mitgliedern eines Nestes. Zur ersten Gruppe
gehören die Hummeln (Bombini) und einige Gruppen

der Furchenbienen (Halictinae) sowie in schwächerer
Ausprägung die Xylocopinae (Allodapini, Xylocopini,
Ceratinini) und wenige Arten von Euglossini. Die
Gruppe der hoch eusozialen Bienen umfasst die arten-
reichen Stachellosen Bienen (Meliponini) sowie die
wenigen Arten der Honigbienen (Apini) (WILSON

1971, MICHENER 1974).

Neben den hochsozialen Formen und den Hum-
meln haben in den letzten Jahrzehnten die Halictinae
bezüglich ihrer Sozialstrukturen das meiste Forschungs-
interesse auf sich gezogen. Von den über 3.500 beschrie-
benen Arten sind annähernd 830 eusozial (MICHENER

2000, BRADY et al. 2006). Dadurch ist eine breite Palet-
te verschiedener artspezifischer Ausformungen eusozia-
len Verhaltens gegeben, die reiches Studienmaterial für
die Erforschung der Evolution des Sozialverhaltens bei
Bienen bietet (siehe MICHENER 1990b). Eusozialität ist
innerhalb der Halictinae dreimal unabhängig voneinan-
der entstanden und hat sich im Verlauf der Phylogenese
innerhalb der drei eusozialen Kladen auch mehrfach
wieder zurückgebildet (DANFORTH 2002). Darüber hi-
naus wurden eine Reihe von Arten gefunden, die so-
wohl eusoziale als auch solitär nistende Populationen
aufweisen, darunter Lasioglossum calceatum (SAKAGAMI
& MUNAKATA 1972), Lasioglossum albipes (PLATEAUX-
QUÉNU 1992), Halictus rubicundus (EICKWORT et al.
1996, SOUCY & DANFORTH 2002) und Halictus sex-
cinctus (RICHARDS et al. 2003). Die solitären Populatio-
nen dieser Arten fliegen in kühleren Klimazonen mit
kürzerer „bienentauglicher“ Jahreszeit, die eusozialen in
Bereichen mit längeren Sommern. Halictus sexcinctus
nistet in Mitteleuropa solitär, in südgriechischen Popu-
lationen kommen als einziges bisher bekanntes Beispiel
dieses Typs sozialer Polymorphie eusoziale und kommu-
nale Niststrukturen nebeneinander vor (RICHARDS et al.
2003). Während die hoch entwickelte Eusozialität der
Apini und Meliponini in der Kreidezeit während der
Frühzeit der Bienenevolution vor mehr als 65 Millionen
Jahren entstanden sein muss und irreversibel zu sein
scheint, ist die primitive Eusozialität der Halictinae
nach DNA-Sequenz-Studien erst 20-22 Millionen Jah-
re alt und noch sehr labil. Die Ursprünge der Sozial-
struktur der drei eusozialen Kladen der Halictinae schei-
nen in eine Periode der globalen Erwärmung gefallen zu
sein (BRADY et al. 2006).

Bei Arten mit primitiver Eusozialität verhält sich
das nestgründende Weibchen zunächst wie eine solitäre
Biene, beendet aber die Brutpflege nicht mit der Ver-
proviantierung der Brutzellen, der Eiablage und dem
Verschluss des Nestes, sondern geht zu subsozialem Ver-
halten über, d. h. es kontrolliert und betreut weiterhin
das Nest bis zum Schlüpfen der neuen Imagines. Die Fä-
higkeit zu subsozialem Verhalten ist nach LINKSVAYER &
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WADE (2005) eine Voraussetzung für die Evolution von
Eusozialität. Das System der Subsozialität böte die Mög-
lichkeit der progressiven Fütterung der Larven und da-
mit der Verteilung der Last des Futtersammelns auf ei-
nen größeren Zeitraum, was bei starker interspezifischer
Konkurrenz um Pollen und Nektar ein Vorteil sein
könnte. Diese evolutive Möglichkeit ist aber nur bei
den hoch eusozialen Honigbienen, in verschiedenem
Ausmaß bei den primitiv eusozialen Hummeln und Al-
lodapini genützt worden, bei allen anderen Bienen wird,
soweit bekannt, die Gesamtmenge des zur Larvenent-
wicklung nötigen Futters vomWeibchen vor der Eiabla-
ge, zumindest vor dem Schlüpfen der Larve, bereitge-
stellt. Möglicherweise bestehen bei vielen Arten ther-
mophysiologische Hemmnisse, die Flugzeit zu verlän-
gern. Honigbienen und Hummeln sind gute Thermore-
gulierer und können auch in Gebieten mit starken jah-
reszeitlichen Temperaturschwankungen mit Ausnahme
des Winters das ganze Jahr über fliegen, Allodapini sind
als tropische bis subtropische Arten meist nicht mit gro-
ßen jahreszeitlichen Temperaturschwankungen kon-
frontiert, sodass bei diesen Gruppen durch eine jahres-
zeitliche Verlängerung der Flugaktivität keine thermo-
physiologischen Probleme entstehen.

Der nun schlüpfende Nachwuchs besteht im Norm-
fall aus Töchtern mit unterentwickelten Ovarien, die
als Arbeiterinnen die Betreuung weiterer Generationen
übernehmen, während das Gründerweibchen sich nun
als „Königin“ nur mehr der Eiablage und der Beeinflus-
sung bzw. Aktivierung ihrer Arbeiterinnen widmet,
meist auch das Nest nicht mehr verlässt. Mit dem Ein-
tritt dieser Generationenüberlappung und Arbeitstei-
lung ist die Phase der Eusozialität erreicht. In Gebieten
mit stärkeren jahreszeitlichen Temperaturschwankun-
gen sind die zur wärmeren Jahreszeit fliegenden Arbei-
terinnen mehr oder weniger deutlich kleiner als die zur
kühleren Jahreszeit flugaktiven Geschlechtstiere (MI-
CHENER 1990b), was thermophysiologisch das Problem
der Ausdehnung der Flugaktivität über Jahreszeiten mit
unterschiedlichen Temperaturcharakteristika lösen
hilft. Die nächste oder übernächste, im Herbst schlüp-
fende Generation, alles noch Kinder des Gründerweib-
chens, sind dann wieder (normal große) Geschlechtstie-
re, mit denen ein neuer Zyklus beginnt. Die Dauer eines
Zyklus beträgt also in Klimazonen mit Jahreszeiten bei
den meisten Arten ein Jahr. Durch die Steigerung der
Konkurrenzfähigkeit um Futterressourcen über die Ge-
winnung reproduktiv uneigennütziger Helfer und zeitli-
cher Erstreckung der gesamten Sammelaktivität der Ko-
lonie, damit einer Vergrößerung des Angebots an Fut-
terressourcen, gelingt es einem Gründerweibchen, we-
sentlich mehr Nachkommen in der nächsten Ge-
schlechtsgeneration pro Jahr zu erzielen als ihr dies bei
solitärer Lebensweise möglich gewesen wäre.

Eine bemerkenswerte Ausnahme von der Jährlich-
keit der Koloniezyklen in gemäßigten Klimazonen zeigt
die Furchenbiene Lasioglossum marginatum. Bei ihr dauert
ein Koloniezyklus entsprechend der Lebenszeit der Köni-
gin 5-6 Jahre, die Futtersammelaktivität ist auf wenige
Wochen im Frühjahr beschränkt, in der übrigen Zeit ru-
hen die Tiere im Nest. Gegen Ende des Zyklus entstehen
Geschlechtstiere. Nur die Männchen verlassen im Herbst
das Nest und suchen frisch geschlüpfte Weibchen in an-
deren Nestern. Verpaarte Weibchen werden im nächsten
Frühjahr zu Nestgründerinnen (PLATEAUX-QUÉNU 1959,
WESTRICH 1989). Bei dieser Art finden Futterflüge nur zu
einer Jahreszeit statt, Königin und Arbeiterinnen sind an
der Größe nicht zu unterscheiden.

Von dem geschilderten theoretischen Ablauf der
Entstehung primitiv eusozialer Kolonien gibt es in der
Realität viele Abweichungen, die individuell oder in
verschiedenen Populationen bzw. Arten, temporär oder
ständig, in bestimmten Prozentsätzen der Kolonien oder
allgemein auftreten, zufallsbedingt, ökologisch oder
durch sonstige Einflüsse verursacht sein können (siehe z.
B. WYMAN & RICHARDS 2003). Bei manchen dieser Va-
riationen ist die Definition der Eusozialität nicht mehr
erfüllt. Wenn Individuen der gleichen Generation ge-
meinsame Brutpflege betreiben, jedes Weibchen jedoch
aktive Ovarien hat und Eier legt, d.h. keine Arbeitstei-
lung in der Reproduktion besteht, nennt man die Struk-
tur quasisozial. Semisozial ist eine Bienenkolonie mit ge-
meinsamer Brutpflege und Arbeitsteilung in der Repro-
duktion, die aus Tieren der gleichen Generation besteht,
also keine Generationenüberlappung aufweist. Semiso-
zialität entwickelt sich oft bei ansonsten eusozialen Ar-
ten vorübergehend bei der Nestgründung oder wenn das
Gründerweibchen ausfällt und durch eine Arbeiterin er-
setzt wird, bei manchen Halictinae ist sie aber konstitu-
tiv (DANFORTH 2002). Quasisoziale Episoden treten sel-
ten auf und münden meist in eine semisoziale Struktur.
Bei manchen Arten der Gattung Ceratina entwickeln
sich alle drei Arten des Zusammenwirkens von Weib-
chen bei der Brutpflege, quasisozial, semisozial und euso-
zial, alternativ aus präreproduktiven Überwinterungsge-
sellschaften, wobei die Kolonie meist nicht mehr als zwei
Weibchen umfasst. Quasi- und semisoziale Kolonien
wurden auch bei manchen Allodapini, z.B. Exoneura bi-
color, festgestellt (MICHENER 1990a).

PAXTON et al. (2002) untersuchten die soziogeneti-
sche Organisation von 18 Kolonien der Furchenbiene
Lasioglossum malachurum, der Art mit der höchst entwi-
ckelten Eusozialität unter den primitiv eusozialen Ha-
lictinae (WESTRICH 1989), vermittelst Mikrosatelliten-
analyse der adulten weiblichen Insassen und Puppen.
Alle Kolonien hatten im Einklang mit früheren Unter-
suchungen nur eine Königin. Die Königinnen waren fa-
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kultativ polyandrisch. Manche Insassen einer Kolonie
waren untereinander nicht verwandt, am wahrschein-
lichsten wegen der Übernahme des Nestes durch ein an-
deres Weibchen in der Frühphase des Koloniezyklus vor
dem Schlüpfen der Arbeiterinnen. Arbeiterinnen, die
nicht von der regierenden Königinnen abstammten,
waren im Stande, befruchtete Eier zu legen, die sich in
Gegenwart der Königin erfolgreich zu Weibchen entwi-
ckelten. Die von der Königin abstammenden Arbeite-
rinnen taten dies nie.

Zum Verständnis der Sozialität ist in Erinnerung zu
rufen, dass Bienen eine hervorragende Riechfähigkeit
besitzen, für Insekten bemerkenswert lernfähig sind und
ihr differenziertes Verhalten äußeren Gegebenheiten
anpassen können. Die Riechfähigkeit begründet sich
auf eine große Zahl von verschiedenen Geruchsrezepto-
ren (OR). Die Honigbiene besitzt 163 funktionelle OR-
Gene und etwa ebenso viele Glomeruli im Antennallo-
bus, mehr als doppelt so viel wie Drosophila (ROBERTSON
&WANNER 2006). Neuronen mit dem gleichen Typ Ge-
ruchsrezeptor münden in denselben Glomerulus
(JACQUIN-JOLY & MERLIN 2004). Mit dieser sinnesphy-
siologischen Ausstattung sind Bienen in der Lage,
Pflanzenarten über ihre Duftbouquets zu unterscheiden
und zu lokalisieren (GALIZIA & MENZEL 2001), ja sogar
verschiedene Genotypen einer Blütenpflanze zu erken-
nen (WRIGHT et al. 2002). Sie registrieren olfaktorisch
Fußabdrücke von Art- bzw. Gattungsgenossen auf Blü-
ten und verschwenden dadurch keine Zeit auf einen
vergeblichen Besuch (GOULSON et al. 1998, ELTZ 2006),
sind darüber hinaus sogar imstande, individuelle Duft-
marken von Artgenossen auf Blüten zu erkennen und
damit möglicherweise auf Dominanzverhältnisse zu rea-
gieren (GILBERT et al. 2001). Olfaktorische Signale spie-
len die Hauptrolle bei der Geschlechterfindung und Be-
urteilung der Paarungsbereitschaft von Weibchen durch
die Männchen (AYASSE et al. 2001, SIMMONS et al.
2003), sie können maßgebend für die Erkennung des ei-
genen Nestes sein (WCISLO 1990, 1992, BENNET et al.
2006) und ermöglichen bei sozialen Bienen die Unter-
scheidung von Nestangehörigen und Nest-fremden Art-
genossen sowie die Einschätzung des Verwandtschafts-
grades zwischen Individuen einer Art (MICHENER &
SMITH 1987, INOUE et al. 1999). Intra- und interspezifi-
sche Signale werden hauptsächlich durch Kohlenwas-
serstoffe vermittelt, die in verschiedenen Mischungen
mit wenigen Haupt- und zahlreichen Nebenkomponen-
ten verschiedener Kettenlänge und verschiedenen Sub-
stituenten entweder die Kutikula imprägnieren oder
von verschiedenen exokrinen Drüsen sezerniert werden
(HOWARD & BLOMQUIST 2005). Dieses System ermög-
licht auch Variationen der Duftbouquets zwischen Indi-
viduen und damit Individualität.

Die Möglichkeit, zu lernen und Erfahrungen zu nut-
zen, wurde hauptsächlich an der Honigbiene (ZHANG et
al. 2006) und Hummeln (siehe CHITTKA & RAINE
2006), untersucht. ZHANG et al. (2006) kommen zu dem
Schluss, dass „…the bee with a tiny brain possesses a so-
phisticated memory, and is able to remember tasks with-
in a temporal context. Honey bees can thus „plan“ their
activities in time and space, and use context to deter-
mine which action to perform and when.“ Verhalten ist
also bei Bienen zum Teil von Erfahrungen abhängig.
Diese Variabilität ergänzt die phänotypische Plastizität
des Verhaltens als Reaktion auf Umwelteinflüsse wäh-
rend der Entwicklung, wie wir sie bei den Paarungsstra-
tegien der Männchen von Macrotera portalis und Anthi-
dium manicatum kennengelernt haben. Die Möglichkeit
der Einpassung des Verhaltens an Umweltbedingungen
durch die beiden genannten Mechanismen ist bei K-Se-
lektanten wie den Bienen mit geringer Vermehrungsra-
te und geringer genetischer Variabilität z. T. eine Alter-
native zur verringerten genetische Anpassungsfähigkeit.
Vergleichende systematische Untersuchungen von Sin-
nesphysiologie, Lernen und Verhalten, dieser für die
Evolution so bedeutsamen Merkmale, fehlen leider –
wohl wegen der experimentellen Schwierigkeiten der
Haltung vieler Bienen in Gefangenschaft – fast völlig.
Die Ausprägung der damit zusammenhängenden Fähig-
keiten wird jedoch je nach Lebensweise und Ökologie
von Art zu Art bzw. zwischen den Taxa verschieden
sein. Z.B. finden viele Bienenarten die Eingänge zu ih-
ren Nestern nicht über den Geruchssinn, wie oben an-
geführt, sondern rein optisch (INOUYE 2000).

Wie kommt es zur Kastenbildung bei den primitiv
eusozialen Arten und warum ist die Ovarialentwicklung
bei der ersten Tochtergeneration des Gründerweibchens
gehemmt? Durch die Kastenbildung bei eusozialen Bie-
nen ist das Prinzip der Arbeitsteilung bei der Reproduk-
tion verwirklicht. Bei den primitiv eusozialen Halicti-
nae laufen in der Solitärphase der nestgründenden
Weibchen zunächst alle zur Reproduktion gehörenden
Verhaltensweisen (Verpaarung, Nestbau, Anlage von
Zellen, Futtersammelflüge und Verproviantierung der
Zellen, Eiablage, Verschluss der Zellen) in der richtigen
zeitlichen Reihenfolge ab. Mit dem Übergang zur euso-
zialen Phase, d. h. mit dem Schlüpfen der Töchter,
kommt es in beiden Kasten, der nunmehrigen Königin
und den Arbeiterinnen, zu Ausfällen in dieser Verhal-
tensabfolge. Bei der Königin sind manche Nestbauakti-
vitäten wie die Anlage von Zellen, besonders aber deren
Verproviantierung unterdrückt, bei den Arbeiterinnen
treten eben diese Aktivitäten heterochron auch ohne
vorherige Verpaarung und Ovariolenenreifung auf.

Eiablage in nicht selbst gebaute und verproviantier-
te Zellen, d.i. das Herauslösen und Verselbständigen der
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Eiablage aus einem Kontext von Verhaltensabläufen,
kommt außer bei eusozialen Arten nur bei nestparasiti-
schen Bienen vor. Die Fähigkeit dazu ist wohl für die
Evolution in beide Richtungen eine Voraussetzung. In
diesem Zusammenhang ist erwähnenswert, dass auch
ein anderes Verhaltenselement mancher brutparasiti-
scher Bienen, das Auffressen fremder Eier, in eusozialen
Bienengesellschaften bei Auftreten von Reproduktions-
konkurrenz zwischen Weibchen oder Arbeiterinnen mit
entwickelten Ovarien verbreitet ist (RÖSELER & van
HONK 1990, ENGELS & IMPERATRIZ-FONSECA 1990). Ei-
ne evolutive Weiterententwicklung dieser Verhaltens-
weisen ist die Produktion von „Nähreiern“ für die Köni-
gin durch Arbeiterinnen (ENGELS & IMPERATRIZ-FONSE-
CA 1990). Man könnte vermuten, dass kommunales
Nisten, Eusozialität und Brutparasitismus drei alternati-
ve Wege der Evolution zur Ausnützung optimaler Nist-
standorte sind, wobei mit der Aquisition von Eusoziali-
tät oder Brutparasitismus auch das durch eine Konzen-
tration reproduzierender Bienen am selben Ort entste-
hende Problem der intraspezifischen Futterkonkurrenz
gelöst wird. Tatsächlich kommen zusätzlich zur solitären
Lebensweise alle drei genannten Lebensformen bei den
Halictinae alternativ nebeneinander vor (MICHENER

1990b, BRADY et al. 2006).

Der reguläre Ablauf der weiblichen Reproduktions-
aktivitäten erfolgt nach einem Programm, das durch
komplexe interne Regulationsmechanismen unter Ein-
schluss bestimmter hormoneller Konstellationen und
durch externe Auslöser gesteuert wird. Viele molekular-
biologische und biochemische Details dieser Kaskade
sind noch wenig bekannt, so dass auch die Bedingungen
für eine Entkoppelung der einzelnen Schritte theoretisch
nicht benannt werden können. Bei den primitiv eusozia-
len Bienen ist Folgendes zu beobachten: Mit dem
Schlüpfen der Töchter eines Gründerweibchens, aber
auch bei Gründung einer semisozialen Struktur durch
zwei oder mehrere Weibchen entsteht zwischen den
Weibchen eines Nestes eine Rangordnung, die bei den
Halictinae durch bestimmte Verhaltensweisen etabliert
wird. Das präsumptiv dominante Tier, offenbar immer
das älteste Weibchen, erreicht seine Stellung in der
Rangordnung durch agonistisches Verhalten, z.B. durch
leichte Kopfstöße bei Begegnung mit Nestgefährtinnen.
Auch das mehrere Zentimeter weite rasche Rückwärts-
laufen in den engen Gängen des Nestes bei Begegnun-
gen ist ein Attribut der Dominanz. Nach Etablierung der
Rangordnung nehmen agonistische Auseinandersetzun-
gen ab. Die nunmehr subordinaten Mitglieder der Ge-
meinschaft, die Arbeiterinnen, haben gelernt, das domi-
nante Tier, ihre Königin, jetzt am Individualgeruch zu er-
kennen und versuchen, direkte Kontakte mit ihm in un-
terschiedlichem Ausmaß – der nächsthöchste Rang
mehr, die niedrigsten Ränge weniger – zu vermeiden. Die

Stellung einer Biene in der Rangordnung wirkt sich auf
die Ovarialentwicklung aus: je niedriger der Rang, desto
weniger entwickelt das Ovar. Mit dem Rang der Königin
sind neben der vollkommenen Ovarialentwicklung und
den Verhaltensweisen der Dominanz auch das Einstellen
der eigenen Futtersammelflüge, eine längere Lebensdau-
er und ein hohes Maß an Aktivität im Nest verbunden.
Diese Rastlosigkeit treibt offenbar die Arbeiterinnen zu
mehr „Fleiß“ an, da diese bei Verlust der Königin ihre
Aktivität stark reduzieren. Auch unter den Arbeiterin-
nen ist das Verhalten nach der Rangordnung differen-
ziert. Die in der Rangordnung nach der Königin nächste
Arbeiterin hat bei den Halictinae das am zweitweitesten
entwickelte Ovar. Sie hält sich mehr im Nest auf und
führt weniger Futtersammelflüge durch als die niedrige-
ren Ränge. Sie versieht vornehmlich die Position der
Wächterin im Nesteingang, wodurch sie weniger in di-
rekten Kontakt mit der Königin kommt. Bei Verlust der
Königin springt sie als Ersatzkönigin ein und verhält sich
dann genau so wie eine Gründerkönigin, nimmt die Do-
minanz-Verhaltensweisen an und legt normal Eier und
wenn sie vorher verpaart war, auch weibliche. Die durch
die Dominanz der Königin induzierte Hemmung der
Ovarialentwicklung inklusive der damit zusammenhän-
genden Verhaltensänderungen ist also reversibel, wenn
sie nicht zu lange währt. Verpaart können Arbeiterinnen
manchmal deshalb sein, weil in der ersten Filialgenerati-
on der Gründerkönigin in artspezifisch verschiedenem,
meist jedoch sehr geringem Prozentsatz auch Männchen
vorhanden sein können, die sich mit Arbeiterinnen paa-
ren. Arbeiterinnen können bei manchen Arten auch in
erheblichem Umfang an der Produktion von Männ-
chen-Eiern in der letzten (Geschlechts-)generation be-
teiligt sein, was damit erklärt wird, dass wegen der dann
erreichten Größe der Kolonie der supprimierende Ein-
fluss der Königin auf die Ovarialentwicklung der Arbei-
terinnen nachlässt oder die Königin bereits gestorben ist
(zusammengefasst nach MICHENER 1990b). Bei Hum-
meln ist die Differenzierung der Arbeiterkaste viel ausge-
prägter als bei den Halictinae. Sie bilden in dieser Hin-
sicht einen Übergang zu den hoch eusozialen Formen.
Die Tiere, die Futter sammeln, haben aber auch bei ih-
nen den niedrigsten Rang und das am wenigsten entwi-
ckelte Ovar (RÖSELER & van HONK 1990).

Das Alter ist der wichtigste prädisponierende Faktor
für die Rangordnung. In einer Kolonie mit Gründer-
weibchen und ihren weiblichen Nachkommen wird da-
her immer das Gründerweibchen die Königin sein, die
weiblichen Nachkommen verbleiben als Arbeiterinnen
im Nest. Bei manchen Arten kann ein Teil der ge-
schlüpften Tiere das Nest auch verlassen, sich paaren
und später, meist nach Diapause, selbst ein Nest grün-
den (YANEGA 1988, MICHENER 1990b). Gibt es in einem
Nest mehrere Gründerweibchen oder wird eine Königin

644



durch eine Arbeiterin ersetzt, so können andere Fakto-
ren wie z.B. die Größe für die Dominanzentwicklung
entscheidend sein. Da Größe durch die Futtermenge,
die der Larve zur Verfügung steht, entschieden wird,
wird damit die Entstehung einer Prädisposition in das
Larvenstadium verlegt.

Bei den Bienentaxa mit hoch entwickelter Eusozia-
lität wird im Gegensatz zu den primitiv eusozialen Arten
die Kaste eines adulten Weibchens durchwegs im frühen
Larvenstadium festgelegt, und zwar entweder durch Un-
terschiede in der Qualität des Futters (Weiselfutter bei
Apis) oder über genetische Prädisposition bzw. Quanti-
tät des Futters (bei Meliponini – ENGELS & FONSECA-
IMPERATRIZ 1990). Auch bei Hummeln, die auch in die-
ser Hinsicht einen Übergang von der primitiv eusozia-
len zur hoch eusozialen Lebensweise bilden, wird die
Kaste durch den vermuteten Einfluss eines von der Kö-
nigin stammenden Pheromons bereits im frühen Lar-
venstadium bestimmt (PEREBOOM et al. 2005). Phero-
mone der Königin spielen bei den hoch eusozialen Bie-
nen eine entscheidende Rolle bei der Steuerung der Ko-
lonie. Die Differenzierung der Arbeiterkaste ist viel stär-
ker ausgeprägt als bei den primitiv eusozialen Arten, die
Aufgaben ändern sich bei den Honigbienen mit dem
Alter einer Arbeiterin nach einem feststehenden Pro-
gramm (ENGELS & IMPERATRIZ-FONSECA 1990).

Zusammenfassend lässt sich über die Entwicklung
zur Eusozialität anhand der Beobachtungen an primitiv
eusozialen Taxa, die sich noch in dynamischer Mikroe-
volution befinden, Folgendes sagen: Voraussetzung für
die Entstehung von Generationenüberlappung und da-
mit zusammenhängender Kastenbildung und Arbeitstei-
lung in der Reproduktion ist das Verbleiben im Nest
und Aufrechterhalten bestimmter Pflegearbeiten zu-
nächst solitärer Gründerweibchen bis zum Schlüpfen
der nächsten Generation (Subsozialität). Mutationen,
die subsoziales Verhalten bewirken, sind bei Gruppen
mit geringer genetischer Variation und daher geringem
genetischem Adaptationspotential besonders vorteil-
haft, da sie die Überlebensrate früher Entwicklungssta-
dien erhöhen und damit die Fitness der Brutpflegerin
steigern (LINKSVAYER & WADE 2005). Es sei daran erin-
nert, dass vorteilhafte Mutationen bei Haplodiploiden,
besonders bei geringen effektiven Populationsgrößen
bzw. unter Inzucht wie im Fall der Bienen, schneller fi-
xiert werden und weniger leicht durch Drift verloren ge-
hen als bei Diplodiploiden.

Beim ersten Nachwuchs eines Furchenbienen-
Gründerweibchens, dessen Aufwachsen von ihm noch
als Solitärbiene betreut wurde, ist das Geschlechterver-
hältnis stark bis ganz zu Gunsten von Weibchen ver-
schoben. Diese bleiben gewöhnlich nach dem Schlüp-
fen im Nest. Es gibt allerdings einige Arten, bei denen

schon in dieser Generation einige Weibchen das Nest
verlassen, sich verpaaren und – oft nach einer Diapause
– zu neuen Gründerweibchen werden. In Klimazonen
ohne ausgeprägte Jahreszeiten kann die Anzahl solcher
Weibchen bis zu 50% ansteigen. Etwa im gleichen Aus-
maß steigt dann die Zahl der Männchen in der Genera-
tion (Beispiele bei MICHENER 1990b). Die letzte Gene-
ration im Koloniezyklus besteht zur Gänze aus Ge-
schlechtstieren, die das Nest verlassen, soferne eine
Jährlichkeit im Zyklus besteht.

Die Prädisposition zum Verbleiben im Nest wird bei
Hummeln durch die Kastenbestimmung im Larvenstadi-
um festgelegt. Bei Halictinae scheint die Körpergröße, die
ja ebenfalls im Larvenstadium durch die verfügbare Fut-
termenge bestimmt wird, eine Prädisposition für das Ver-
lassen als zukünftiges Gründerweibchen oder Bleiben als
Arbeiterin darzustellen. Bei den hinsichtlich Größe glei-
chen Lasioglossum marginatum-Weibchen ist es die Ver-
paarung, die den Ausschlag für das weitere Schicksal gibt.
Im Detail sind aber die proximaten Mechanismen, die
den weiblichen Nachwuchs im Nest halten und zu Arbei-
terinnen werden lässt, noch nicht geklärt.

ANDERSSON (1984) und ALEXANDER et al. (1991)
vermuten, dass der Vorteil, erprobte Neststandorte für
die Aufzucht nutzen zu können, einen Selektionsdruck
zumVerbleiben im Nest ausübt. Bei den mehrjährigen
Xylocopini und Ceratinini, bei denen die Arbeiterin des
ersten Jahres nach dem Ableben der Königin im zweiten
Jahr das Nest für die Aufzucht des eigenen Nachwuch-
ses benützt (MICHENER 1990a), kann dies direkt zutref-
fen, bei den Halictinae indirekt nur dann, wenn die so-
ziogenetische Situation für die Arbeiterinnen einen „in-
clusive fitness“-Vorteil (HAMILTON 1964) bietet. Das
Verbleiben im Nest wird auch durch Kasten-prädispo-
nierende Faktoren wie geringe Größe gefördert.

Die im Nest verbleibenden Töchter sind ab nun ma-
ternaler Manipulation, meist aus agonistischem Verhal-
ten bestehend, ausgesetzt, wodurch Dominanz-Subordi-
nationsverhältnisse induziert werden. Diese bewirken,
dass über die Mediation von Hormonkonstellationen
physiologische und Verhaltenskaskaden der Reproduk-
tion entkoppelt und kastenspezifisch umprogrammiert
werden, wodurch bei der nunmehrigen Arbeiterkaste
heterochron, d.h. präreproduktiv, Verhaltensweisen der
Brutpflege induziert werden. Kastenunterschiede lassen
sich daher an Unterschieden in der Genexpression er-
kennen, und zwar erstmals schon ab dem Zeitpunkt, zu
dem sie induziert worden sind (EVANS & WHEELER

1999, PEREBOOM et al. 2005). Dies ist eine bemerkens-
werte Form von Entwicklungspolyphänismus, die sich
zunächst auf physiologische und Verhaltensmerkmale
beschränkt und erst bei den hoch entwickelten Eusozia-
len auch zu morphologischen Unterschieden führt.
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Die Fähigkeit zur Rekrutierung von uneigennützi-
gen Hilfskräften bei der Reproduktion verleiht der Mut-
ter einen großen Konkurrenzvorteil bei der Kompetition
um Futterressourcen und hilft, einen günstigen Nist-
standort optimal auszunützen, was sich in einer gegen-
über solitärer Lebensweise größeren Nachkommen-
schaft an Geschlechtstieren widerspiegelt (siehe
STROHM & BORDON-HAUSER 2003) und damit eine dop-
pelt positive (Neststandort, Futterressourcen) Dichte-
abhängige Selektion bewirkt. Der Vorteil besteht nur
dann, wenn aus klimatischen Gründen eine Verlänge-
rung der Nistsaison möglich ist.

Andere Sichtweisen der Eusozialität gehen nicht
vom Fitness-Zuwachs der Mutter, sondern von dem der
Töchter aus: So wurde lange Zeit als ultimate Ursache
für die Entwicklung eines altruistischen Verhaltens bei
der Eusozialität die genetische Asymmetrie im Mutter-
Tochter- und Schwester-Schwester-Verhältnis angese-
hen, die bei Haplodiploiden gegeben ist: Schwestern
haben zu 75% identische Gene, zwischen Mutter-Toch-
ter gibt es aber nur 50% genetische Übereinstimmung,
daher sollte das Interesse einer Tochter größer sein,
Schwestern groß zu ziehen als ihren eigenen Nach-
wuchs, weil damit mehr der eigenen Gene in die nächs-
te Generation weitergegeben werden (kin selection, in-
clusive fitness-Theorie, HAMILTON 1964). Diese Erklä-
rung wurde später von vielen Autoren in Frage gestellt,
weil Brüder zu Schwestern nur zu 25% genetisch ver-
wandt sind (zu 50% bei Diploiden) und daher kein In-
teresse von Schwestern an deren Aufzucht bestehen
könnte, ferner das kin selection-System nur bei strenger
Monandrie des Gründerweibchens funktionieren kann,
eine Bedingung, die nicht immer gegeben ist (CROZIER
& PAMILO 1996, LINKSVAYER & WADE 2005, darin wei-
tere Literatur und ausführliche Diskussion). Nach
SMITH (1987) hängt die Subordination und damit die
Bereitschaft von Arbeiterinnen, an ihrer Königin vor-
beizukriechen, ebenso vom Verwandtschaftsgrad ab wie
das Ausmaß der Aggression der Königin gegen Arbeite-
rinnen. Zur Königin weniger verwandte Arbeiterinnen
zeigten stärkere Ovarialentwicklung als näher verwand-
te. CANT & FIELD (2005) entwickelten ein kin selecti-
on-Modell für Dominanzhierarchien, in dem Rangord-
nung, Hilfsaufwand und Fitness-Kosten der Mitglieder
zum Reproduktionserfolg des dominanten Tiers in Be-
ziehung gesetzt werden

Wie die vorher besprochenen Untersuchungsergeb-
nisse über die soziogenetische Struktur von Kolonien
der Furchenbiene Lasioglossum malachurum von PAXTON
et al. (2002) zeigen, können in deren Nestern auch Tie-
re vorkommen, die von anderen Eltern abstammen als
ihre Schwestern, eine Situation, die de facto brutparasi-
tische Elemente enthält, ohne aus Brutparasitismus ent-

standen sein zu müssen. Ein intraspezifischer Brutparasi-
tismus wurde von PACKER (1986) beiHalictus ligatus ver-
mutet, von MICHENER (1990b) wurden seine Beobach-
tungen jedoch als „inconclusive“ relativiert. Dennoch
scheint geradeHalictus ligatus eine Art zu sein, bei der in
einem Nest ein größeres genetisches Spektrum an Indi-
viduen vorhanden sein kann (MICHENER 1990b). WCIS-
LO (1987) zitiert weitere Beispiele für intraspezifischen
Brutparasitismus, FIELD (1992) gibt eine Übersicht über
Ausmaß und Form von intraspezifischen Brutparasitis-
men bei Wespen und Bienen. Umfangreichere verglei-
chende Untersuchungen der soziogenetischen Zusam-
mensetzung von Furchenbienen-Kolonien nach der Me-
thodik von PAXTON et al. (2002) wären notwendig, um
die Frage nach dem Verwandschaftsgrad, bei dem eine
Verhaltensbeeinflussung des Phänotyps eines Individuus
durch ein anderes möglich ist und damit eusoziale
Strukturen entstehen können sowie Fragen nach den
Ursprüngen bestimmter Formen des Brutparasitismus zu
klären. Manches deutet darauf hin, dass der Verwandt-
schaftsgrad zwischen Königin und Arbeiterinnen, zu-
mindest die Kompatibilität bestimmter entwicklungsge-
netischer Strukturen, die Leichtigkeit der Ausbildung
einer Dominanz-Subordinations-Struktur beeinflusst
und damit ab einer gewissen genetischen Distanz die
Ausbildung von Eusozialität verhindert und die Entste-
hung von Brutparasitismus erleichtert. Es stellt sich
auch die Frage nach etwaigen artspezifischen Unter-
schieden in der Toleranz gegenüber wachsender geneti-
scher Distanz.

Primitive Eusozialität bietet viele interessante Auf-
schlüsse über das Zusammenspiel von Entwicklungsplas-
tizität und Evolution (WEST-EBERHARD 1986). Sie
scheint allerdings eine größere Rolle bei allochroner Art-
veränderung als bei synchroner Artbildung zu spielen.

Nestparasitismus

Während der Großteil der Hymenopteren seine Eier
einfach auf oder in die potentielle Larvennahrung legt
und sie dann ihrem Schicksal überlässt, verbergen Acu-
leaten ihren Nachwuchs in eigens dafür konstruierten
oder rekrutierten Nestern und versehen diese mit dem
nötigen Larvenfutter. Sie entziehen ihn damit nicht nur
Wetterunbillen, sondern auch dem hohen Räuber- und
Parasitoiddruck, dem freilebende Larven ausgesetzt sind.
Als Folge der verringerten Larvenmortalität kann die
Zahl der gelegten Eier reduziert werden. Es findet damit
eine Umschichtung der Ressourcenallokation der Bie-
nenweibchen von der Zahl der Nachkommen auf
Schutzmaßnahmen für die Brut mit dem Gewinn gleich-
mäßiger Entwicklungsbedingungen statt. Gleichmäßige,
definierte Entwicklungsbedingungen sind möglicherwei-
se für die Neuralentwicklung von Bedeutung. Wenn
auch durch dieses System die Anzahl der Feinde, die di-

646



rekt oder indirekt den Nachwuchs dezimieren, deutlich
verringert wird, so schaffen es doch einige Spezialisten,
manchmal auf komplizierte Weise in die Nester von Bie-
nen zu gelangen und dort als Brutparasiten ihre Wirte
mehr oder weniger stark zu schädigen.

In den Nestern finden sich zwei Arten von Gütern,
die für Brutparasiten von Interesse sein können: die Lar-
ven der Wirte und deren Nahrungsvorräte. Demnach
gibt es Parasitoide bzw. Räuber, die sich von den Larven
ernähren, und Kleptoparasiten, die die Larvennahrung
auffressen (=Raub- und Futterparasiten nach MÜLLER et
al. 1997). Auch Kleptoparasiten zerstören mit ganz we-
nigen Ausnahmen vor dem Verzehr der Larvennahrung
das Ei oder die Larve des Wirtes, gegebenenfalls auch
weitere anwesende Futterparasiten und beseitigen damit
Konkurrenten. Manche Brutparasiten verzehren sowohl
Larven als auch den Futtervorrat. Eine sorgfältig zusam-
mengestellte Übersicht über die in Mitteleuropa vor-
kommenden Arten von Bienenfeinden und damit auch
Brutparasiten sowie deren Wirtsspektrum und Lebens-
weise gibt WESTRICH (1989).

Über das Ausmaß der Brutparasitierung bei Bienen
gibt es nur wenige systematische Untersuchungen und
diese gewöhnlich bei Arten, deren Nisten experimen-
tell manipuliert werden kann (Honigbiene, Hummeln
sowie Arten, die künstliche Nisthilfen annehmen).
Zahlreiche andere Berichte sind mehr anekdotischer
Natur. Die festgestellten Parasitierungsraten sind außer-
ordentlich verschieden und sehr von Faktoren wie dem
Jahr, der Jahreszeit, dem Wetter, der Gegend, dem Bio-
toptyp, der Qualität des Habitats (ULBRICH & SEIDEL-
MANN 2001), der Dichte der Wirte u.ä. abhängig. Die
Wirtsdichte kann entweder negativ oder positiv mit
dem Parasitierungsgrad korreliert sein (ROSENHEIM
1990, WCISLO & CANE 1996). Die erhöhte Nestdichte
in künstlichen Nisthilfen führt gewöhnlich zu verstärk-
ter Parasitierung (WESTRICH 1989).

MICHENER (1985) stellte die Hypothese auf, dass
Erdnester, weil für Parasiten in einem zweidimensiona-
len Suchschema liegend, stärker parasitiert sein sollten
als Nester in dreidimensionalen Strukturen. WCISLO &
CANE (1996) können aus den vorliegenden Daten kei-
ne Bestätigung für diese These erkennen, auch eine de-
taillierte Analyse einschlägiger Literatur durch WCISLO

(1996) brachte keine klaren Ergebnisse. Bienenlarven
in Stängelnestern sind durch seitliches Anstechen mit
dem Legebohrer auch für parasitoide Hymenopteren er-
reichbar, die Larven in Holz-, Löss- oder Erdnestern
nicht parasitieren können (WESTRICH 1989), andere
Nestparasiten hingegen (z.B. Ameisenwespen - Mutilli-
dae) sind schon auf Grund der Flügellosigkeit ihrer
Weibchen auf Erdnester angewiesen. Eine Wirtsspezifi-
tät von Nestparasiten ist selten, eine Lebensraumspezi-

fität dagegen üblich, daher haben Bienen in unter-
schiedlichen Lebensräumen auch unterschiedliche Pa-
rasitenspektren.

Die verschiedenen Untersuchungen über das Aus-
maß der Brutparasitierung von Bienennestern ergaben
Parasitierungsgrade von 0-100% der Zellen. Der Durch-
schnitt lag bei ca. 30% (WCISLO 1996), am häufigsten
wurden zwischen 10-30% parasitierte Zellen festgestellt
(PACKER 1988, MÜNSTER-SVENDSEN 2000, GONZALEZ et
al. 2002, WYMAN & RICHARDS 2003 u.a.). In einigen
Fällen wurde die Entwicklung der Brutparasitierung
über mehrere Jahre hinweg verfolgt: WCISLO et al.
(1996) fanden in einer Nestaggregation der nordameri-
kanischen Dieunomia triangulifera (Fam. Halictidae) in
drei aufeinanderfolgenden Jahren einen Anstieg der be-
fallenen Zellen von 11 über 19 bis zu 30%, wobei der
Hauptparasit von Heterostylum (Bombyliidae) zu Rhipi-
phorus (Meloidae) wechselte. In einer mehr als 500.000
Nester umfassenden Aggregation der Alkalibiene No-
mia melanderi betrug die Parasitierungsrate durch Hete-
rostylum mehr als 90%. Im darauf folgenden Jahr war
die Populationsgröße der Biene auf die Hälfte gesunken,
die Parasitierungsrate fiel auf 50%. Im dritten Jahr blieb
die Populationsgröße stabil und nur mehr 30% der Zel-
len waren von Heterostylum befallen (BOHART et al.
1960). Der nordamerikanische Ölkäfer Tricranya stans-
buryi befiel 15 Jahre lang die Brutzellen der in Löchern
nistenden Osmia lignaria zu 1-3,7%, im 16., sehr trocke-
nen Jahr stieg die Befallsrate auf fast 33% (TORCHIO &
BOSCH 1992).

Diese Beispiele zeigen deutlich die Dynamik des
Brutparasitismus bei Bienen, dessen Abhängigkeit von
Umweltfaktoren und Auswirkungen auf die Populations-
entwicklung. Teilpopulationen der Wirte können unter
bestimmten Bedingungen erheblich geschädigt (WEST-
RICH 1989), ja sogar ausgerottet werden (BATRA 1966,
KROMBEIN 1967). An den Bienen-reichsten Stellen zwei-
er niederösterreichisch/pannonischer Naturschutzgebie-
te, Oberweiden und Eichkogel, beide bekannt für ihren
außerordentlichen Artenreichtum (Pittioni Mskr., MAZ-
ZUCCO & ORTEL 2001), traten Ende des letzten Jahrhun-
derts in großer Zahl Ölkäfer auf (Meloë proscarabaeus in
Oberweiden, M. scabriusculus, M. uralensis und M. rugo-
sus am Eichkogel). In den Folgejahren waren sowohl Ar-
ten- als auch Individuenzahlen der gefundenen Früh-
jahrsbienen mit wenigen Ausnahmen (Colletes cunicula-
rius, Lasioglossum marginatum) stark reduziert, eine ganze
Reihe von Arten war ganz verschwunden. Die wenigen
gefangenen Bienen wiesen ausnahmslos einen starken
Befall mit Triungulinus-Larven auf. Die auffallende Bie-
nenarmut hält dort noch immer an, aber auch Ölkäfer
werden nur mehr ganz vereinzelt und in sehr kleinen
Exemplaren gefunden (K. M.).
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Zweifellos übt der Nestparasitismus einen starken
Selektionsdruck auf Bienen aus. Dieser Selektionsdruck
kann jedoch bei einer Bienenart in verschiedenen Jah-
ren, Regionen und Jahresgenerationen aus den bereits
genannten Gründen in verschiedene Richtungen ge-
hen. Die Vielfalt unspezifischer Brutparasiten von Bie-
nen mit völlig unterschiedlichem Parasitierungsverhal-
ten und die große Kontext-spezifische Variabilität der
damit zusammenhängenden Selektionsdrücke führen
dazu, dass die Evolution hauptsächlich an der von den
meisten Brutparasiten genutzten Schwachstelle des Sys-
tems „Aculeatennest zum Schutz des Nachwuchses ge-
gen Räuber und Parasiten“ ansetzen kann. Diese
Schwachstelle ist die Zeit der Verproviantierung des
Nestes durch das Weibchen. In dieser Zeit sind sowohl
Nesteingang als auch Zugänge zu Zellen offen sowie
noch nicht verschlossene Zellen vorhanden, die Nest-
besitzerin ist häufig abwesend und ein Brutparasit kann
dann ungestört in das Nest eindringen und offene Zel-
len befallen. Eine Gegenstrategie kann nur in einer Ver-
kürzung der Zeit der „offenen Tür“ und einer Verlänge-
rung der Anwesenheit relativ zur Abwesenheit der
Nestbesitzer bestehen.

Tatsächlich werden die Eingänge der Nester Boden-
nistender Bienen meist nach Abschluss der täglichen
Verproviantierungsflüge durch die Besitzerin von innen
her verschlossen. Da die tägliche Flugaktivität mancher
Arten sehr kurz sein kann und sich auf wenige Vormit-
tagsstunden beschränkt, sind deren Nester die meiste
Zeit vor dem Zugriff von Wirts-unspezifischen Parasi-
ten, deren diurnale Aktivität viel länger als die der Bie-
ne dauert, geschützt. In einer aus mehr als 50 Nestern
bestehenden dichten Aggregation der Hosenbiene Da-
sypoda argentata herrschte z.B. um 11 Uhr vormittags
lebhaftes Kommen und Gehen der Bienen, um 14 Uhr
wollte ich diese Besonderheit bei optimalem Wetter ei-
nem Freund zeigen: kein einziger Nesteingang war mehr
kenntlich, die Fläche mit der Bienenaggregation unter-
schied sich in nichts von den benachbarten Sandflä-
chen, der Freund glaubt mir noch heute nicht, dass dort
Bienen nisteten (K. M.).

Nur wenige Arten verschließen den Nesteingang
beim Verlassen vor jedem Futtersammelflug von außen
(GEBHARDT & RÖHR 1987, WESTRICH 1989). Wahr-
scheinlich stehen Energiekosten und Fitnessgewinn ei-
nes solchen Verschlusses nur in seltenen Ausnahmen, z.
B. bei weiten, langdauernden Futtersammelflügen und
weichem Substrat, in einem günstigen Verhältnis zuei-
nander, zumal manche Parasiten in der Lage sind, sich
durch einen Verschluss durchzugraben (GEBHARDT &
RÖHR 1987). Bienen, die Zellgruppen am Ende von Sei-
tengängen des Nestes anlegen, füllen den Gang zu einer
Zellgruppe nach deren Fertigstellung mit Erde auf und

versiegeln damit Teile des Nestes so schnell wie möglich
(MALYSHEV 1935). Die Anlage von zwei oder mehreren
Nestern nacheinander durch ein Bienenweibchen
könnte zumindest bei Erdnistern eine Methode der Ri-
sikostreuung, auch im Hinblick auf möglichen Brutpa-
rasitismus, sein (siehe auch BISCHOFF 2003). Eine solche
Strategie kann nur dann evoluieren, wenn der Fitness-
gewinn die Kosten für den zusätzlichen Arbeitsaufwand
übersteigt. Das Verschließen des Nestes der primitiv eu-
sozialen Halictinae in gemäßigten Klimaten nach jeder
Versorgungsphase für 3-4 Wochen wird von MITESSER et
al. (2006) anhand eines theoretischen Modells durch
einen Fitnessgewinn, der durch verbesserten Schutz der
Brut vor Parasitierung (Raub) relativ zum Produktions-
verlust entsteht, begründet. Zu verschiedenen anderen
Formen des Schutzes von Nesteingängen siehe WCISLO

& CANE (1996).

Wenn das Nest unverschlossen ist, steigt die Wahr-
scheinlichkeit, dass eine Zelle parasitiert wird, mit der
Zeit, in der sie offen und vom Weibchen unbewacht ist
(SEIDELMANN 2006, DANFORTH & VISSCHER 1993,
GOODELL 2003). Bienen benötigen weniger lang, eine
Zelle zu verproviantieren und zu verschließen, wenn
Larvenfutter in ausreichendem Maß in möglichst großer
Nähe zum Nest und unter möglichst geringer interspezi-
fischer Konkurrenz zur Verfügung steht (ULBRICH & SEI-
DELMANN 2001). Sie halten sich offenbar dann zwischen
den Versorgungsflügen länger im Nest auf als bei
schlechterer Habitatqualität (GOODELL 2003). Die Nist-
platzwahl kann also nicht nur aus mikroklimatischen
Gründen sehr heikel sein, sondern muss darüber hinaus
auch eine spätere ausreichend rasche Versorgung der
Nester mit Larvenproviant sicher stellen, um Fitness-
verluste der Weibchen durch Brutparasitismus zu mini-
mieren. Ist die „Habitatqualität“ (ULBRICH & SEIDEL-
MANN 2001) schlecht, wird bei Bienen, die in Löchern
oder Pflanzenstängeln nisten und ihre Brutzellen hin-
tereinander in Serie anordnen müssen (Linienbauten –
WESTRICH 1989), das Geschlechterverhältnis zu Guns-
ten der kleineren, außen liegenden Zellen von Männ-
chen verschoben (PETERSON & ROITHBERG 2006). Der
Fitnessverlust der Nestbesitzerin wird bei steigender Pa-
rasitierung dadurch verringert, dass vermehrt Männ-
chen-Zellen, die mit geringerem Energieaufwand errich-
tet werden als die innen liegenden Weibchen-Zellen,
betroffen sind. SEIDELMANN (2006) sieht ganz allgemein
den Grund für die Anordnung der – kleineren – männ-
lichen Zellen bei Löcher- bzw. Stängel-nistenden Arten
nach außen, also gegen den Nesteingang zu, in der phy-
siologischen und anatomischen Abnützung der altern-
den Nestbesitzerinnen, durch die die Effizienz der Ver-
sorgungsflüge verringert, deren Dauer erhöht und damit
eine Steigerung der Parasitierungsrate gegen Ende der
Nestversorgung bewirkt wird. Eine Weiterentwicklung
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dieses Systems scheint die Anlage einer Leerzelle als
Abschluss des Linienbaues nach außen bei Chelostoma
florisomne gegen die Parasitierung von Sapyga clavicornis
zu sein. Die Wespe legt ihr Ei durch den äußeren Nest-
verschluss in die Leerzelle statt in eine Männchen-Zel-
le, die Larve muss darin verhungern (MÜNSTER-SVEND-
SEN & CALABUIG 2000).

Gegenüber Nestparasiten in der Nähe der Nestein-
gänge verhalten sich Solitärbienen gewöhnlich indiffe-
rent (WCISLO & CANE 1996). Im Nestinneren kann es
aber zu aggressiven Auseinandersetzungen kommen.
TORCHIO (1972) und WESTRICH (1989) berichten von
Attacken der Nestinhaber gegenüber Sapyga-Arten.
MÜLLER et al. (1997) bezeichnen die Beziehungen zwi-
schen Wirt und Brutparasit als „von Aggressivität ge-
kennzeichnet“. Bei den Parasitenarten, die ihre Eier in
den Wirtszellen deponieren, warten die Weibchen in
der Nähe des Nesteinganges, bis der Wirt das Nest ver-
lassen hat, um dieses dann zu inspizieren und eventuell
darin Eier zu deponieren (GEBHARDT & RÖHR 1987,
WESTRICH 1989). Ein derartiges Verhalten macht den
Zusammenhang zwischen Dauer der Abwesenheit des
Wirtsweibchens im Nest und dem Parasitierungsgrad
plausibel.

Manche Kleptoparasiten finden Wirtsnester, indem
sie pollenbeladenen Weibchen auf dem Flug zum Nest
folgen, z.B. die Satellitenfliege Leucophora (Fam. Antho-
myiidae) und andere Trabantenfliegen (Miltogrammi-
nae, Fam. Sarcophagidae). Die Bienen versuchen, mit
Flugmanövern die Fliegen abzuschütteln, was Andrena
agilissima mittels Zickzack-Flügen bei Leucophora häufig
gelingt. Auch diese Fliege scheut sich, bei Anwesenheit
von Bienen in das Nest zu schlüpfen bzw. verlässt es
rasch wieder, wenn eine Biene zurückkehrt. Andrena agi-
lissima nistet kommunal und bezieht daraus offenbar u.a.
auch den Vorteil, dass durch häufige Anwesenheit von
Bienen im Nest die Parasitierungsrate durch Leucophora
sehr gering bleibt (POLIDORI et al. 2005). Mehrfach wur-
de hypothesiert, dass kommunales Nisten und Eusoziali-
tät durch Parasitendruck entstanden oder begünstigt
worden sein könnten (WCISLO et al. 1988, LIN & MI-
CHENER 1972). Die Funktion des „Wächters“ in Nestern
primitiv eusozialer Arten legt eine derartige Sicht nahe,
scheint aber in erster Linie einer intraspezifischen Zu-
gangskontrolle zu dienen (MICHENER 1990b). Durch
kommunales Nisten könnte sich zwar unspezifischer
Brutparasitismus verringern, gleichzeitig steigt jedoch
die Gefahr eines intraspezifischen Parasitismus durch
die enge Nachbarschaft nicht miteinander verwandter
Weibchen in den Nestern (WARD & KUKUK 1998).

Einige Hauptgruppen von Kleptoparasiten werden
von der Anwesenheit einer Biene im Nest nicht tan-
giert, weil sie nicht als Imagines ins Wirtsnest gelangen

und dort Eier in Zellen legen, sondern als Larven: Ölkä-
fer (Meloidae) z.B. als winzige Triungulinus-Larven, die
sich an die Nestinhaberinnen anklammern und auf die-
se Weise ins Nest transportieren lassen oder Bombylii-
dae, die als Larven ins Nest kriechen, nachdem deren
Eier von den Weibchen in die Nähe der Nesteingänge
geworfen worden waren. Andere Brutparasiten wieder-
um (z.B. Sphecodes) sind so aggressiv, dass Auseinander-
setzungen mit den regulären Nestinsassen häufig mit de-
ren Tod enden (WESTRICH 1989 und dort zitierte Lite-
ratur). Eine Strategie gegen den Brutparasitismus, die
auf eine Verkürzung der „Öffnungszeiten“ des Nestes
oder eine Verlängerung der Anwesenheit eines „Aufpas-
sers“ im Nest setzt, kann daher den Druck durch unspe-
zifische Parasiten nur verringern.

Wirt-Parasiten-Beziehungen tendieren im Verlauf
der Evolution generell zu einem Gleichgewichtszustand,
in dem der Wirt so wenig wie möglich geschädigt wird
und damit als Art für den Parasiten weiterhin in unge-
schmälerter Populationsstärke zur Verfügung steht. Je
spezifischer die Wirt-Parasiten-Beziehung ist, desto
leichter kann evolutiv ein Gleichgewicht entstehen.
Zwischen Bienen und ihren meisten Brutparasiten ist
wegen der mangelnden Spezifität des Verhältnisses ein
solches Gleichgewicht schwer zu erzielen. Die Adaptibi-
lität ist aus den bereits genannten genetischen Gründen
bei einigen Brutparasiten (Dipteren, Coleopteren) grö-
ßer als bei den Bienen, bei denen eher Verhaltensplasti-
zität zu erwarten wäre. Wie gezeigt wurde, gerät das
Wirt-Parasiten-Verhältnis auch immer wieder lokal aus
dem Gleichgewicht und kann dann zu Populationszu-
sammenbrüchen führen. Dieser Umstand begünstigt
Metapopulationsstrukturen. Tatsächlich ist die Mehr-
zahl der Bienenarten in mehr oder weniger getrennten
Teilpopulationen mit unterschiedlich starkem Aus-
tausch von Individuen organisiert. Bienen können bei
Ausbreitung in neue Gebiete trotz geringer genetischer
Vielfalt außerordentlich erfolgreiche Kolonisatoren
sein, wenn die Brutparasiten „zurückgelassen“ wurden
(ALLEN et al. 2007). BISCHOFF (2003) beobachtete in ei-
ner Nestaggregation von Andrena vaga im Verlauf von 4
Jahren einen Rückgang der Population bei gleichzeiti-
gem Anstieg der Bombylius major-Dichte und vermutete
in dem von ihr festgestellten Verschwinden von 50%
der geschlüpften A. vaga-Weibchen vor Brutbeginn ei-
ne Abwanderung als Teil einer Risiko-Streuungs-Strate-
gie, die zwar ultimat hauptsächlich durch die Instabili-
tät der Nisthabitate von A. vaga verursacht sei, aber
auch dem Anstieg der Parasitierung entgegenwirke.

Bienen sind nicht nur Opfer von Brutparasiten aus
anderen Insektengruppen. Mindestens 2-3 Dutzend Mal
ist Brutparasitismus auch innerhalb der Bienen unab-
hängig voneinander entstanden (MICHENER 2000). Et-
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wa 2500 parasitische Bienenarten sind derzeit weltweit
bekannt (MICHENER 2000), der Anteil von Brutparasi-
ten an der Bienenfauna steigt mit steigender Saisonali-
tät des Klimas auf bis zu 25-30% an (WCISLO 1987).
Man unterscheidet zwischen Sozial- und Kleptoparasi-
ten. Sozialparasiten übernehmen das Nest einer primi-
tiv eusozialen Biene, indem sie die Königin entmach-
ten, vertreiben oder töten und dann selbst als neue Kö-
nigin fungieren. Sie durchlaufen keine Solitärphase,
sondern nützen das Arbeitspotential der vorhandenen
Arbeiterinnen, also der Töchter der Vorgängerin, um
den eigenen Nachwuchs großziehen zu lassen. Es sind
derzeit mehr als 50 obligat sozialparasitische Bienenar-
ten bekannt, fast alle bei Hummeln und Allodapini, ei-
nige wenige auch bei Halictini (MICHENER 2000). Die
große Mehrheit der parasitischen Bienen hat ein klepto-
parasitische Lebensweise („Kuckucksbienen“). Sie legt
Eier in verproviantierte Zellen und nutzt so die durch
die Wirtsbiene geschaffene Infrastruktur für die Ent-
wicklung des eigenen Nachwuchses. Brutparasitische
Bienen sind entweder art- oder gattungsspezifisch, sel-
ten ist die Wirtsspezifität breiter.

Sozialparasiten sind phylogenetisch meist ganz nahe
mit ihren Wirten verwandt, oft sogar die nächsten Ver-
wandten (Regel von Emery), sodass eine Ableitung von
den Wirten nahe liegt (MICHENER 2000). Auch bei ei-
nigen Kleptoparasiten ist dies der Fall. Als erste Stufe
der Genese von parasitischen Bienenarten ist daher die
Abspaltung einer parasitischen von einer nicht-parasiti-
schen Form zu betrachten. Im Weiteren scheint für die
Radiation der Parasiten neben allopatrischem Divergie-
ren die Artbildung durch Wirtswechsel eine Rolle zu
spielen (WCISLO & CANE 1996 und dort zitierte Litera-
tur). Während aber Artbildung durch Wirtswechsel bei
den Sozialparasiten selten ist und eigentlich nur bei den
Hummeln (Psithyrus) bedeutsamer zu sein scheint, dürf-
te sie bei manchen Kleptoparasiten, insbesonders bei
der Gattung Nomada mit ca. 800 Arten, hauptverant-
wortlich für die Artenfülle sein. Beide Formen der Art-
bildung könnten unter bestimmten Voraussetzungen
sympatrisch ablaufen, wenngleich für die Ableitung der
Parasiten von den Wirten auch allopatrische Modelle
skizziert wurden (RICHARDS 1953, diskutiert in WILSON

1971, WCISLO 1987).

Nomada-Weibchen werden bei der Paarung mit ei-
ner Imitation des Duftes aus der Dufourdrüse des Wirtes
konfrontiert, die das Nomada-Männchen aus seiner
Mandibeldrüse sezerniert (TENGÖ & BERGSTRÖM 1976,
1977). Dufour-Drüsen-Sekrete werden von den Wirten
zur Imprägnierung von Neststrukturen (z.B. Zellen)
verwendet und markieren somit auch das Nest (MICHE-
NER 2000, AYASSE & PAXTON 2002). Die wirtsspezifi-
schen Nomada-Arten finden ihre Wirtsnester olfakto-

risch (CANE 1983). Aus diesen Prämissen wurden ver-
schiedene Hypothesen konstruiert, z. B. dass Nomada-
Weibchen bei der Paarung den Nestgeruch ihres Wirtes
über das Mandibeldrüsen-Bouquet des Männchens ken-
nenlernen (Diskussion siehe MICHENER 2000). Die
Duftbouquets der Bienen sind Mischungen verschiede-
ner Komponenten, deren Zusammensetzung innerhalb
gewisser Grenzen auch schwanken kann (BERGSTRÖM et
al. 1982, AYASSE et al. 1990, 2001, VEREECKEN et al.
2007). Eine genetisch induzierte Änderung der Zusam-
mensetzung des männlichen Mandibeldrüsen-Sekrets
könnte auf die skizzierte Weise zu einem neuen Wirt
führen. MICHENER (2000) hält allerdings derartige Spe-
kulationen für wenig wahrscheinlich. Einige Nomada-
Arten parasitieren bei mehreren Andrena-Arten (siehe
WESTRICH 1989). Untersuchungen über die Mechanis-
men der Verbreiterung des Wirtsspektums sind bei die-
sen Nomada-Arten nicht durchgeführt worden.

In anderen kleptoparasitischen Bienengattungen (z.
B. Stelis, Coelioxys, Epeolus) findet man Arten mit ei-
nem verbreiterten Wirtsspektrum häufiger als bei No-
mada. Manchmal werden von solchen Arten auch Wir-
te stark unterschiedlicher Größe befallen. Die aus deren
Nestern geschlüpften Kuckucksbienen können dann in-
folge der unterschiedlichen Futterportionen, die ihnen
für die Entwicklung zur Verfügung gestanden haben,
verschiedene Größenklassen bilden (MICHENER 2000),
wie dies in Mitteleuropa am auffälligsten bei Stelis
punctulatissima zu sehen ist (K. M.). PACKER et al.
(1995) stellten zwischen zwei Größenklassen von Coe-
lioxys funeraria, die aus zwei verschiedenen, syntop vor-
kommenden Wirten stammten, keinerlei genetische
Differenzierung fest, sodass man von ungehindertem
Genfluss zwischen ihnen ausgehen muss, obwohl den
Beobachtungen nach verschieden große Coelioxys je-
weils nur ihren Wirt zu attackieren schienen. Dieser Be-
fund wird wahrscheinlich auch auf andere Kuckucksbie-
nen mit mehreren verschieden großen Wirten übertrag-
bar sein, soferne diese syntop oder zumindest sympa-
trisch vorkommen und der Unterschied nicht so groß
ist, dass assortative (übereinstimmende) Verpaarung
vermutet werden muss. Es gibt aber auch anders gelager-
te Fälle. In der Gattung Epeolus sind verschiedene
Wirtsformen mancher Arten nicht nur sehr verschieden
groß, sondern über weite Bereiche auch nicht sympa-
trisch, und schon gar nicht syntop verbreitet. Im Epeo-
lus cruciger-Komplex schmarotzt eine Form bei Colletes
succinctus, eine andere, viel kleinere bei C. marginatus
und eine dritte von der Größe der ersten bei C. graeffei.
Die Wirtsbienen sind innerhalb der Gattung Colletes
nicht näher miteinander verwandt, bewohnen verschie-
dene Habitate und ihre Verbreitung überschneidet sich
nur selten. Nach dem derzeitigen Stand des Wissens ist
ist die Parasitierung gerade dieser Colletes-Arten statt

650



vieler anderer, näher miteinander verwandter, durch
Epeolus „cruciger“ nicht erklärbar.

Eine ökologische Trennung zweier Formen finden
wir in der Gattung Parammobatodes, Kuckucksbienen
bei Camptopoeum, vor. Die beiden mitteleuropäischen
Camptopoeum-Arten bewohnen völlig verschiedene Ha-
bitate, C. frontale nistet in Lösswänden, die halobionte
C. friesei in Solontschak-Böden. Beide Lebensräume
finden sich kaum nebeneinander. Die beiden Parammo-
batodes-Formen, P. minutus und P. schmidti, sind daher
vermutlich weitgehend reproduktiv isoliert. In solchen
Fällen, in denen der Genfluss zumindest stark reduziert
sein müsste, hat Mikroevolution wahrscheinlich zu ei-
ner genetischen Differenzierung geführt, die aber noch
nicht unbedingt bis zur Artbildung gediehen sein muss.
Jede „Bearbeitung“ dieser Problematik sollte molekulare
Methoden mit einschließen, da sich die morphologische
Merkmale der Parasiten infolge der gleich bleibenden
Lebensform und damit eines gleichbleibenden Selekti-
onsdrucks vermutlich langsamer ändern als sinnesphy-
siologische und Verhaltens-Merkmale, die ausschlagge-
bend für den Wirtswechsel waren. Molekulare Marker,
besonders selektionsneutrale, helfen daher am besten,
eine allfällige genetische Differenzierung durch repro-
duktive Isolation aufzuspüren.

Während also die zweite Ebene der Artbildung, die
Radiation von Parasiten, weil damit keine Änderung
der Lebensstrategie verbunden ist, mit so geringen mor-
phologischen Änderungen vonstatten geht, dass Artun-
terschiede oft durch phänotypische Variation verschlei-
ert werden und die sichere Artbestimmung in vielen
Gattungen von Kuckucksbienen nur durch Spezialisten
oder gar nicht gelingt, ist die erste Ebene, die Evolution
eines Parasiten aus einem Nichtparasiten, durch drama-
tische morphologische Veränderungen gekennzeichnet.
Im Detail behandelt MICHENER (2000) die morphologi-
schen „Anpassungen“, die die Veränderungen der Le-
bensstrategie vom Nestbauer zum Parasiten begleiten.
Kurz zusammengefasst: Bei den weiblichen Imagines ru-
dimentieren oder verschwinden Strukturen, die dem
Pollensammeln und verschiedenen Bautätigkeiten im
Nest dienen, dagegen werden Strukturen zum Schutz
vor Aggressionen oder der Verbesserung der eigenen
Durchsetzungsfähigkeit verstärkt. So ist z.B. das Integu-
ment der meisten Kleptoparasiten kräftiger und wirkt
geradezu wie ein Panzer. Es ist anzunehmen, dass da-
durch Wärmeabstrahlung, Konvektion und Evaporation
beeinträchtigt sind, was nur teilweise durch den Verlust
des Haarkleids ausgeglichen werden kann. Die Flugleis-
tungen der Parasiten sind wohl auch in Zusammenhang
damit geringer als die ihrer Wirte. Hohe Flugleistungen
werden aber von Brutparasiten auch nicht benötigt. Bei
den Larven bildet sich außer in den Fällen, in denen das
Parasitenweibchen bereits das Wirtsei zerstört (Spheco-

des!), ein temporäres „Mörderstadium“ heraus, in dem
die heranwachsende Parasitenlarve sich fortbewegen
und mit scharfen Mandibeln andere, um die Nahrung
konkurrierende Larven töten kann. Auch in der Repro-
duktionsphysiologie sind konvergente Änderungen zu
beobachten. Viele Nestparasiten haben im Vergleich
zum plesiomorphen Zustand gleichzeitig mehr legereife
Oozyten im Ovar, sodass mehrere Eier knapp hinterei-
nander gelegt werden können (MICHENER 2000, ROZEN
2003). Die Zahl der Ovariolen ist bei den Nomadini
größer als bei den meisten nestbauenden Arten. Die Ei-
ablage erfolgt bei den Kleptoparasiten, die in noch offe-
ne Zellen legen, versteckt in den Zellwänden oder ähn-
lichen Zell-begrenzenden Strukturen, die Eier sind in
diesen Fällen kleiner und im Expositionsbereich mit
Tarn- oder Schutzoberflächen ausgestattet (ROZEN
2003).

Die Evolution der morphologischen Besonderheiten
des Parasitenstatus scheint nach MICHENER (2000) sehr
rasch zu erfolgen. Er erwähnt die Kuckucksbiene Ech-
thralictus, ein parasitisches Derivat von Homalictus, bei-
de nur auf Samoa vorkommend, und schließt aus der
Entstehungsgeschichte Samoas, dass die Evolution von
Echthralictus weniger als 2,6 Ma. gedauert haben muss.
Angesichts der reduzierten Adaptierfähigkeit und Evo-
luierbarkeit von Bienen im allgemeinen (siehe Kap.
2.2) liegt die Vermutung nahe, dass zumindest teilweise
präformierte Entwicklungsprogramme zur Expression ei-
niger der Parasiten-Merkmale benutzt werden (phäno-
typische Plastizität, siehe WEST-EBERHARD 2003). Z.B.
fand ROZEN (1984) Larvenstadien mit langen Mandi-
beln auch bei nicht-parasitischen Bienen, WUELLNER

(1999) stellte mehrere legereife Oozyten im Ovar bei ei-
ner Gruppe von Dieunomia triungulifera-Weibchen fest,
die möglicherweise als intraspezifische Kleptoparasiten
fungierten. WCISLO (1999) vermutet in diesem Sinn die
Expression von Männchen-Merkmalen bei Parasiten-
Weibchen und findet in einem von ihm angestellten
Vergleich zwischen dem Sozialparasiten Lasioglossum as-
teris und seinem Wirt L. imitatum Argumente für seine
These (siehe auch WCISLO et al. 2004). MICHENER

(2000) schlägt anhand des Echthralictus-Beispieles zur
Klärung solcher Fragen einen Vergleich zwischen mole-
kularer und morphologischer Evolutionsgeschwindig-
keit vor, wobei er hofft, dass die molekulare Evolution
gleichmäßiger erfolgt als die morphologische. Wie wir
in der Einleitung ausgeführt haben, muss dies allerdings
gerade während der Artbildung nicht der Fall sein (PA-
GEL et al. 2006).

Als eine mögliche Ausgangssituation für die Evolu-
tion zum obligaten Brutparasiten wird eine Tendenz zu
intraspezifischem Nestparasitismus angesehen (siehe
WILSON 1971, WCISLO 1987, MICHENER 2000). FIELD
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(1992) unterscheidet sechs Varianten von intraspezifi-
schem Parasitismus bei nestbauenden solitären Bienen
und Wespen, wovon zwei für die Evolution des Brutpa-
rasitismus bei Bienen von Interesse sind: Nest-Usurpati-
on (Nestraub, Aneignung von Nestern) und intraspezi-
fischer Kleptoparasitismus.

Die Aneignung fremder Nester kommt bei solitären
Bienen sowohl intra- (WCISLO 1987, WESTRICH 1989
u.v.a.) als auch interspezifisch vor (WESTRICH 1989)
und ist ein Effekt der Kompetition um geeignete Nest-
standorte. Je knapper Nistmöglichkeiten relativ zu Nist-
platz-suchenden Weibchen sind, desto eher wird es da-
rüber zu kompetitiven Auseinandersetzungen kommen.
Nestraub wurde allerdings auch in Situationen beob-
achtet, in denen kein Mangel an Nistmöglichkeiten
herrschte (BOSCH & VICENS 2006, VIEIRA de JESUS &
GARÓFALO 2000). Am häufigsten wurde die Usurpation
von Nestern bei Arten festgestellt, die in natürlichen
Hohlräumen (Käferfraßgänge, Mauerlöcher, hohle
Pflanzenstängel etc.) nisten. Bei intraspezifischen Aus-
einandersetzungen um einen Nistplatz vertreibt fast
stets das größere Weibchen das kleinere (BARTHELL &
THORPE 1995, KIM 1997, BOSCH & VICENS 2006 u.a.,
weitere Literatur und Diskussion in ZOBEL & PAXTON
2007). Ist die Aneignung des fremden Nestes geglückt
und der Vorbesitzer vertrieben, werden bereits vorhan-
dene Zellen sowohl bei inter- als auch intraspezifischer
Usurpation gewöhnlich überbaut, d. h. es wird nur die
Ressource „Nistplatz“ und nicht allfällig gelagertes Fut-
ter genützt (WESTRICH 1989 und darin zitierte Litera-
tur). Diese Art des Nestraubs kann daher bei Solitärbie-
nen nicht als Vorstufe zum Kleptoparasitismus angese-
hen werden.

Unter erdnistenden Bienen wurde Nestraub weniger
häufig nachgewiesen als bei Grabwespen (FIELD 1992).
WCISLO (1987) nimmt an, dass es Arten, die ihr Nest in
der Erde ausschachten, seltener an geeigneten Nistplät-
zen mangelt als denen, die oberirdisch natürliche Hohl-
räume zu Nistzwecken adaptieren. Eine solche Annah-
me wird wegen der hohen mikroklimatischen Ansprü-
che vieler Bienen an den Neststandort nicht immer ge-
rechtfertigt sein (WUELLNER 1999). Mit der Aneignung
eines Erdnestes ist jedoch durch Wegfall der Grabetätig-
keit auch eine erhebliche Energie- und Zeiteinsparung
und damit ein gegenüber der Usurpation natürlicher
Hohlräume zusätzlicher Fitnessgewinn verbunden. Der
exakte Nachweis eines Nestraubs ist jedoch schwierig
und fast nur in farbmarkierten Populationen möglich.
Bei Halictus scabiosae wurde interspezifischer Raub von
Erdnestern verschiedener Bienenarten, besonders Lasio-
glossum nigripes, beobachtet (KNERER & PLATEUX-QUÉ-
NU 1967). Viele Erdnister zeigen eine Tendenz, Teile des
mütterlichen Nestes wiederzubenützen (MALYSHEV

1935), was zu intraspezifischen Auseinandersetzungen
führen könnte. Voraussetzung ist, dass im artspezifi-
schen Verhaltensinventar intraspezifische Aggression
und Rangordnungskämpfe, Dominanz und Subordinati-
on innerhalb eines Geschlechts vorgesehen sind. Dies
muss nicht immer der Fall sein: Kommunal nistende Ar-
ten zeichnen sich dadurch aus, dass ihr intraspezifisches
Aggressionspotential niedrig ist und Kooperationsbe-
reitschaft unterschiedslos gegenüber allen Artgenossen
geübt wird (PAXTON et al. 1999). Diese Eigenschaft un-
terdrückt anscheinend sowohl die Evolution zur Euso-
zialität als auch zum Brutparasitismus, wie das Beispiel
der großen Bienenfamilie der Andrenidae vermuten
lässt, die zwar viele kommunale, aber weder eusoziale
Arten noch Brutparasiten hervorgebracht hat.

Intraspezifischer Kleptoparasitismus ist ebenso
schwer nachweisbar wie Nestraub. In einigen Fällen
wurde er aber direkt beobachtet (z.B. EICKWORT 1975,
VIEIRA de JESUS & GARÓFALO 2000). Die parasitieren-
den Bienen brachen mit den Mandibeln eine leicht er-
reichbare Brutzelle des konspezifischen Wirtes auf, zer-
störten das Wirtsei, legten ihr eigenes Ei in die Zelle
und verschlossen diese wieder kunstgerecht ganz in der
Weise, wie manche obligate Kleptoparasiten vorgehen
würden. Dies zeigt, dass Verhaltensweisen der Repro-
duktionskaskade generell entkoppelt werden können
und dann einzeln konditional abrufbar sind. Außerdem
scheinen auch Verhaltenselemente wie das Eindringen
in verschlossene Brutzellen der eigenen Art und das
Zerbeissen fremder Eier genetisch präformiert in den
Entwicklungsprogrammen vorhanden zu sein und in be-
stimmten Situationen der Eusozialität und des Klepto-
parasitismus exprimiert werden zu können. Dies spricht
für die Annahme von WEST-EBERHARD (1989, 2003),
dass Verhaltensplastizität an der Basis vieler evolutiver
Veränderungen steht und morphologischen Verände-
rungen voranschreitet. Ancestrale Verhaltenselemente
können, wie man sieht, einzeln und artspezifisch in sehr
verschiedene Handlungsabläufe eingebaut werden. Zu
ergänzen ist, dass in den beobachteten Fällen von intra-
spezifischem Kleptoparasitismus die Bienenweibchen
vor ihren parasitischen Aktionen eigene Zellen versorgt
hatten, in diesen Fällen also ein Wechsel individuell
von solitär Nest-versorgender Vorgangsweise zu Klepto-
parasitismus erfolgt ist (VIEIRA de JESUS & GARÓFALO
2000).

In einigen Fällen wurde indirekt auf Vorliegen von
Kleptoparasitismus geschlossen. So berichtete ROZEN
(1984) von Nestern der dämmerungsaktiven amerikani-
schen Wüstenbiene Ptiloglossa arizonensis, in denen er
Zellen mit zwei Eiern gefunden hatte. WCISLO (1987)
schloss daraus auf das Vorliegen von intraspezifischem
Kleptoparasitismus. Bemerkenswerter Weise haben die
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Larven dieser Bienenart Mandibeln, mit denen sie u. U.
sogar Larven artfremder Kleptoparasiten (Triepeolus) zu
töten imstande sind und auch Zweiteier der eigenen Art
anzubeissen versuchen (ROZEN 1984). Bei den obligaten
Kleptoparasiten zerstören vor der eigenen Eiablage nur
die Weibchen der Arten die Wirtseier, deren Larven
keine funktionstüchtigen Mandibeln aufweisen, bei den
anderen beseitigen die Larven etwaige Konkurrenten.
Sollte Wcislos Annahme richtig sein, wäre bei Ptiloglos-
sa sogar Larven-morphologisch eine Situation gegeben,
die die Entwicklung einer bestimmten Form des Klepto-
parasitismus erleichtern würde. In der Familie Col-
letidae, zu denen Ptiloglossa gehört, sind allerdings bis
jetzt keine Arten bekannt geworden, die sich zu Klepto-
parasiten entwickelt haben.

WUELLNER (1999) beobachtete in einer großen
Nestaggregation der nordamerikanischen Dieunomia tri-
angulifera (Fam. Halictidae) zwei Verhaltensgruppen
von Weibchen: die einen flogen pollenbeladen zielstre-
big und regelmäßig ihre Nester an, um sie zu verprovi-
antieren, die anderen suchten der Reihe nach verschie-
dene Nester auf, ohne Pollen in den Scopae geladen zu
haben („searching bees“). Die zweite Gruppe war im
Durchschnitt kleiner als die erste, hatte häufiger Pollen
im Kropf und mehr reife Oozyten im Ovar als die erste.
Die Autorin hält auf Grund der genannten Befunde die-
se Gruppe für intraspezifische Kleptoparasiten und die
zwei verschiedenen Verhaltensweisen der Dieunomia-
Weibchen für alternative Reproduktionsstrategien, wo-
bei Kleptoparasitismus dann ausgeübt würde, wenn auf
Grund einer Benachteiligung durch Größe, Alter etc.
die Verproviantierung eines eigenen Nestes nicht effi-
zient genug ausgeführt werden könnte. Diese Deutung
würde gut zu den vorher geschilderten Fällen von Klep-
toparasitismus passen, die an Weibchen, die bereits ei-
gene Nester verproviantiert hatten und daher schon äl-
ter waren, beobachtet wurden. Die Verproviantierungs-
effizienz von Bienen-Weibchen sinkt aus verschiedenen
Gründen mit steigendem Alter (SEIDELMANN 2006).
Auch Tiere, die in der Größe nicht gut an die zur Flug-
zeit herrschenden Temperaturen angepasst, d. h. zu klein
oder zu groß sind, sollten im Vergleich zu ihren „richtig“
dimensionierten Artgenossinnen entweder weniger
häufig Verproviantierungsflüge durchführen können,
weil das Zeitfenster ihrer Flugaktivität aus thermophy-
siologischen Gründen kleiner ist, oder relativ zur Kör-
pergröße geringere Pollenlasten tragen, um den erhöh-
ten Energieaufwand für die Thermoregulation auszuglei-
chen. Auch für diesen Fall sinkt die Effizienz, ein eige-
nes Nest zu verproviantieren. Sollte die Deutung der
„searching bees“ als Bienen mit alternativer, kleptopara-
sitischer Reproduktionsstrategie richtig sein, wäre be-
merkenswert, dass bei ihnen eine reproduktionsphysio-

logische „Anpassung“ von obligaten Kleptoparasiten,
nämlich die gleichzeitige Reifung von Oozyten, präfor-
miert ist.

Alle genannten Beispiele von intraspezifischem
Kleptoparasitismus stammen aus Nestaggregationen.
Aggregiertes Nisten scheint die Anwendung dieser al-
ternativen parasitischen Reproduktionsstrategie zu er-
leichtern. Doch nicht bei allen aggregiert nistenden
Bienen konnte intraspezifischer Kleptoparasitismus fest-
gestellt werden. Beveridge unterzog die Weibchen von
31 Nestern der westaustralischen monandrischen Wüs-
tenbiene Amegilla dawsoni samt ihrem 208 Präpuppen
umfassenden Nachwuchs einer Mikrosatellitenanalyse
und fand keinen Hinweis auf intraspezifischen Klepto-
parasitismus (BEVERIDGE et al. 2006).

Bei primitiv eusozialen Bienen scheinen Nest-An-
eignungen in der Gründungsphase der Nester häufig
vorzukommen (Literatur in ZOBEL & PAXTON 2006).
Zumindest bei Lasioglossum malachurum dürfte Nestraub
nach Kampf aber selten sein. Trotz einer bemerkenswert
großen Zahl von „searching bees“ mit einem Verhalten
ähnlich dem von der solitären Dieunomia triangulifera
beschriebenen (WUELLNER 1999) blieben aggressive
Auseinandersetzungen zwischen diesen und Nestbesit-
zerinnen selten. Erfolgreiche Nest-Usurpation wurde in
zwei aufeinanderfolgenden Jahren nur in 3 bzw. 8% der
Fälle von Kontakt zwischen Nestbesitzerin und nestsu-
chendem Weibchen am Nest beobachtet (ZOBEL &
PAXTON 2006). Die Autoren vermuten, dass die alterna-
tive Reproduktionsstrategie der „searching bees“ sich
auf Nester richtet, deren Besitzerin verunglückt ist. Ein
Kleptoparasitismus, wie bei Dieunomia vermutet, wäre
bei einer primitiv eusozialen Biene nur dann erfolgver-
sprechend, wenn der eigene Nachwuchs zur Reproduk-
tion käme. Eine Nest-Usurpation hingegen würde zu in-
traspezifischem Sozialparasitismus führen und könnte
somit eine erfolgreiche Alternativstrategie der Repro-
duktion sein. PAXTON et al. (2002) fanden an Hand ei-
ner Mikrosatellitenanalyse in 20% der Nester von La-
sioglossum malachurum Arbeiterinnen, die nicht mit der
Königin verwandt waren.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, dass Ne-
straub und intraspezifischer Sozialparasitismus eher aus
einer Position der Überlegenheit heraus erfolgen, wäh-
rend intraspezifischer Kleptoparasitismus mehr als Zei-
chen einer temporären oder permanenten Unterlegen-
heit zu werten ist und möglicherweise im Verhalten Ähn-
lichkeiten mit der Suche nach verwaisten Nestern hat. In
besonderen Fällen sind jedoch auch Übergänge zwischen
Nestraub und Kleptoparasitismus zu beobachten (EICK-
WORT 1975). Während die meisten obligaten Kleptopara-
siten unter den Bienen Auseinandersetzungen mit dem
Wirt vermeiden, sind Sphecodes-Arten aggressiv und tö-
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ten oft sogar die Wirtsbienen. Interessanterweise scheint
es in der Gattung Sphecodes und bei nahen Verwandten
auch Sozialparasiten zu geben (MICHENER 2000), sodass
in diesem Fall eine Entstehung des Kleptoparasitismus
über Sozialparasitentum möglich erscheint.

3.1.3 Nahrung und Futter

Im Einklang mit den Usancen in der Ornithologie
werden hier als Nahrung jene Substanzen bezeichnet,
die die Bienenimagines für den Eigenbedarf, also als
Energiespender und Hilfsmoleküle für die Aufrechter-
haltung ihres Betriebsstoffwechsels und zu einem ganz
kleinen Teil für den Aufbau von Keimzellen benötigen.
Futter hingegen dient zur Ernährung der Larven, ist al-
so jenes organische Material, das vom Bienenweibchen
gesammelt, ins Nest verfrachtet und für die Aufzucht
des Nachwuchses bereitgestellt wird.

Als Nahrung dient Bienen fast ausschließlich Nek-
tar. Nektar ist eine wässrige Lösung verschiedener Zu-
cker, vornehmlich Saccharose, Glucose und Fruktose.
Deren Konzentration im Nektar beträgt durchschnitt-
lich etwa 40%, kann aber je nach Pflanzenart zwischen
8 und 76% schwanken. Weiters sind geringe Mengen
von Aminosäuren, Proteinen, organischen Säuren,
Phosphaten, Vitaminen und Enzymen im Nektar ent-
halten (BARTH 1991). Glucose (Traubenzucker) ist der
ideale Brennstoff für den energieaufwändigen Bienen-
flug, da sie unmittelbar ohne chemische Umwandlung
zur Energieerzeugung verwendet werden kann. Von Bie-
nen wird fast ausschließlich Blütennektar zur Energiege-
winnung genützt, nur von Honigbienen (WESTRICH

1989) und ganz wenigen anderen eusozialen Arten (z.B.
Trigona – NOLL et al. 1997) ist die Nutzung von extra-
floralen Nektarien und anderen Zuckerquellen wie
Obstsäften und Blattlausauscheidungen bekannt, wie
sie bei einigen anderen Aculeaten-Gruppen (Grab-,
Wegwespen) häufig beobachtet wird.

Der für den Aufbau der Keimzellen, besonders der
Oozyten, benötigte Stickstoff wird aus Pollen gewon-
nen. Pollen befinden sich zur Zeit der Eireifung stets in
unterschiedlicher Menge im Kropf von Bienenweib-
chen, und zwar auch der Arten, die den Kropf nicht für
den Transport von Pollen zum Nest benützen (siehe z.B.
WUELLNER 1999), was für eine aktive Aufnahme zur
Zeit der Eireifung spricht. Ganz wenige Bienenarten
saugen häufig an stickstoffhaltigen Produkten von Säu-
getieren wie Harn, Kot oder auch Käse (z.B. Nomioides
– Pittioni unveröff., FRANZ 1982) und salzhaltigen Ex-
kreten wie Schweiß (Halictinae, Meliponini – MICHE-
NER 2000). Die proximaten Gründe dafür sind allerdings
nicht bekannt.

Das als universales Lösungsmittel im Organismus, zur
Aufrechterhaltung der osmotischen Homöostase, für die

Kühlung beim Flug, zur Befeuchtung von Baumaterialien
mittels Speichel etc. benötigte Wasser wird bei Bienen
mit dem Nektar aufgenommen. Nur ganz wenige Arten
(z.B. Apis, Ptilothrix – MICHENER 2000) trinken direkt
Wasser, verwenden dieses aber dann in erster Linie zu ex-
traphysiologischen Zwecken. Bei der Honigbiene ist ei-
ne eigene Gruppe von Arbeiterinnen für die Rekrutie-
rung und den Transport von Wasser zum Stock zustän-
dig. Dieses wird dort hauptsächlich zur Aufrechterhal-
tung der notwendigen Nest-Temperatur durch Evapora-
tion verwendet (MICHENER 2000, siehe auch JONES &
OLDROYD 2006). Die Bedeutung des Nektars als Wasser-
spender ist bis jetzt wenig beachtet worden. Wohl wegen
dieser Funktion ist aber bei den meisten Bienen Nektar
mit sehr hohem Zuckergehalt ebenso wenig beliebt wie
solcher mit sehr geringer Konzentration. Die Blüten den
Gemeinen Dosts (Origanum vulgare), die sehr hoch kon-
zentrierten Nekar enthalten, werden neben vielen ande-
ren Insekten hauptsächlich von Honigbienen, seltener
aber von anderen Bienenarten besucht (K. M.).

Die Nektaraufnahme der Bienen ist wenig blüten-
spezifisch. Eine angeborene Bevorzugung des Nektars
bestimmter Pflanzenarten, -gattungen oder -familien in
Analogie zur Pollennutzung ist bis jetzt bei Bienen nicht
bekannt geworden, wenngleich viele Arten während
des Pollensammelns auch Nektar trinken und diesen da-
her bei Vorliegen von Oligolektie hauptsächlich von ei-
ner Pflanzenart, -gattung oder –familie zu sich nehmen.
Andererseits fällt gerade bei oligolektischen Arten auf,
dass sie zur Nektaraufnahme auch andere Blüten besu-
chen als zum Pollensammeln (WESTRICH 1989). Z.B.
trinkt die ausschließlich auf Ackerwinde Pollen sam-
melnde Spiralhornbiene Systropha curvicornis Nektar
mit Vorliebe von Disteln und ist deshalb auf diesen be-
sonders im männlichen Geschlecht fast ebenso häufig
anzutreffen wie auf Ackerwinden (K. M.). Die Blüten
des Gilbweiderichs (Lysimachia) führen keinen Nektar,
die auf das Sammeln von Pollen und Öl der Lysimachia-
Blüten spezialisierten Bienenweibchen der GattungMa-
cropis benötigen in ihrem Habitat daher zusätzlich Nek-
tar-spendende Blütenpflanzen, um ihren Bedarf an
Energie decken zu können (WESTRICH 1989).

Die Breite der von Bienen zur Nektaraufnahme ge-
nutzen Blütenpalette ist allerdings auf Artniveau durch
etwaige morphologische Inkompatibilitäten einge-
schränkt. Besonders für kurzrüsseligen Bienen ist in
Röhren verborgener Nektar nicht erreichbar, langrüsse-
lige Arten hingegen können, zumal aus dem Schwebe-
flug heraus, auch offen dargebotenen Nektar trinken
und sind daher bezüglich der Nektaraufnahme als Gene-
ralisten zu bezeichnen (WCISLO & CANE 1996, BORRELL
2005). Auf dem Niveau von Individuen schränken oft
durch Lernen erworbene Präferenzen und Gewohnhei-
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ten die Auswahl der Nektarspender ein (siehe CHITTKA
& RAINE 2006). Von vielen Blütenpflanzen wird Nektar
tageszeitlich begrenzt angeboten (siehe WESTRICH

1989). Schließlich engt auch die vor Ort gegebene Kon-
kurrenz um Nektar die Vielfalt des Angebots ein. Den-
noch ist die Nahrungsaufnahme offenbar kein Faktor,
der die genetische Differenzierung zwischen Populatio-
nen einer Art fördert und mikroevolutorisch von auffal-
lender Bedeutung wäre. Im Gegensatz zur bemerkens-
werten Reichhaltigkeit der Geruchsrezeptoren verfügen
Bienen nur über wenig verschiedene Geschmacksre-
zeptor-Proteine, die Honigbiene z.B. nur über 10, viel
weniger als manche Dipteren besitzen (ROBERTSON &
WANNER 2006). Regionale Unterschiede in der Verfüg-
barkeit von Nektar werden offenbar durch Verhaltens-
plastizität und Lernfähigkeit ausgeglichen.

Anders liegen die Verhältnisse beim Futter. Als Fut-
ter für die Larven dienen bei Bienen fast ausschließlich
Pollen, der in artspezifisch unterschiedlichem Ausmaß
mit Nektar, bei ganz wenigen Spezialisten mit Pflanzen-
ölen (VOGEL 1976, BUCHMANN 1987) vermengt wird. In
seltenen Fällen werden die Komponenten noch aufbe-
reitet, z. B. durch Gärung, oder mit Sekreten aus eige-
nen Drüsen versetzt (WESTRICH 1989). Als einzig be-
kannte Abweichung von diesem Schema verwenden ei-
nige südamerikanische Trigona-Arten zu Futtersaft ver-
arbeitetes Aas statt Pollen für die Aufzucht der Larven
(NOLL et al. 1997, MICHENER 2000). Zwei Gattungen
der Meliponini, die südamerikanische Lestrimelitta und
die afrikanische Cleptotrigona, rauben den benötigten
Pollen ausschließlich aus Nestern anderer Meliponini
(MICHENER 2000). Alle anderen nicht-parasitischen
Bienen sammeln Pollen aus den Blüten einer artspezi-
fisch verschieden breiten Palette von Angiospermen-
Arten.

Selten sind die Fälle, wo über das gesamte Verbrei-
tungsgebiet hinweg nur an einer Pflanzenart gesammelt
wird. Meist gibt es diesfalls keine Alternativen aus der
gleichen Pflanzengattung wie etwa bei den nordameri-
kanischen Larrea-Spezialisten (WCISLO & CANE 1996).
Die beiden allopatrisch verbreiteten europäischen Col-
letes-Arten C. anchusae und C. wolfi sammeln aus-
schließlich an je einer in ihrem Areal vorkommenden
Cynoglottis-Art (MÜLLER & KUHLMANN 2003), würden
aber vermutlich auch die andere Art akzeptieren, käme
sie sympatrisch vor. Die Gelblein-Mauerbiene Osmia
mocsaryi nimmt an den meisten Stellen ihres ostöster-
reichischen Vorkommens nur Pollen von Linum flavum
und beachtet gleichzeitig blühendes L. austriacum bzw.
L. tenuifolium nicht, einige Individuen einer kleinen
Teilpopulation sammeln aber auch an L. hirsutum als
Pollenspender. Linum hirsutum begründet jedoch keine
Ansiedlung von O. mocsaryi (MAZZUCCO & ORTEL

2001). In ihren mediterranen Vorkommen dienen ande-
re Linum-Arten als Futterpflanzen (MÜLLER et al. 2006).
Colletes graeffei benötigt zum Pollensammeln in Nieder-
österreich ausschließlich Allium flavum und negiert alle
anderen gleichzeitig blühenden Allium-Arten, in Slowe-
nien hingegen ist sie an das nahe verwandte Allium pul-
chellum gebunden (MAZZUCCO & ORTEL 2001). Schein-
bare Artspezifität ist also gewöhnlich das Ergebnis ein-
geschränkter Möglichkeiten (LINSLEY 1958).

Häufig werden aber mehrere Arten einer Pflanzen-
gattung genützt. Die europäische Sägehornbiene Melitta
tricincta sammelt sowohl am gelbblühenden Zahntrost
Odontites lutea als auch am fleischroten Odontites vulga-
ris. Die heimische Sandbiene Andrena florea bezieht Pol-
len von beiden Arten der Gattung Bryonia. Einige Bie-
nen sind auf Glockenblumen (Campanula) spezialisiert,
z.B. Andrena curvungula, A. pandellei, A. paucisquama,
Melitta haemorrhoidalis, Osmia mitis. Bei gleichzeitigem
Vorkommen mehrerer Glockenblumenarten können art-
spezifisch unterschiedliche Bevorzugungen beobachtet
werden, manche Arten (z.B. Campanula glomerata) wer-
den dann kaum genutzt. Bestimmte Kleinarten oder
Standortformen des Campanula rotundifolia-Komplexes
werden gerne besucht, andere völlig verschmäht (K.
M.). Die Langhornbiene Tetralonia fulvescens holt sich
Pollen von Inula hirsuta und I. ensifolia, meidet aber strikt
I. oculus-christi und I. germanica und wechselt bei Mangel
an den beiden ersten Inula-Arten eher auf Buphthalmum
als die beiden anderen Inula-Arten zu besammeln (K.
M.). Diese wenigen recht willkürlich gewählten Beispie-
le aus der mitteleuropäischen Bienenfauna zeigen, dass
die ökologische Valenz hinsichtlich des Pollensammelns
schon bei Spezialisten, die sich auf Pflanzengattungen
beschränken, verschieden breit sein kann.

Verstärkt ist dies bei Bienen zu beobachten, die Pol-
len innerhalb einer Pflanzenfamilie nutzen. Die Futter-
pflanzen von Andrena lathyri sind z.B. Platterbsen (La-
thyrus) und Wicken (Vicia) aus der großen Familie der
Fabaceae, weitere Pollenspender wurden bis jetzt nicht
bekannt (WESTRICH 1989). Trachusa byssina besammelt
fast ausschließlich Lotus und Onobrychis, andere Faba-
ceen werden zumindest in Ostösterreich höchstens aus
einer Notsituation heraus genommen, können aber kein
Trachusa-Vorkommen begründen (K. M.). Eine wesent-
lich größere Zahl von Gattungen der Brassicaceae dient
Andrena lagopus, A. oralis, A. distinguenda, A. niveata, A.
aciculata, Panurginus labiatus, Lasioglossum trichopygum,
Osmia brevicornis u.v.a. als Futterquelle, sodass man bei
diesen Arten tatsächlich von einer Familienpräferenz
sprechen kann, von der nur wenige Kreuzblütler-Gat-
tungen ausgenommen sind. Zwischen diesen Extremen
liegen auch die anderen auf Pflanzenfamilien be-
schränkten Pollenspezialisten.
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Bienen, die auf Pollensammeln innerhalb einer
Pflanzengattung oder -familie spezialisiert sind, bezeich-
net man als oligolektisch und stellt sie den polylekti-
schen Arten gegenüber, deren Pollenvalenz über eine
Familie hinaus reicht. Die Begriffe stammen von RO-
BERTSON (1925) und werden seit ihrer Formulierung ge-
nerell in der Literatur verwendet (z.B. WESTRICH 1989,
WCISLO & CANE 1996, MICHENER 2000). Wie die ge-
nannten Beispiele zeigen, erfolgt die Erweiterung der
Pollenpräferenz jedoch kontinuierlich und nicht in
konkreten Schüben, sodass der Begriff „oligolektisch“
zwar problematisch, aber noch nachvollziehbar, die Be-
zeichnung „polylektisch“ aber vielfach missverständlich
ist. Deshalb gibt es immer wieder Bemühungen, die un-
befriedigende Terminologie zu verbessern und den tat-
sächlichen Gegebenheiten anzunähern (z.B. CANE &
SIPES 2006). CANE & SIPES bezeichnen die Bienenarten,
die ihre Pollenwirte innerhalb einer Pflanzengattung
oder in ein, zwei nahe verwandten Gattungen finden
(Beispiel Andrena lathyri, Trachusa) als „enge Oligole-
gen“ und unterscheiden sie von den „Oligolegen“, deren
Wirtsspektrum-Breite etwa dem vorher erwähnten Bei-
spiel der Brassicaceen-Spezialisten entspricht.

Manche der oligolektischen Arten sind imstande,
bei zeitweiser Nichtverfügbarkeit der spezifischen Pol-
lenpflanzen kurzfristig andere Futterquellen zu nutzen,
wechseln aber sofort wieder zum „richtigen“ Futter zu-
rück, wenn arteigene Pollenwirte aufblühen (LINSLEY &
MACSWAIN 1958, WCISLO & CANE 1996). CANE & SI-
PES (2006) sprechen in diesen Fällen von „fakultativen
Oligolegen“. Nicht alle oligolektischen Bienen sind je-
doch dazu in der Lage: Die Weibchen der Gelblein-
Mauerbiene Osmia mocsaryi verschwanden in einem
Jahr, in dem Linum flavum zur Flugzeit der Biene nicht
aufgeblüht war, vollständig von einem ihrer Vorkom-
men in Niederösterreich. Die Art tauchte dort erst 10
Jahre später wieder auf (MAZZUCCO & ORTEL 2001).
CANE & SIPES (2006), die weitere ähnliche Beispiele
anführen, nennen diese Bienen obligate Oligolegen.

Die Mechanismen, mittels derer naive oligolekti-
sche Bienen ihre Futterpflanzen erkennen, sind nicht
bekannt. Zweifellos spielen angeborene Schemata unter
Verwendung visueller und/oder olfaktorischer Pflanzen-
signale eine Rolle bei der Kontaktherstellung. Hinweise
auf die Art dieser Signale können aus dem Verhalten
der proterandrischen Männchen von Arten gewonnen
werden, die ihre Weibchen durch Patrouillieren an den
Futterpflanzen finden. Die Männchen von Osmia adun-
ca, einer oligolektisch auf Echium sammelnden Art, pa-
trouillieren vor dem Aufblühen von Echium und dem
Erscheinen der Weibchen vornehmlich an Salvia praten-
sis, desgl. die Männchen von Eucera interrupta, einem
Oligolegen an violett blühenden Vicia-Arten. In Nie-

derösterreich konnte ich (K. M.) die Männchen des
Campanula-Spezialisten Andrena curvungula, bevor Glo-
ckenblumen aufgeblüht und Weibchen erschienen wa-
ren, in großer Zahl an Diptam patrouillieren sehen. Ge-
legentlich unterbrachen sie den Flug und saugten an
den Blüten von Geranium sanguineum, ohne diese Blü-
ten in ihre Flugbahnen von Diptam zu Diptam einzube-
ziehen. In diesen Fällen ist es wohl ein angeborenes op-
tisches Schema, in dem die Bienen-Blütenfarbe eine
Rolle spielt, das den ersten Kontakt zur Futterpflanze
bzw. dem Rendezvous-Ort herstellt. Die Perfektionie-
rung der Beziehung wird wohl durch Lernen vermittelt.
Im Fall obligater Oligolektie scheint das angeborene
Schema nicht ersetzt werden zu können, bei der fakulta-
tiven Oligolektie dürfte Lernen an seine Stelle treten,
wenn kein geeigneter Auslöser vorhanden ist.

Die Zahl der Pflanzenfamilien, die von den bisher
als „polylektisch“ bezeichneten Arten zum Pollensam-
meln verwendet werden, kann entsprechend unserer
These von einer allmählichen und kontinuierlichen Er-
weiterung des Pollen-Wirtsspektrums von Bienenart zu
Bienenart sehr verschieden sein und reicht in Mitteleu-
ropa von 2 bis zu 18 Familien, wobei die Mehrheit der
Arten nur wenige Familien nutzt (WESTRICH 1989).
CANE & SIPES (2006) unterteilen folgerichtig dieses
nach dem Auschlussprinzip („polylektisch sind alle Bie-
nen, die nicht oligolektisch sind“) konstruierte Paket an
Bienenarten in mehrere Kategorien. Sie bezeichnen
Bienenarten als mesolektisch, deren Pollenwirte 2-3
Pflanzenfamilien angehören, führen für Arten, die vo-
raussagbar über das Verbreitungsareal hinweg alternativ
zwei bis drei Futterpflanzen aus nicht näher verwandten
Pflanzentaxa nutzen, den Begriff „eklektische Oligolek-
tie“ ein und unterteilen den übrig gebliebenen Rest der
Bienen in „polylektische“ und „breit polylektische“ Ar-
ten.

Gut für mitteleuropäische Verhältnisse anwendbar
ist der Begriff „Mesolektie“. CANE & SIPES (2006) ver-
weisen bereits selbst auf das Beispiel der Wollbienen
Anthidium oblongatum und A. manicatum. Anthidium
oblongatum nutzt quer über ihr Verbreitungsgebiet als
Pollenspender Crassulaceae, vornehmlich Sedum refle-
xum, Resedaceae und Fabaceae, davon in erster Linie
Hornklee und Esparsette (WESTRICH 1989). Einzelne
größere Büschel von Reseda auf einer größeren Trocken-
wald-Lichtung oder in einem Garten können bereits ein
Vorkommen von Anthidium oblongatum begründen, ähn-
lich attraktiv ist Sedum reflexum (K. M.). Von den Faba-
ceen müssen größere Bestände vorhanden sein, damit
die Biene sich ansiedelt, was vermutlich auf die Quanti-
tät der präsentierten Pollen bzw. deren Erreichbarkeit
zurückzuführen ist (MÜLLER et al. 2006). Anthidium ma-
nicatum sammelt auf Lamiaceae, Scrophulariaceae und
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Fabaceae, einer Kombination von Pollenwirten, der
man bei mesolektischen Bienen öfter begegnet (siehe
WESTRICH 1989). Z.B. nutzt Osmia gallarum meist Faba-
ceen, in erster Linie Lotus, auf heißen pannonischen
Felssteppen dient ihr jedoch fast ausschließlich Acinos
arvensis (Lamiaceae) als Futterpflanze; sie erreicht da-
mit, offenbar mangels Pollen-Konkurrenten, höhere Po-
pulationsdichten als in den Gebieten, in denen sie Lo-
tus besammelt (K. M.). Die genannten Beispiele lassen
vermuten, dass die Gemeinsamkeit der Pollenwirte aus
den verschiedenen Pflanzenfamilien in der morphologi-
schen Kompatibilität mit der morphologischen und
Verhaltens-Ausstattung ihrer Futtergäste besteht (MÜL-
LER 1995, 1996a, b, MÜLLER et al. 2006). Oder umge-
kehrt, dass morphologische Gegebenheiten und Verhal-
tensplastizität der betreffenden Bienen nicht ausrei-
chen, um weitere Pollenquellen effizient zu besammeln.

Weniger klar und eindeutig als „Mesolektie“ dürfte
der Begriff „eklektische Oligolektie“ sein. CANE & SIPES
(2006) erwähnen neben drei Beispielen aus den USA
auch die europäische Osmia rufa, die nach von ihnen zi-
tierten 3 Literaturstellen in Frankreich und England
überwiegend Eichen- oder Hahnenfußpollen mit gering-
fügigem Birnen- und Weißdornpollen-Anteil zur Ver-
proviantierung ihrer Nester verwendet. WESTRICH

(1989), der die Art für „ausgesprochen polylektisch“ (18
Pflanzenfamilien!) hält, weist darauf hin, dass die hohe
Blütenstetigkeit der Weibchen zu Nestern führen kann,
die nur einen Pollentyp enthalten, dass aber auch
Mischverproviantierungen von Zellen vorkommen.
Dies deckt sich mit unseren Erfahrungen, so dass es sich
bei Osmia rufa wohl um eine Art handelt, die einen
Übergang von eklektischer Oligolektie zu Polylektie
darstellt.

Ein ähnliches Beispiel liefert die Sandbiene Andre-
na labiata. Diese in Niederösterreich diskontinuierlich
verbreitete Art weist an Stellen mit größeren Teilpopu-
lationen eine hohe Blütenstetigkeit auf. Nicht nur die
Weibchen der Teilpopulation sammeln dann, soweit
feststellbar, an einem Pollenwirt, sondern auch die pro-
terandrischen Männchen patrouillieren, bevor die ers-
ten Weibchen erscheinen, bereits an dieser Futterpflan-
ze. Bei den meisten Vorkommen handelte es sich dabei
um Veronica chamaedrys oder V. austriaca, einmal um Se-
dum acre und bei einem sehr großen Vorkommen um
Ornithogalum. In diesem letzten Fall änderte sich der
Pollenwirt über 20 Jahre hinweg nicht, obwohl auch Ve-
ronica austriaca und Sedum acre in großer Zahl zur Flug-
zeit der Biene blühten. Da die Männchen eines Gebiets
bereits vor dem Erscheinen der Weibchen „wissen“, an
welchen Blüten sie diese später antreffen werden, ist in
Fällen eklektischer Oligolektie nicht auszuschließen,
dass Prägungsvorgänge auf chemische Schlüsselsubstan-

zen während der Präimaginalstadien im Nest die späte-
re Wahl des Pollenwirtes beeinflussen (CANE & SIPES
2006). WESTRICH (1989) ist gegenüber der Prägungs-
Hypothese im Einklang mit Eickwort skeptisch, bezieht
sich in seiner Meinung jedoch nicht ausdrücklich auf
den Sonderfall der eklektischen Oligolektie. Tatsäch-
lich zeigte die polylektische Megachile rotundata, wenn
sie künstlich mit Karottenpollen aufgezogen wurde, spä-
ter keine Bevorzugung von Karotten als Pollenwirt, son-
dern unterschied sich bei der Auswahl ihrer Futterpflan-
zen nicht von ihren auf vom Weibchen selbst gesam-
meltem Futter aufgewachsenen Artgenossen (WCISLO

& CANE 1996 nach Tepedino unpubl.).

Ein weiteres gutes Beispiel bietet Colletes marginatus.
Diese kleine psammophile Seidenbiene ist in Ostöster-
reich bereits sehr selten, die wenigen bekannten Vor-
kommen sind weit voneinander entfernt, der Genfluss
zwischen ihnen ist wahrscheinlich sehr gering. In einem
der Gebiete waren trotz eines sehr vielfältigen Blüten-
angebots alle beobachteten Exemplare auf Reseda zu fin-
den, die entnommenen Weibchen hatten zu >90% Re-
seda-Pollen geladen. In einem weiteren patrouillierten
die Männchen und sammelten die Weibchen an zwei
Allium-Arten mit kurzen Antheren, im dritten Gebiet
war Thymus (wie in manchen Sandgebieten Ungarns)
die gewählte Futterpflanze, wobei in diesem letzten Fall
die Zahl der beobachteten und untersuchten Exemplare
sehr klein war. An allen drei Standorten waren die je-
weils anderen Pollenwirte ebenfalls reichlich vorhan-
den, ohne dass C. marginatus daran zu beobachten war.
WESTRICH (1989) gibt für die westdeutschen Vorkom-
men Fabaceae als Pollenquelle an. Die Tiere der an Al-
lium sammelnden Population waren deutlich größer als
die anderen, was für eine günstigere Konkurrenzsituati-
on durch Besammeln dieser ungewöhnlichen Futter-
pflanze im Vergleich zu den an Reseda bzw. Thymian
sammelnden Populationen spricht. Zu untersuchen wä-
re jeweils, ob sich hinter eklektischen Oligolegen nicht
bereits kryptische Arten verbergen. Eklektische Oligo-
lektie würde sich unter den Bedingungen, wie sie für
Colletes marginatus skizziert wurden, gut als Weg zur Po-
pulationsdifferenzierung und Artbildung eignen, weil
damit assortatives Paarungsverhalten verknüpft ist, wel-
ches den Genfluss zwischen Spezialisten für unter-
schiedliche Wirte einschränkt. Die Artbildung könnte
auch parapatrisch oder sympatrisch, wenn auch nicht
syntop, vonstatten gehen. Gerade einige Artengruppen
in der Gattung Colletes scheinen noch in dynamischer
Populationsdifferenzierung bzw. Mikroevolution bis hin
zur Artbildung begriffen zu sein, wobei der Wechsel der
Futterpflanze oft eine zentrale Rolle spielt (VERHOEFF
1943, Pittioni unveröff., SCHMIDT & WESTRICH 1993,
WESTRICH & AMIET 1996, PŘIDAL 1999). Auch die oli-
golektisch auf Cerinthe spezialisierte Osmia cerinthidis,
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die sich morphologisch nur geringfügig von O. rufa un-
terscheidet, dürfte sich auf diesem Weg von der Stamm-
form abgespalten haben.

Nicht leicht in das Schema von CANE & SIPES
(2006) einzuordnen ist die bivoltine europäische Sand-
biene Andrena bicolor. Nach dem Pollensammel-Verhal-
ten der 2. Generation würde man sie für einen fakulta-
tiven Oligolegen halten, da diese überwiegend an Glo-
ckenblumen sammelt. Zur Flugzeit der ersten Generati-
on im April blühen jedoch noch keine Glockenblumen,
die Weibchen nutzen dann eine Vielzahl von Pollenwir-
ten entsprechend einer breit polylektischen Art (WEST-
RICH 1989).

Polylektie tritt hauptsächlich, aber nicht aus-
schließlich, bei Arten auf, die eusozial, bi- oder trivoltin
sind oder eine längere Flugzeit haben, als es der übli-
chen Blühdauer einer Pflanzenart entspricht (CANE &
SIPES 2006). Abgesehen von den oligolektischen Salix-
Gästen sind auch unter den ersten Bienenarten des Jah-
res in gemäßigten Klimazonen auffallend viele Polyle-
gen. Polylektie ist als Pollen-Sammelstrategie auf ein
wechselndes und nicht genau vorherbestimmbares Res-
sourcenangebot gerichtet, wobei sowohl die Phänologie
der Pflanzen mit ihrer qualitativ und temporär unter-
schiedlichen Eignung als Ressourcenquelle als auch die
temporär und räumlich unterschiedliche Konkurrenz
um Ressourcen das variierende Angebot mitbestimmen.
Bienen mit dieser Sammelstrategie dürfen in ihrer Auf-
merksamkeit gegenüber Blüten nicht so stark durch ein
angeborenes Schema eingeschränkt sein als es obligate
Oligolegen wahrscheinlich sind. Lernfähigkeit und Er-
fahrung müssen allfällige angeborene Präferenzen über-
spielen können (GIURFA et al. 1995, JONES 2001). Wei-
ters müssen polylektische Arten ihre Sammeltechnik
den verschiedenen Blütentypen anpassen können und
daher auch in dieser Hinsicht über Lernfähigkeit, ent-
sprechendes Gedächtnis und die Fähigkeit, Erfahrungen
kurz- und langfristig abrufen zu können, sowie über Ver-
haltensplastizität verfügen. Naive polylektische Bienen
müssen unter Einsatz all ihrer sinnesphysiologischen Fä-
higkeiten lernen, welche Blüten wann guten Ertrag ver-
sprechen und wie dieser Ertrag am schnellsten zu ernten
ist (PEAT & GOULD 2005). Sie benötigen Erfahrung, d.
h. mehrere Blütenbesuche, bis sie in der Lage sind, so ef-
fizient zu arbeiten, dass der Ertrag den Aufwand über-
steigt. Hummeln erreichen maximale Sammeleffizienz z.
B. erst nach nach 30 Ausflügen (PEAT & GOULD 2005).

Für breit polylektische Arten gilt in verstärktem Maß
die Dominanz des Lernens und der Erfahrung über ange-
borene Restriktionen der Sammelvalenz. CANE & SIPES
(2006) definieren breite Polylegen als Arten, die mehr als
10% der melittophilen Flora vor Ort besammeln. Der Be-
griff entspricht etwa der von WESTRICH (1989) gewähl-

ten Bezeichnung „ausgesprochen polylektisch“. Andrena
flavipes, A. bicolor (mit den vorher erwähnten Einschrän-
kungen), A. fulva, A. fulvida, A. haemorrhoa, A. caranto-
nica, A. minutula, A. nigroaenea, A. nitida, A. thoracica, A.
varians, Anthophora plumipes, die meisten Bombus-Arten,
Halictus tumulorum, Hylaeus communis, Lasioglossum cal-
ceatum, L. leucozonium, L. malachurum, L. nitidulum, L.
pauxillum, Osmia bicolor, O. cornuta und O. rufa werden
von WESTRICH (1989) für Westeuropa dieser Kategorie
zugeteilt, wir möchten Halictus maculatus, H. simplex, La-
sioglossum laevigatum, L. marginatum und einige Hylaeus-
Arten für Mitteleuropa hinzufügen. Die eusoziale, aber
trotzdem nur kurze Zeit im Frühjahr fliegende Lasioglos-
sum marginatum kommt gewöhnlich an ihren Flugplätzen
zu Tausenden vor und nutzt dann überwiegend jene Blü-
ten als Pollenwirt, die in großer Anzahl in der Umgebung
vorhanden sind (siehe auch WESTRICH 1989). Dieses
Verhalten kann manchmal den Eindruck einer Oligolek-
tie erwecken (POURSIN 1982), weil Blüten, die nur in ge-
ringer Anzahl vorkommen, nicht beachtet werden. Hin-
gegen werden häufig für Bienen ungewöhnliche Pollen-
wirte wie Bärlauch (Allium ursinum), Pfeilkresse (Carda-
ria draba), Flaumeiche (Quercus pubescens), wenn sie in
großer Zahl auftreten, ebenso intensiv besammelt wie et-
wa ausgedehnte Weißdornfluren oder Löwenzahnfelder
(K. M.). Die größte Gruppe innerhalb der aufgezählten
breit polylektischen Arten stellen die Frühjahrsbienen
dar. Nicht alle Arten dieses Sammeltyps müssen auch er-
folgreich sein: Die einstmals häufige Andrena thoracica ist
z.B. aus Europa in den letzten 50 Jahren aus ungeklärten
Gründen fast verschwunden, A. fulvida ist seit jeher sehr
selten.

Über die Sinnesphysiologie, Neuroethologie und
Psychophysik der Blüten-Erkennung der breit polylekti-
schen, eusozialen Honigbienen und Hummeln sind wir
heute bereits gut informiert (CHITTKA & RAINE 2006).
Leider fehlen vergleichende Untersuchungen mit Bie-
nentaxa, die andere Lebensformen repräsentieren, fast
völlig, sodass über die Zusammenhänge zwischen Evolu-
tion und Ökologie im Bereich der Sinnesphysiologie und
Neuroethologie wenig Aussagen gemacht werden kön-
nen. Diese Schieflage der Bienenforschung, bei der das
Forschungsinteresse in erster Linie Honigbienen und
Hummeln, dann in stark abfallendem Ausmaß anderen
eusozialen Arten, Arten, die Nisthilfen annehmen und
Arten, die aggregiert nisten, zuteil wird, finden wir leider
in allen Bereichen der Bienenbiologie, in denen experi-
menteller Aufwand oder Laborfazilitäten erforderlich
sind. Häufig wird in diesem Schrifttum bemerkenswerter
Weise ebenso wie in der uninformierten Öffentlichkeit
der Begriff „Biene“ mit „Honigbiene“, manchmal ergänzt
durch Hummeln, gleichgesetzt. Beide Taxa sind ausge-
sprochen untypisch für die große Mehrheit der Bienen.
Andere, besonders solitäre, einzeln nistende Arten wer-
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den nur von Systematikern und Phylogenetikern wahr-
genommen. Die Gründe dafür liegen nur teilweise in der
methodischen Machbarkeit und der Verfügbarkeit von
ausreichendem Material für die Laborforschung. Diese
Einseitigkeit erschwert selbst die Interpretation der an
den verwendeten Forschungsobjekten gewonnenen Er-
gebnisse, da deren Gültigkeitsbereich oft schwer beur-
teilt werden kann. Einer von manchen Forschern be-
schworenen „globalen Bestäubungskrise“ (KEARNS et al.
1998, STEFFAN-DEWENTER et al. 2005, BIESMEIJER et al.
2006) wird man mit diesem Mangel an systematischem
Vorgehen in der experimentellen Erforschung der Bie-
nenbiologie nicht beikommen können.

Eine Methode von Polylegen, die Sammeleffizienz
bei grundsätzlicher Beibehaltung der Flexibilität rasch
zu steigern, ist temporäre Blütenstetigkeit (WESTRICH

1989, WCISLO & CANE 1996, zu neurophysiologischen
Aspekten und Ursachen siehe CHITTKA et al. 1999).
Blütenstetigkeit bedeutet nicht nur die Ausbeutung ei-
ner als lohnend erkannten Ressourcenquelle, sondern
auch das Ausnützen einer erreichten Perfektion beim
Sammeln von Ressourcen, so lange sich diese Taktik
auszahlt. Für die Blattschneiderbiene Megachile wil-
lughbiella z.B. erfordert es völlig verschiedene Vorgangs-
weisen, Pollen von Campanula persicifolia, von Lathyrus
latifolius oder von Cirsium vulgare, drei bei der Art be-
sonders beliebten Pollenwirten mit völlig unterschiedli-
chem Blütenbau, zu ernten. Das Abrufen der dazu nöti-
gen verschiedenen motorischen Verhaltensmuster aus
dem Langzeit- in das Kurzzeitgedächtnis der Biene ist in
einem derartigen Fall aufwändig und kostet Zeit
(CHITTKA & THOMSON 1997), Blütenkonstanz ist hier
daher von Vorteil. Die Blütenkonstanz wird beeinflusst
durch die Dynamik des Arbeits-(Kurzzeit-)gedächtnis-
ses. Bei Honigbienen und Hummeln beträgt die Dauer
des Arbeitsgedächtnisses etwa 5-8 Sekunden und ist
möglicherweise den Verhältnissen beim Ressourcen-
sammeln angepasst (CHITTKA & RAINE 2006). Blüten-
konstanz kann gewahrt werden, wenn der Wechsel von
Blüte zu Blüte, unabhängig von deren Distanz, inner-
halb dieser Zeit stattfindet. Dauert der Wechsel länger,
verblasst die Erinnerung an die letzte Blüte und ältere
Erfahrungen beeinflussen gleichermaßen die Blüten-
wahl (CHITTKA et al. 1997, MENZEL 2001, ZHANG et al.
2005). RAINE et al. (2006) fanden zwischen drei Bom-
bus-Arten Unterschiede im Ausmaß der Blütenkonstanz
und stellten diese in Beziehung zum Sammelerfolg.
Überraschenderweise hatte die am wenigsten blüten-
konstante Art, Bombus pascuorum, den besten Sammel-
erfolg, was die Autoren damit zu erklären versuchen,
dass auch andere Faktoren als die Sammeltechnik, z.B.
verschiedene Wahl distinkter Mikrohabitate mit deren
räumlicher Blütenverteilung den Sammelerfolg beein-
flussen könnten. Nicht angesprochen wurde die Art des

Blütenwechsels: Der Wechsel zwischen zwei unähnli-
chen, jeweils kompliziert gebauten Blüten ist zeitauf-
wändiger als zwischen ähnlich gebauten oder einfachen.

Eine weitere Möglichkeit, die Sammeltätigkeit nach
Erfahrungen zu schematisieren und damit Such-, Ent-
scheidungs- und Adaptierungszeit zu sparen und die
Sammeleffizienz zu steigern, ist die Kontrolle von Blü-
ten bzw. blühenden Pflanzengruppen nach einer festste-
henden, vorgegebenen Reihenfolge („traplining“,
THOMSON et al. 1997). Voraussetzung für den Erfolg ei-
ner derartigen Methode ist, dass sich die gesuchten Res-
sourcen an gleich bleibenden Stellen in vorhersehbarer
Geschwindigkeit erneuern, wie das bei Pollen und Nek-
tar der Fall ist (OHASHI et al. 2007). Zunehmende Er-
fahrung und Kenntnis des Gebietes, aus dem Futter ge-
holt wird, verbessert die Routenstruktur und verstärkt
die Routenkonstanz bei Hummeln (OHASHI et al.
2007). Ein Vergleich des Erfolges (Ressourcenertrags)
zwischen Routen-konstanter und Zufallssuche bei Hum-
meln ergab keinen Unterschied bei Darbietung großer
Blüten, aber eine deutliche Überlegenheit der Routen-
konstanz bei kleinen Blüten (RAINE et al. 2006). Dies ist
erklärbar durch das räumliche Auflösungsvermögen der
Bienenaugen: um eine Blüte von 1 cm Durchmesser zu
erkennen, darf eine Biene nicht weiter als 11,5 cm da-
von entfernt sein (CHITTKA & RAINE 2006). Eingeübte
Routen helfen dann merkbar, solche Ressourcenquellen
schnell zu lokalisieren. Ebenso scheint traplining einen
Vorteil bei zerstreutem Vorkommen von Ressourcen-
quellen zu bedeuten (THOMSON et al. 1982). Routen-
konstanz muss nicht gleichzeitig Blütenkonstanz bedeu-
ten. Gelegentlich können andere Blüten als die vorher
besuchten in die Route eingebaut werden (THOMSON et
al. 1982, CHITTKA et al. 1999).

Routenkonstanz wurde vornehmlich bei Hummeln
und Honigbienen genauer beobachtet und experimen-
tell untersucht. Bei diesen eusozialen Taxa ist der Anteil
von Nektar an den in das Nest verbrachten Ressourcen
besonders hoch. Nektar erneuert sich gewöhnlich
schneller als das Pollenangebot, deshalb mag die Rou-
tenkonstanz hier besonders auffallen. Die Fähigkeit, ei-
ne Serie von Objekten, z.B. Blütenpflanzen, wiederholt
in bestimmter Reihenfolge abzufliegen, ist bei Bienen
jedoch ancestral und wird besonders von den Männ-
chen oligolektischer Arten zur Suche von Weibchen an
den artspezifischen Pollenpflanzen oder auf anderen Pa-
trouillier-Routen eingesetzt (ALCOCK et al. 1978, AL-
COCK 1996), wobei auch Duftmarkierungen als Land-
schaftsmarken zur Attraktion von Weibchen und als
Signal für andere Männchen eine Rolle spielen können
(AYASSE et al. 2001). Hingegen gibt es wenig Berichte
über den Einsatz dieser Methode beim Pollensammeln
oligolektischer Arten, obwohl anekdotische Beobach-
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tungen besonders bei Arten, die sich nur kurz zum Sam-
meln von Pollen auf Blüten aufhalten (Osmia mocsaryi,
Dasypoda spp. – K. M.), nahe legen, dass sie weit ver-
breitet ist. In einem Sonderfall hat jedoch die Trapli-
ning-Fähigkeit sogar zu einer Koevolution von Pollen-
präsentation einer Pflanze und Sammelverhalten einer
Biene geführt: Die südamerikanische Cajophora arecha-
valetae (Fam. Loasaceae) präsentiert Pollen mit zeitli-
cher Verzögerung von einigen Minuten nach mechani-
scher Stimulierung durch Nektar-saugende Gäste. Die
Biene Bicolletes pampeana fliegt konstante Routen zwi-
schen 30-60 Blüten ab, trinkt dort Nektar und kehrt
ziemlich genau zu dem Zeitpunkt, zu dem durch die ers-
te Stimulierung Pollen präsentiert werden, zum Aus-
gangspunkt zurück, um nun eine Pollensammelroute zu
beginnen (WITTMANN & SCHLINDWEIN 1997).

Viel Zeit beim Ressourcensammeln ersparen sich
Bienen durch die Fähigkeit, olfaktorisch an Fußabdrü-
cken Blüten zu erkennen, deren Ressourcen vor kurzem
selbst, von Artgenossen oder Angehörigen der gleichen
Gattung geerntet worden waren (CAMERON 1981,
SCHMITT et al. 1991, GIURFA & NÚÑEZ 1992, GOULSON
et al. 1998, GILBERT et al. 2001, ELTZ 2006). Die Halt-
barkeit bestimmter Komponenten dieser Fußabdrücke
scheint umgekehrt proportional mit der Geschwindig-
keit der Nektarerneuerung korreliert zu sein (GILBERT et
al. 2006, siehe jedoch ELTZ 2006!).

Das Pollensammeln selbst besteht aus dem Ernte-
vorgang und der Umlagerung des Ernteguts in Trans-
portvorrichtungen. Sowohl in der Art des Erntens als
auch in der Umlagerung als auch im Pollentransport be-
stehen große Unterschiede zwischen den Taxa, was sich
auch in der Morphologie der dazu verwendeten Struktu-
ren („Anpassungen“) ausdrückt. Eine ausgezeichnete
Übersicht über diese Thematik mit vielen Literaturver-
weisen stammt von THORP (1979) mit Ergänzungen in
THORP (2000). Die wichtigsten Aspekte seien hier in al-
ler Kürze zusammengefasst.

Die Pollenernte hat eine passive, wahrscheinlich
ancestrale, und eine aktive Komponente. Passive Pol-
lenaufnahme kommt in zwei Varianten vor: Entweder
die Biene bewegt sich mit einem möglichst behaarten
Körperteil über einen Pollen-präsentierenden Blüten-
teil und streift dabei mehr oder weniger unabsichtlich
Pollen ab oder die Blüte ist in der Lage, über bestimmte
mechanische Vorrichtungen Pollen auf der Biene abzu-
laden. Folgendes Beispiel sei für den ersten Fall ge-
nannt: Die Frühlings-Seidenbiene Colletes cunicularius,
ein Oligolege für Weidenpollen (WESTRICH 1989), nis-
tet oft weitab von ihren Pollenquellen. Nach einer Pha-
se schlechten Wetters tanken die Bienen vor dem Flug
zu den Pollenquellen, wenn möglich, Nektar von nahe-
gelegenen Löwenzahnblüten. Beim Kriechen über das

Blütenköpfchen des Löwenzahns nehmen sie mit den
weichen, langen, gefiederten Trochanter-Haaren und
den Sammelbürsten-Haaren des letzten Beinpaares so
viele Löwenzahn-Pollen auf, dass man das Sammelgut
mit einer unvollständig gesammelten Pollenladung ver-
wechseln könnte, wären die Pollen besser gepackt. Ver-
mutlich werden diese Fremdpollen schließlich als Lar-
venfutter verwendet. MÜLLER et al. (2006) halten C.
cunicularius auf Grund von Pollenanalysen der Zellin-
halte vielleicht deshalb für polylektisch. Auf den regu-
lär zur Pollenernte genutzten Weidenblüten läuft das
Pollensammeln zumindest teilweise ähnlich passiv ab,
weil Pollen in beiden Fällen oberflächlich abgestreift
werden können. Auf die gleiche Weise dürfte die wei-
che Ventralbehaarung im Bereich des letzten Beinpaa-
res bei vielen Furchenbienen funktionieren. Furchen-
bienen mit dieser Behaarung bevorzugen, obwohl
grundsätzlich polylektisch, stark Asteraceae als Pollen-
wirte. Die Fiederung der Haare und der Übergang zu
Pollenfutter bei den Bienen sind die beiden Hauptun-
terschiede zwischen Bienen und Grabwespen aus der
Überfamilie Apoidea, die sich vor etwa 100 Ma ge-
trennt haben, und sind funktionell wahrscheinlich mit-
einander verknüpft, wenngleich gefiederte Haare in an-
deren Bereichen des Körpers, z. B. dem Thorax, auch
andere Funktionen, z.B. den Schutz vor Austrocknung,
erfüllen könnten (MICHENER 2000).

Der zweite Fall passiven Pollenerwerbs, das Platzie-
ren von Pollen auf der Biene durch eine mechanische
Vorrichtung der besuchten Blüte, ist nur für die Pflanze,
nicht aber für die Biene vorteilhaft, da die Pollen ge-
wöhnlich an Stellen deponiert werden, die der Biene
nicht zugänglich sind, z.B. der Thoraxmitte, der Pollen
daher nicht als Futter verwendet werden kann.

Pollensammeln erfordert Effizienz, daher wird eine
rein passive Pollenaufnahme auf Blüten mit quantitativ
ergiebiger oberflächlicher Pollenpräsentation be-
schränkt sein. Bei vielen Blütenpflanzen ist jedoch der
Zugang zu Pollen auf mannigfache Weise erschwert,
wohl um Pollenvergeudung durch Generalisten einzu-
dämmen (WESTERKAMP 1996). Verschiedenste Verhal-
tensweisen werden von Bienen eingesetzt, um in diesen
Fällen Pollen aktiv zu extrahieren. Vornehmlich Ge-
sicht, Mandibeln, Proboscis und Vorderbeine, Flügel-
muskel, bei Megachiliden auch Abdomen und Hinter-
beine, werden Art- und Kontext-spezifisch verwendet,
um Pollen zu ernten (WESTRICH 1989). In seltenen Fäl-
len unterstützen besondere morphologische Strukturen
(„Anpassungen“) den Einsatz dieser Körperteile zur Pol-
lenextraktion (MÜLLER 1995, 1996a, 1996b, 2004). Sol-
che Strukturen sind meist artspezifisch und dienen
manchmal als Schlüsselmerkmale für die Bestimmung
(z.B. Rophites – EBMER & SCHWAMMBERGER 1986).
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Die angewendeten Verhaltensweisen entstammen
großteils einem ancestralen Verhaltensrepertoir, das zu
verschiedensten Zwecken, etwa bei Nestbauhandlungen,
eingesetzt werden kann. Sonikation z.B., d. h. das gegen-
einander in Bewegung Bringen von Partikeln bzw. Auflo-
ckern von Gemengen, auch Lösen schwacher Bindungen
durch hochfrequenten Schall, von Bienen und Grabwes-
pen durch Zittern der indirekten Flugmuskulatur erzeugt,
wird von beiden Taxa vielfach beim Ausschachten von
Erdbauten verwendet, ist also eine ancestrale Verhaltens-
weise. Viele, aber nicht alle Bienenarten vermögen diese
Methode jedoch auch anzuwenden, um Pollen aus den
poriziden Antheren mancher Blütenpflanzen auszuschüt-
teln („buzz pollination“ – BUCHMANN 1983, THORP
2000) und damit zu gewinnen. Porizide Antheren verber-
gen ihre Pollen in den Schläuchen und entlassen bei
Summ-Bestäubung einen Teil durch schmale Schlitze
nach außen. Honigbienen verfügen nicht über die Me-
thode der Sonikation und können daher Pflanzen mit po-
riziden Antheren nicht bestäuben. Von manchen Bienen
wird Sonikation zur Erleichterung der Pollenernte auch
bei Blüten mit anderer Pollenverfügbarkeit eingesetzt
(BUCHMANN 1985). Ein bemerkenswertes Beispiel dafür
liefert MÜLLER (1996b): Die europäische Pelzbiene An-
thophora furcata, spezialisiert auf nototribische Lamiaceae,
selten Scrophulariaceae, presst ihren Kopf gegen deren
Antheren und schüttelt durch Sonikation die Pollenkör-
ner zwischen besonders geformte Haare ihres Clypeus.
Anthophora furcata nistet nicht in der Erde, sondern in
selbstgenagten Gängen in morschem Holz (WESTRICH

1989), verfügt aber trotzdem über die Möglichkeit der So-
nikation. Umgekehrt wendet die Blattschneiderbiene
Megachile deceptoria laut hörbar Sonikation zum Aus-
schachten ihrer Erdbauten an (K. M.), eine Anwendung
beim Pollensammeln ist nicht bekannt und nicht zu er-
warten, da die Megachiliden mit wenigen Ausnahmen (z.
B.Megachile willughbiella aus einer anderen Untergattung)
Sonikation nicht zum Pollensammeln einsetzen (THORP
2000). Ähnliche Verhältnisse wie bei der Sonikation
würde man vermutlich auch bei anderen zum Pollenern-
ten eingesetzten Verhaltensweisen finden.

Es zeigt sich auch bei der Futtersuche so wie schon
bei der Behandlung der Eusozialität und des Brutparasi-
tismus, dass ancestrale Verhaltenselemente bei verschie-
denen Taxa in unterschiedlichen Verhaltenszusammen-
hängen funktionell werden können. Die Evolution nutzt
offenbar besonders im Verhaltensbereich die Möglich-
keit, genetisch vorgegebene Elemente entwicklungsbio-
logisch in verschiedener Weise zu kombinieren und da-
raus artspezifische Verhaltensmuster zu konstruieren.
Darüber hinaus verfügen viele polylektische Arten über
plastisches Verhalten, das je nach Bedarf eingesetzt wer-
den kann. Jedoch sind diesbezüglich meist nur Fallbei-
spiele und anekdotische Beobachtungen bekannt gewor-

den. Gründliche vergleichende Untersuchungen über
die beim Pollensammeln qualitativ und quantitativ im
Kontext bestimmter Blüten angewendeten Verhaltens-
weisen, ihr Ursprung und ihre sonstige Funktion, ihre
Variabilität und allenfalls Unterlegung und Verstärkung
durch morphologische Strukturen fehlen im Sinne einer
Bienen-Ethologie mit Ausnahme einiger weniger, dafür
aber vorbildlicher Beiträge (z.B. MÜLLER 1995, 1996a, b,
MÜLLER & BANSAC 2004, WESTRICH 1989) leider fast
vollkommen und sind wegen der Geschwindigkeit der
Verhaltensabläufe wohl auch nur unter hohem techni-
schen Aufwand und ausgeklügelten experimentellen
Anordnungen durchzuführen.

Die Umlagerung des Pollens in die Transportspei-
cher erfolgt durch modifizierte Putzbewegungen der Bei-
ne (MICHENER 2000), wobei der „Zuständigkeitsbe-
reich“ der Beinpaare für die Körperregionen sich zwi-
schen höheren Taxa geringfügig ändern kann, indem z.
B. die Mittelbeine mehr oder weniger weit auf den Tho-
rax übergreifen (JANDER 1976, THORP 1979, WESTRICH

1989). Zum Pollen-Umlagern setzen sich manche Bie-
nenarten nach dem Besuch einer Serie von Blüten auf
ein Blatt oder dgl. und führen etwa 30 Sekunden,
manchmal auch länger die entsprechenden Putzbewe-
gungen aus, um nachher weiter zu sammeln oder zum
Nest zu fliegen. Andere Arten führen diese Tätigkeit
vermutlich im Schwebflug (MÜLLER & BANSAC 2004)
oder bereits an den Blüten durch.

Der Pollentransport erfolgt entweder in bestimm-
ten, räumlich abgegrenzten und anatomisch dafür aus-
gestatteten Bereichen der Körperoberfläche (Scopae
und Körbchen) oder selten mehr diffus in größeren,
durch die Art der Behaarung dafür geeigneten Körperre-
gionen wie Teilen der Tergite des Metasomas (Systro-
pha) oder zusätzlich zur Beinbürste ventralen Teilen des
Meso- und Metasomas (einige Lasioglossum-Arten)
(THORP 1979, WESTRICH 1989). Wenige Taxa transpor-
tieren Pollen ausschließlich im Kropf, z. B. Euryglossi-
nae, Hylaeinae (MICHENER 2000), ihnen fehlen dann
externe Pollentransport-Speicher. Andere sind wahr-
scheinlich Kropfsammler wie 11 von etwa 35 Arten der
Colletes fasciatus-Gruppe mit reduzierten Scopae (KUHL-
MANN 2006) oder teilweise Kropfsammler wie die Arten
der Gattungen Ceratina und Xylocopa (WESTRICH

1989). Bei manchen Gruppen (z.B. den GattungenMe-
litta,Melitturga, Eucera u.a.) werden die Pollen nach der
Umlagerung mit Nektar befeuchtet und so zum Nest
transportiert (WESTRICH 1989, weitere Beispiele MI-
CHENER 2000).

Die Art und Lage der Pollenspeicherung für den
Transport ist zwischen höheren Taxa (Familie, mindes-
tens Gattung) sehr verschieden, innerhalb davon aber
mit ganz wenigen Ausnahmen recht einheitlich. Dieser
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grundsätzlichen phylogenetischen Konservativität und
damit geringen Evolutionsgeschwindigkeit in der Art
und Lage der Transportsysteme steht eine große evoluti-
ve Dynamik in deren Ausgestaltung gegenüber. Unter-
schiede in der Behaarung von Bürsten, Körbchenum-
randungen und anderen zum Pollentransport dienenden
Strukturen dienen in den Bestimmungsschlüsseln eini-
ger Bienengattungen, z.B. Andrena, Eucera, als Unter-
gattungs- oder Artmerkmale (SCHMID-EGGER &
SCHEUCHL 1997, RISCH 1997). Pollen variieren je nach
Pflanzenart stark in der Größe, in der Form, der Struk-
tur ihrer Außenhülle und in der Haftfähigkeit. Die
Struktur der Haare der Transporteinrichtungen muss
mit den Eigenschaften des zu transportierenden Pollens
korrespondieren, um die erforderliche Effizienz des
Transports im Hinblick auf Haftung, Packungsdichte
und Aufnahmemenge an Pollen erzielen zu können.
Haare der Transporteinrichtungen können verschieden
dick, lang, steif oder wollig, dichter oder weniger dicht
gestellt sowie verschieden eng und lang gefiedert sein.

Die Haarbildung der Transportbürsten zeigt bei Arten
aus verschiedenen Taxa, aber mit gleicher Pollenspeziali-
sierung, oft auffällige Konvergenzerscheinungen. Z.B. be-
sitzen auf Asteraceen spezialisierte Oligolegen der Gat-
tungen Andrena, Colletes und Eucera meist auffällig dicht
und lang gefiederte Scopalhaare. Ein besonders bemer-
kenswertes Beispiel von Konvergenz bietet eine Gilde
von Bienen, die im südöstlichen Mittelmeerraum oligo-
lektisch an kleinköpfigen Dipsacaceen sammelt: Die
Haare der Schienenbürsten von Andrena cubiceps, Eucera
furfurea und die der Bauchbürste von Osmia bisulca sind
ähnlich lang und biegsam, ähnlich locker gestellt und
weisen eine ähnliche Fiederung auf; insgesamt sind sie
untereinander viel ähnlicher als zu den im gleichen Ge-
biet fliegenden Verwandten der drei Arten (K. M.). Ge-
neralisten besitzen, wie zu erwarten, Sammelbürsten oh-
ne auffallende Extreme, variieren aber untereinander, so-
dass von der Ausprägung der Sammelbürste her die Be-
vorzugung bestimmter Pollenwirte, die man bei den meis-
ten Generalisten feststellen kann, verständlich wird.

Veränderungen in den genannten Aspekten des
Haarkleids einer Bienenart haben sowohl thermophy-
siologische Bedeutung, besonders wenn sie dorsale und
laterale Haarpartien betreffen, als auch Bedeutung für
die Pollensammelpotenz, vor allem im ventralen Be-
reich, im Gesicht und an den Beinen und sind daher für
die Mikroevolution von großer Bedeutung, da sie in
evolutionsbiologisch relativ kurzer Zeit auftreten kön-
nen. Deutliche Unterschiede in der Ausgestaltung von
Haaren bestimmter Körperpartien lassen sich bei man-
chen Arten schon auf der Ebene von Subspezies oder
Populationen feststellen (z.B. Andrena pilipes-Komplex
– SCHMID-EGGER & PATINY 1997, SCHMID-EGGER &

SCHEUCHL 1997; Andrena bimaculata-Komplex – K. M.).
Sie sollten daher in Hinkunft hinsichtlich ihres Anpas-
sungswertes stärker beachtet werden. Aus den Haarzel-
len der Bienenepidermis entstehen, gesteuert durch
Entwicklungsprogramme, während der Metamorphose
bei jeder Art in spezifischer Weise an der Körperoberflä-
che regional sehr verschiedene Gebilde: Haare unter-
schiedlichster Ausprägung, Borsten, Schuppen. Es be-
darf also nur einer Umprogrammierung der Haarzell-
steuerung an einer bestimmten Stelle, um dort Gebilde
wachsen zu lassen, wie sie vielleicht anderswo an der
Oberfläche desselben Körpers schon entstehen. Jede
Änderung im Haarkleid hat hohe adaptive Bedeutung,
da sie die mögliche Habitat-Wahl sowohl im Hinblick
auf das Mikroklima als auch auf die Blütenpräferenz
mitbestimmt.

Mehrfach wurde bereits betont, dass die Effizienz des
Pollensammelns, d. h. der Ertrag relativ zur aufgewende-
ten Zeit, einen wichtigen Fitnessfaktor darstellt. Die Se-
lektion, die in diesem Fall hauptsächlich durch Konkur-
renzdruck, Brutparasitismus und ungünstige Witterung
ausgeübt wird, bevorzugt jene Individuen, die in der La-
ge sind, auf dem „Bestäubungsmarkt“ (RAINE et al.
2006) aus dem Vollen zu schöpfen, die Zeit der „offenen
Tür“ zum Nest für Brutparasiten möglichst kurz zu hal-
ten und günstige Wetterperioden effizient auszunützen.
Deshalb ist beim Einsatz aller während des Pollensam-
melns benötigter sinnesphysiologischer, neuroethologi-
scher und Verhaltensfähigkeiten ein Abgleich zwischen
der Genauigkeit der Durchführung und der Geschwin-
digkeit der Lösung der zu bewältigenden Aufgaben zu
erwarten (siehe CHITTKA & RAINE 2006). Bei Hum-
meln wurden individuelle Unterschiede in der Ge-
schwindigkeit vs. Genauigkeit beim Lösen von Aufga-
ben im Zusammenhang mit dem Ressourcensammeln
gefunden. Es gab also flotte und pedantische Hummeln.
Die flotten Hummeln konnten durch Pönalisierung fal-
scher Entscheidungen zu mehr Genauigkeit veranlasst
werden (CHITTKA et al. 2003). Auch in diesem Zusam-
menhang wird wieder die Lernfähigkeit von Bienen
deutlich. Wo immer genetisch bedingte individuelle
Unterschiede in einer Bienenpopulation auftreten, kön-
nen diese der Selektion unterliegen. Dies trifft auch für
die Lage des Gleichgewichts zwischen Geschwindigkeit
und Genauigkeit der Durchführung von Aufgaben beim
Ressourcensammeln zu.

Pollenbedarf

MÜLLER et al. (2006) haben den Pollenbedarf von
Bienen für die Versorgung ihrer Brut quantifiziert und
auf Grund ihrer Ergebnisse eine Regressionsgleichung
aufgestellt, mit Hilfe derer man aus dem mittleren Tro-
ckengewicht einer Bienenart angenähert den Bedarf an
Pollenvolumen für die Versorgung einer Brutzelle er-
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rechnen kann. Bei Oligolegen kann weiters aus der
Kenntnis des Pollengehalts der Wirtsblüten auf die Zahl
der dafür benötigten Blüten bzw. Pflanzen geschlossen
werden. Z.B. würde nach dieser Berechnung die 8-11
cm lange Osmia brevicornis im Durchschnitt das Pollen-
angebot von 3 Pflanzen des Schweizer Schöterichs Ery-
simum rhaeticum für die Verproviantierung einer Larve
aufwenden müssen. Da in der Praxis hauptsächlich we-
gen der Tätigkeit von Konkurrenten nur etwa 40% des
gesamten Pollens einer Blüte für ein Bienenweibchen
verfügbar seien (MÜLLER et al. 2006), würde das in der
Realität 7,5 Pflanzen für eine, 112,5 Pflanzen für 15 Lar-
ven bedeuten. Diese Anzahl von Larven wird in den zel-
lenlosen Nestern der Art häufig gefunden (WESTRICH

1989). Eine Teilpopulation mit nur 10 Weibchen derO.
brevicornis würde bereits 1.125 Pflanzen für die Versor-
gung ihres Nachwuchses benötigen, eine Zahl, die an
den Standorten der auf Trockenrasen und Felshängen
locker verteilten Pflanze (LAUBER & WAGNER 1996) an
einem Standort selten erreicht werden wird. Die Popu-
lationsdichte der O. brevicornis kann daher, wenn die
Berechnungen richtig sind, bei einer Abhängigkeit von
dieser Futterpflanze nicht hoch sein, außer die Konkur-
renz um die Wirtspollen ist geringer als in der Berech-
nung angenommen, die Zahl der Nachkommen pro
Nest ist reduziert oder es wachsen noch andere Pollen-
wirte im Habitat. In Ostösterreich erreicht O. brevicor-
nis an vielen Stellen mit Brassica-, Sinapis- oder Sisym-
brium-Fluren und damit viel größerem Blütenangebot
pro Flächeneinheit sowie ausreichend Nistgelegenhei-
ten manchmal Dichten, die sehr viel höher sind als die,
die mit Erysimum rhaeticum in der Schweiz theoretisch
erreicht werden könnten. (K. M.). Dieses Beispiel
macht sichtbar, wie stark die Populationsdichte von
Bienen von der Art und Dichte der verfügbaren Futter-
pflanzen abhängt.

Ein Beispiel für den Einfluss der regional gewählten
Wirtspflanze auf die erreichbare Populationsdichte ei-
ner Biene liefert Andrena tscheki. Diese auf Brassicaceen
spezialisierte Frühlingsbiene nutzt im pannonischen
Österreich, wohl aus mikroklimatischen Gründen,
hauptsächlich das in lichten Wäldern und Gebüschen
wachsende Turmkraut (Turritis) als Pollenwirt. Das
Kraut wächst zerstreut und pro Pflanze stehen nur weni-
ge Blüten für die Pollenernte zur Verfügung. Die Weib-
chen benötigen viele Pflanzen für eine Pollenladung,
die Dichte der von Turritis abhängigen Tiere ist daher
sehr gering. An ganz wenigen Stellen kommt in Wald-
nähe Alyssum montanum vor. Dieser in vielblütigen Ag-
gregationen wachsende Kreuzblütler bietet pro Flächen-
einheit wesentlich mehr Pollen als Turritis, die Popula-
tionsdichte von Andrena tscheki steigt auf das drei- bis
vierfache an, wenn Alyssum montanum statt Turritis als
Pollenwirt genutzt werden kann (K. M.).

Bei Berechnungen, ob eine flächenbezogene Blüten-
dichte eine bestimmte Zahl an Bienenweibchen mit dem
nötigen Pollen versorgen kann, ist vom Aktionsradius
der Bienen beim Sammeln auszugehen. Dieser wird im
Mittel bei etwa 150-250 m im Umkreis des Nestes liegen
(siehe WESTRICH 1989), bei kleinen Arten weniger, bei
großen manchmal mehr. Große, besonders eusoziale Bie-
nen können zur Futtersuche mehrere km fliegen, doch
sind solche Distanzen die Ausnahme. Je näher die Fut-
terquellen am Nest liegen, desto schneller kann dieses
verproviantiert werden, desto höher ist der Fitnessge-
winn für die sammelnden Weibchen und desto günstiger
wird die Populationsentwicklung sein. Die Einbeziehung
des Pollenbedarfs von Bienen in die Planung von
Schutzmaßnahmen ist von entscheidender Bedeutung
für den Erfolg von Erhaltungsbestrebungen (siehe MÜL-
LER et al. 2006). In Ostösterreich gehören heute falsche
Pflegemaßnahmen in Naturschutzgebieten, wie z.B. die
Radikalmahd pannonischer Streuwiesen zur falschen
Zeit und die Intensivbeweidung von Felssteppen, panno-
nischen Saumflächen und Sukzessionsstadien in Tro-
ckenlebensräumen, zu den Hauptursachen für die Dezi-
mierung der Reste der Bienenfauna, die die agrarischen
Veränderungen im letzten Drittel des vorigen Jahrhun-
derts dort überlebt haben (K. M.).

Pollen ist die für das Wachstum der Entwicklungssta-
dien notwendige Protein-Nahrung. Die Protein-Gehalte
von Pollen verschiedener Pflanzen betragen zwischen
2,5 und 60%, die Gehalte der von Bienen besammelten
Pflanzenarten bewegen sich zwischen mindestens 15 und
60% (ROULSTON et al. 2000). Die Endgröße einer Bie-
nenlarve und damit auch die Größe der daraus ge-
schlüpften Biene steigen bei Lasioglossum zephyrum line-
ar mit dem Protein-Gehalt des gefressenen Pollens zwi-
schen 20 und 37% um etwa 25%, darüber hinaus wer-
den adverse Einflüsse beobachtbar (ROULSTON & CANE
2002). Unterschiedlicher Protein-Gehalt des Pollens
verschiedener Pflanzenarten scheint von sammelnden
polylektischen Bienen jedoch nicht wahrgenommen zu
werden. Bei der Entscheidung des Weibchens über die
zukünftige Größe eines Nachkommens durch Zuteilung
einer bestimmten Pollenmenge kann deshalb der Pro-
tein-Gehalt des Pollens nicht mitberücksichtigt werden
und kann daher die zugedachte Größe verzerren (ROULS-
TON & CANE 2002). MÜLLER et al. (2006) argumentie-
ren, dass der Protein-Gehalt verschiedener Pollen die
Gültigkeit des von ihnen mathematisch formulierten
Zusammenhangs zwischen Pollenbedarf und Bienenge-
wicht nur unwesentlich beeinflusst. Experimentell wur-
de mehrfach nachgewiesen, dass oligolektische Bienen-
larven auch auf anderen als den arteigenen genützten
Pollen gut gedeihen, sodass anzunehmen ist, dass nicht
diätetische Anforderungen der Larven oder die Pollen-
qualität, sondern Fitness-fördernde Verhaltensspeziali-
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sierungen beim Pollensammeln die Entstehung der Oli-
golektie beeinflussten (WCISLO & CANE 1996).

Konkurrenz um Pollen;
Schwankungen im Pollenangebot

Bienen verteilen sich beim Pollensammeln nicht
gleichmäßig auf die in einem Gebiet vorkommenden en-
tomophilen Blütenpflanzen, sondern bevorzugen be-
stimmte Pflanzenarten auffällig und meiden andere weit-
gehend. Die bevorzugten Pflanzen dienen sowohl mehre-
ren oligo- als auch polylektischen Bienenarten als Pol-
lenwirte. Sie zeichnen sich durch Vielblütigkeit, eine
lange Blütezeit, große Mengen an leicht erntbarem Pol-
len und gut erreichbarem Nektar aus, blühen verlässlich
zur Hauptflugzeit der lokalen Bienenfauna, wachsen in
dichten, persistierenden Fluren und bieten daher eine
vorhersehbare Ressourcenfülle (WCISLO & CANE 1996).
Ein derartiges Angebot an Pollen und Nektar in der Nä-
he des Nestes reduziert für ein Bienenweibchen erheb-
lich die Suchkosten, steigert die Ernteeffizienz und hilft
damit, die Zahl der Nachkommen zu maximieren. Häu-
fig gibt es Pflanzen, die in den genannten Merkmalen
den bevorzugten Pflanzenarten sehr ähnlich, manchmal
sogar mit diesen nahe verwandt sind und trotzdem von
Bienen eher gemieden werden. Die Ursachen für dieses
Phänomen sind nicht bekannt (MICHENER 2000). Bie-
nenarten, die obligat oder fakultativ das gleiche Pollen-
angebot nutzen, bezeichnet man als Gilde.

In Nordamerika gelten Sonnenblumen (Helianthus)
als Beispiel für einen Pollenwirt für eine größere Bienen-
gilde (WCISLO & CANE 1996, MICHENER 2000). In den
Agrarlandschaften Mitteleuropas gehören einige Rude-
ralpflanzen, wie z.B. bestimmte Sisymbrium-Arten, Meli-
lotus und Carduus acanthoides zu den von Bienen bevor-
zugten Arten. In einer neu entstandenen Flur einer die-
ser Pflanzen wird die Zahl der Pollen-sammelnden Bie-
nen-Individuen von Jahr zu Jahr rasch bis zu einer Dich-
te ansteigen, bei der nicht mehr genügend Pollen vor-
handen ist, um allen eine effiziente Ernte zu ermögli-
chen. Konkurrenz um die Ressourcen bestimmt nun die
weitere Entwicklung. Die schnelleren, geschickteren,
anatomisch und im Verhalten besser auf die Ausbeutung
der spezifischen Ressource eingestellten Arten bzw. Indi-
viduen haben jetzt einen Vorteil, werden einen größeren
Anteil an Pollen lukrieren als die Generalisten und sich
deshalb besser vermehren. Das Verhältnis zwischen Spe-
zialisten und Generalisten wird sich also zu Gunsten der
ersten Gruppe verändern. Unter den Spezialisten wird
die Konkurrenz zu einer räumlichen, tages- und jahres-
zeitlichen Vernischung führen. Die Generalisten werden
teilweise auf andere Pollenquellen ausweichen.

Leider gibt es nur wenige Untersuchungen zum
Thema „Konkurrenz um Futterressourcen“ zwischen

Bienen, durch die dieses Szenario bestätigt wird
(MINCKLEY et al. 1994). Meist steht die Konkurrenz zwi-
schen Wild- und Honigbienen oder die Konkurrenz zwi-
schen Hummelarten im Vordergrund des Forschungsin-
teresses (siehe WESTRICH 1989). Deshalb sei hier auf ei-
gene anekdotische Beobachtungen über die qualitative
und quantitative Zusammensetzung der Sisymbrium-Gil-
de auf zwei verschieden alten Brachen im pannonischen
Ostösterreich, die überwiegend mit Sisymbrium bestan-
den waren, zurückgegriffen. Die beiden Brachen lagen
etwa 20 km voneinander entfernt und wurden zur glei-
chen Jahreszeit, etwa in der Mitte der Blühzeit von Si-
symbrium, besucht:

Beispiel 1: Auf der seit 2 Jahren bestehenden Brache
waren 80% der Individuen der Sisymbrium-Gilde Gene-
ralisten (Andrena pilipes, A. chrysopyga u. a.), 20% Spe-
zialisten (Andrena truncatilabris, Osmia brevicornis). Die
Sättigungsdichte von Bienen an Sisymbrium war nicht
einmal zu 10% erreicht.

Beispiel 2: Auf einer seit 5 Jahren bestehenden Bra-
che waren 25% der Individuen Generalisten (A. pilipes,
A. chrysopyga, A. combinata u a.), 75% dagegen Spezia-
listen (Andrena nobilis, A. truncatilabris, A. oralis, A. ni-
veata, Lasioglossum trichopygum, Osmia brevicornis). Der
Gesamtbestand von Bienen an Sisymbrium bewegte sich
nahe der Sättigungsdichte. Unter den Spezialisten stell-
te die größte Art, A. nobilis 50% der Individuen, die
zweitgrößte, A. truncatilabris, 30%. Die A. nobilis-Weib-
chen waren ziemlich frisch geschlüpft, eine größere Zahl
von Männchen patrouillierte noch über dem Teil des Si-
symbrium-Bestandes, in dem die Weibchen sammelten.
A. truncatilabris war teilweise etwas abgeflogen, nur
mehr ein Männchen patrouillierte. Die wenigen A. ora-
lis-Weibchen waren bereits stark abgeflogen, von A. ni-
veata, L. trichopygum und O. brevicornis wurde nur mehr
je 1 Exemplar gefunden. Die Spezialisten schlüpften al-
so jahreszeitlich in der Reihenfolge zunehmender Grö-
ße, was natürlich Zufall sein könnte. A. nobilis besetzte
den dichtesten und breitesten Teil der Sisymbrium-Flur,
A. truncatilabris Bereiche, in denen sich der Sisymbrium-
Bestand verschmälerte, die anderen und die Generalis-
ten wurden in den Randzonen gefunden. Diese Befunde
widersprechen zumindest der vorher aufgestellten The-
se nicht, dass in einer Konkurrenzsituation Spezialisten
sich besser durchsetzen als Generalisten und dass Spe-
zialisten dazu tendieren, einander räumlich und jahres-
zeitlich auszuweichen.

Als Pollenwirte oligolektischer Bienen dienen auch
Pflanzen mit anderer Wuchsform, Blütendichte und
Ökologie als die genannten Ruderalarten, wie z.B.
Campanula spp., Allium, Linum etc. Solche Arten zeigen
in gemäßigten Klimazonen oft vom Witterungsverlauf
abhängig starke jährliche Schwankungen in der Blüten-

664



bildung, sodass in manchen Jahren mit vermindertem
Blütenangebot starke intra- und interspezifische Kon-
kurrenz unter den Pollengästen entstehen wird. Dem-
entsprechend findet man auch unter den Sammelgilden
solcher Pflanzengruppen jahreszeitliche und räumliche
Differenzierungen zwischen den Bienenarten.

In seltenen Fällen blüht eine als Pollenwirt fungie-
rende Pflanze in einem Jahr lokal gar nicht. Dies zieht
den völligen Zusammenbruch der betroffenen Teilpopu-
lation eines obligaten Oligolegen nach sich, wobei es
vermutlich zur Abwanderung der verpaarten Weibchen
kommt. In dem bereits angeführten Fall des Zusammen-
bruchs einer niederösterreichischen Teilpopulation von
Osmia mocsaryi nach dem völligen Ausbleiben der Blü-
te ihrer Wirtspflanze Linum flavum vor Ort wurde erst 10
Jahre später ein Wiederauftreten festgestellt (MAZZUC-
CO & ORTEL 2001), nach 17 Jahren war die Population
noch nicht einmal auf die Hälfte der vor dem Zusam-
menbruch vorhandenen Individuenzahl angewachsen
(K. M.).

Für das optimale Funktionieren der mutualistischen
Beziehung zwischen Bienen und ihren Wirtspflanzen
sollte die Phänologie der Partner synchronisiert sein.
Die Synchronisation zwischen dem Beginn der Wirts-
blüte und dem Erscheinen einer oligolektischen Biene
ist in den gemäßigten Klimazonen jedoch häufig unge-
nau. Manchmal erscheinen oligolektische Bienenweib-
chen früher als die Blüten ihrer Wirtspflanzen (siehe
auch WCISLO & CANE 1996), in manchen Jahren erst
umWochen später. Als Beispiel aus Ostösterreich sei für
den ersten Fall das um etwa 10 Tage verfrühte Auftreten
der Andrena mocsaryi-Weibchen gegenüber der Haupt-
blütezeit ihres ausschließlichen Pollenwirts Ornithoga-
lum im Jahr 2000 angeführt. Für den zweiten Fall sei der
um 14 Tage verspätete Flugbeginn der Colletes graeffei-
Weibchen im Vergleich zur Blüte von Allium flavum, ih-
rer einzigen Pollenquelle, im Jahr 2005 genannt. In bei-
den Fällen wird die Nutzung des Pollenangebots durch
den Oligolegen und damit wahrscheinlich dessen Fit-
ness zeitlich eingeschränkt, im zweiten Fall vermutlich
stärker. Trotz dieses Selektionsdrucks scheint eine besse-
re Synchronisation schwer erreichbar zu sein, wie belie-
big vermehrbare Beispiele in der Art der angeführten
zeigen. Unklar ist, wodurch Bienenweibchen erkennen,
wann sie abwandern müssen, weil keine Blüten zu er-
warten sind wie im Beispiel der Gelbleinbiene und
wann sie das Aufblühen ihres Pollenwirts abwarten
können.

In bestimmten ökologischen Situationen hat die
Evolution statt zu verbesserter Synchronisation zwi-
schen der Phänologie von Wirtsblüte und Flugzeit zu
obligater Abwanderung und zum aktiven Aufsuchen
von Lebensräumen mit geeignetem Blütenangebot ge-

führt. In den Wüstengebieten im Südwesten Nordame-
rikas wird das Blühen der lokalen Flora durch Regenfäl-
le ausgelöst, die unregelmäßig und unvorhersehbar und
an verschiedenen Stellen zu verschiedenen Zeiten fal-
len. ROZEN & BUCHMANN (1990) untersuchten eine aus
über eineinhalb Millionen Nestern bestehende Aggre-
gation der nordamerikanischen großen Wüstenbiene
Centris caesalpiniae (Fam. Anthophoridae) und fanden,
dass die frisch geschlüpften Weibchen alle nach der
Verpaarung aus dem Nistgebiet verschwanden und auch
in 1,5 km Umkreis nicht mehr gefunden werden konn-
ten. Sie stellten weiters fest, dass das Schlüpfen der Art
und die Blütezeit des Hauptpollenwirts, des Kreosotbu-
sches (Larrea tridentata), nicht synchronisiert waren,
weil dieser schon verblüht war, während die Bienen erst
zur Hälfte an der Erdoberfläche erschienen waren. Das
Verlegen der Nistplätze nach einer Saison oder wenigen
Brutzyklen, das man auch bei einigen anderen großen
amerikanischen Wüstenbienen finde, sei vermutlich ei-
ne Strategie gegen den Brutparasitismus (ROZEN &
BUCHMANN 1990). Ein bei Bienen wahrscheinlich weit
verbreitetes fakultatives Verhalten, bei Mangel an art-
eigenen Wirtsblüten das Geburtsgebiet zu verlassen, ist
im Falle dieser großen Wüstenbienen zu einer obligaten
Lebensstrategie geworden Die Größe der Bienen macht
sie für den Flug über weitere Strecken geeignet. Neben
der Distanzierung von Brutparasiten ist mit der Abwan-
derung auch ein verstärkter Genaustausch über das Ver-
breitungsgebiet der Art hinweg verbunden.

Umgekehrt kann die Evolution einer verbesserten
Synchronisation zwischen Blüten- und Bienenphänolo-
gie in einem solchen Lebensraum zu verstärkter geneti-
scher Isolation und genetischer Differenzierung von
Teilpopulationen führen. Bei der kleinen oligolekti-
schen und kommunal nistenden Wüstenbiene Macrote-
ra portalis wurden Regenfälle als Auslöser für das
Schlüpfen nachgewiesen (DANFORTH 1999). Die geneti-
sche Differenzierung zwischen Teilpopulationen der Art
war tatsächlich außergewöhnlich hoch (DANFORTH et
al. 2003). Es wurde vermutet, dass allochrone Isolation
von Teilpopulation in diesen Gebieten auch bei der
Artbildung eine Rolle spielen und mitverantwortlich
für die hohe Artenzahl an Bienen in den Wüstengebie-
ten des amerikanischen Südwestens sein könnte (DAN-
FORTH 1999).

Auch der tageszeitliche Verlauf des Pollenangebots
kann Anlass zu Nischenbildungen beim Pollensammeln
geben. Bei den meisten entomophilen Blütenpflanzen der
gemäßigten Klimabereiche ist das Pollenangebot mor-
gens am höchsten. Bereits die ersten an den Blüten sam-
melnden Bienen können den vorhandenen Pollen um
ein Drittel reduzieren (WCISLO & CANE 1996). Im Ver-
lauf des Tages wird der Pollenstand durch veschiedene
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Konsumenten, in erster Linie Bienen, aber auch andere
Hymenopteren wie Blattwespen, Käfer etc. weiter verrin-
gert. Da viele Bienen mittags ihre Pollensammelaktivität
vermutlich aus thermophysiologischen Gründen einstel-
len, schließen sich auch manche Blüten bereits um diese
Zeit wieder (Löwenzahn, Wegwarte etc.). Als erste Biene
an der Wirtsblüte zu sein, wäre also ein Vorteil. Anderer-
seits bevorzugen Hummeln zum Pollensammeln die Mit-
tagszeit, wahrscheinlich weil dann Pollen trockener und
leichter zu handhaben sind (PEAT &GOULD 2005). In der
Praxis ist die Sammelaktivität bei den meisten Bienenar-
ten in Mitteleuropa im Mai/Juni zwischen 9 und 12 Uhr
am höchsten. Die Arten unterscheiden sich zu dieser Jah-
reszeit eher in der Zeit der Beendigung der Aktivität als
an den Beginnzeiten, wobei auch dies wieder thermophy-
siologisch bedingt sein wird. Anders mag die Situation im
zeitigen Frühling, März/April, sein. Bessere Thermoregu-
lierer wie Anthophora plumipes, Hummeln und Osmia cor-
nuta können zu dieser Jahreszeit früher am Tag aktiv wer-
den und die Aktivität später beenden als andere, schlech-
ter regulierende Arten. Das große Blütenangebot und die
breite Polylektie vieler Frühjahrsarten bewirken jedoch,
dass Konkurrenz um Pollen nur in Sonderfällen Bedeu-
tung erlangt.

Einen interessanten Fall von tageszeitlicher Diffe-
renzierung beim Pollensammeln boten drei auf einer
südostgriechischen Insel vorkommende kleine polylek-
tische Blattschneiderbienen aus der Eutricharea/Neoeu-
tricharea-Gruppe: Zur Flugzeit der ersten Generation
standen in manchen Gebieten des gemeinsamen Vor-
kommens nur zwei ergiebige Pollenquellen zur Verfü-
gung: Thymus capitatus und Ononis hispanica (= O. na-
trix), wobei sich Hauhechel (Ononis) größerer Beliebt-
heit, auch bei anderen Bienen, erfreute. Megachile semi-
circularis und M. dimidiativentris, die beiden geringfügig
kleineren Arten, sammelten an den Blüten beider
Pflanzen, eine nahe mit M. pilipes verwandte, noch un-
beschriebene Art jedoch nur auf Ononis. In auffälligem
Kontrast zu den beiden ersten Megachile-Arten und an-
deren polylektischen Bienen erschien die M. pilipes-
Verwandte in großer Zahl bereits um neun Uhr, einer
für das Mediterran ungewöhnlichen Pollensammelzeit,
an den Blüten der Hauhechel, während die anderen bei-
den Arten ebenso zahlreich, aber erst eine Stunde spä-
ter daran zu sammeln begannen, zu einer Zeit, alsM. pi-
lidens aff.-Weibchen bereits die ersten Pollenladungen
in die Nester geflogen hatten. Die Zahl der Bienenindi-
viduen an Hauhechel war wahrscheinlich in der Nähe
der Sättigungsdichte, auch weil einige große Bienen
(Nomia unidentata, Andrena variabilis etc.) daran sam-
melten (K. M.).

Vornehmlich in den Wüstengebieten im Südwesten
der USA und in den Neotropen gibt es eine Reihe von

Dämmerungs- und nachtaktiven Bienen, die Blüten
nutzen, die nächtens ihre Ressourcen, wohl in erster Li-
nie für Nachtschmetterlinge, anbieten. (WCISLO & CA-
NE 1996). Eher als das Ausweichen vor Pollenkonkur-
renz gelten bei den Wüstenarten thermophysiologische
Gründe (HEINRICH 1993), bei den tropischen Arten das
Ausweichen vor Nestparasiten (WCISLO et al. 2004) als
ultimate Ursachen für die Evolution dieses Verhaltens.
Andere Bienen sammeln Pollen in einem zweigipfeligen
Aktivitätsrhythmus im Einklang mit dem Ressourcen-
angebot ihres Pollenwirtes (STONE et al. 1999). Uns
scheint, dass in den tageszeitlichen Beziehungen zwi-
schen Bienen und Blüten in erster Linie thermophysio-
logische Beschränkungen das Aktivitätsmuster der Bie-
nen bestimmen und sich aus populationsgenetischen
Gründen die rascher evoluierbaren Pflanzen leichter an
die Aktivität von Bienen anpassen können als die lang-
sam evoluierenden Bienen an ein zeitlich festgelegtes
Ressourcenangebot von Pflanzen.

Evolutionsbiologische Aspekte des
Ressourcensammelns

Alle nicht-parasitischen Bienenarten lassen sich hin-
sichtlich der Wahl ihres Larvenproviants auf einer Skala
anordnen, die von eng oligolektisch bis breit polylektisch
reicht. In dem Maß, wie der Einfluss angeborener Auslö-
ser für die Pollenwahl von eng oligolektisch bis breit po-
lylektisch abnimmt, nimmt die Bedeutung erlernter Sig-
nale und Erfahrungen zu. Angeborene Farbpräferenzen
lassen sich zwar selbst bei breiten Polylegen wie den
Hummeln noch experimentell nachweisen (RAINE et al.
2006), spielen aber nur mehr für die ersten Blütenkontak-
te eine Rolle und werden schnell durch assoziatives Ler-
nen und Erfahrung in den Hintergrund gedrängt. Bei
Hummeln wurden sowohl hinsichtlich der angeborenen
Farbpräferenz als auch der Lernfähigkeit individuelle, Po-
pulations- und Artunterschiede festgestellt, was der Mi-
kroevolution die Möglichkeit zur Selektion von regiona-
len Anpassungen gibt (RAINE et al. 2006).

Obligat oligolektische Bienen hingegen erkennen
das arteigene Pollenfutter ausschließlich über angebore-
ne optische und olfaktorische Signale, z.B. bestimmte
Geruchsstoffe im Pollenkitt. DOBSON & BERGSTRÖM
(2000) ermittelten das Protoanemonin im Pollenkitt
von Hahnenfuß als Auslöser für das Erkennen der
Wirtspflanze bei naïven Chelostoma florisomne-Weib-
chen, DÖTTERL et al. (2005) fanden 1,4-methoxy-ben-
zol aus Weidenblüten in gleicher Funktion für Andrena
vaga. Lernen spielt auch bei obligaten Oligolegen eine
wichtige Rolle: Die Funktion der genannten Duftstoffe
für das Erkennen des artspezifischen Pollens wurde rasch
abgelöst durch die assoziativ erlernten und auf weitere
Distanz wirksamen Gerüche der ganzen Pflanze (DOB-
SON & BERGSTRÖM 2000, DÖTTERL et al. 2005), die
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schließlich neben optischen Signalen allein die Bienen
zum richtigen Pollenwirt leiteten. Andere als die artspe-
zifisch verwendeten Pollen können bei obligaten Oligo-
legen noch nicht als potentielles Aufzuchtfutter er-
kannt werden, bei fakultativen Oligolegen ist diese
Ausweitung der Lernfähigkeit bereits möglich, aber nur
dann, wenn kein artspezifischer Pollen vorhanden ist.

Nach dem Erkennen der „richtigen“ Pollen bei oli-
golektischen Bienen oder dem Erlernen „günstiger“ Pol-
len bei polylektischen Arten sind es die vermutlich aus
verschiedenen ancestralen Verhaltensweisen zusam-
mengesetzten Sammeltechniken, die je nach der Breite
des gesammelten Pollenspektrums mehr oder weniger
plastisch, d. h. mehr oder weniger durch Lernen modifi-
zierbar sein können. Wiederum wird sich auf der Skala
von obligat oligolektisch bis breit polylektisch das Ver-
hältnis von angeborener Verknüpfung zu erlernter Kom-
bination von Verhaltenselementen in Richtung Lernen
verändern. Morphologische Gegebenheiten („Anpas-
sungen“) können die Nutzung des Pollens bestimmter
Pflanzen erleichtern oder erschweren.

Lange wurde unter Melittologen diskutiert, ob Oli-
golektie oder Polylektie unter den Bienen als ancestral
zu betrachten sei (siehe WCISLO & CANE 1996). Die all-
gemeine evolutionsbiologische Vorstellung, dass der
Weg der Evolution vom Generalisten zum Spezialisten
führt, schien für Polylektie als plesiomorphe Kondition
und Oligolektie als den abgeleiteten Zustand zu spre-
chen, doch fiel schon früh auf, dass viele basale Zweige
von Bienen-Kladen überwiegend aus Oligolegen zusam-
mengesetzt waren (MICHENER 2000). Die unter Einbe-
ziehung morphologischer und molekularbiologischer
Kriterien durchgeführten Untersuchungen von DAN-
FORTH et al. (2006) über die Bienen-Phylogenese erga-
ben, dass die überwiegend oligolektischen Melittidae an
der Basis der Bienen-Evolution stehen und liefern daher
ein sehr starkes Argument für die Ansicht, dass Oligo-
lektie der ancestrale Zustand sei.

Der Übergang von Oligolektie zu Polylektie, d. h.
die Bewegung auf unserer Skala zwischen obligater Oli-
golektie und breiter Polylektie von links nach rechts,
scheint unter der Voraussetzung, dass nicht extreme
morphologische und Verhaltensspezialisierungen diesen
Weg erschweren, evolutionsbiologisch relativ leicht
möglich zu sein und hat sich im Verlauf der Phylogene-
se öfters ereignet. MÜLLER (1996a) untersuchte das Pol-
lensammelverhalten der Anthidiini Europas, Nordafri-
kas und Kleinasiens und setzte es zu deren Phylogenese
in Beziehung. Er stellte fest, dass es mindestens vier
Übergänge von Oligo- zu Polylektie gegeben haben
musste.

Auch der umgekehrte Weg von der Polylektie zur
Oligolektie wurde in der Phylogenese der Bienen mehr-
fach beschritten (MINCKLEY et al. 2000, MICHENER

2000, SIPES & TEPEDINO 2005), die Evolution zur Poly-
lektie ist also reversibel. Beide Übergänge erfordern ei-
ne Veränderung im Verhältnis der Bedeutung von ange-
borenen zu erlernten Signalen bei der Erkennung von
Futterpollen.

Die dritte Möglichkeit einer evolutiven Verände-
rung des Sammelverhaltens ist der Übergang von einer
Gruppe (Gattung, Familie) von Pollenwirten zu einer
anderen, also ein Wechsel der Futterpflanzen innerhalb
der Oligolektie. Diese evolutive Veränderung scheint
im Verlauf der Phylogenese jedenfalls nicht häufiger
vorgekommen zu sein als die zwischen verschieden brei-
ten Sammelvalenzen (siehe MINCKLEY et al. 2000, MÜL-
LER 2006a).

Im Vergleich zur Gesamtzahl der Artbildungen wäh-
rend der Phylogenese der Bienen spielt Artbildung
durch einen Wechsel des Pollenwirts selbst in Gattun-
gen mit hohem Anteil an Oligolegen, die auf Pflanzen
verschiedener Familien spezialisiert sind, eine geringe
Rolle: In einer Gruppe von 25 Arten der amerikani-
schen Gattung Diadasia (Fam. Apidae) scheint im Ver-
lauf der Evolution ein Wechsel des Pollenwirts nur vier-
mal vorgekommen zu sein, die Mehrzahl der Speziatio-
nen hatte andere Ursachen (SIPES & TEPEDINO 2005).

Übergänge zu bestimmten Pflanzengruppen sind
häufiger zu beobachten als andere. Z.B. sind Wechsel
oligolektischer Bienen von diversen Pflanzengruppen
auf Asteraceen im Verlauf der Phylogenese mehrfach
feststellbar (Dasypoda – MICHEZ et al. 2004, Eucera –
RISCH 1999, Megachile – MÜLLER & BANSAC 2004 etc.).
Asteraceen sind eine phylogenetisch relativ junge, ubi-
quitär vorkommende Pflanzenfamilie mit starker Radia-
tion, in Köpfchen zusammengefassten Infloreszenzen
und meist leicht erreichbarem Pollen.

Als Weg zu einem derartigen Übergang scheint
eklektische Oligolektie, wie bereits festgestellt, eine
günstige Voraussetzung zu bieten, da hier kein angebo-
renes, sondern ein während der Entwicklung erworbe-
nes Erkennungsschema für die Futterpollen vorliegt.
Geschlechterfindung durch Suchflüge der Männchen
an den Wirtspflanzen und eine wollige Ventralbehaa-
rung, damit ein hoher Anteil an passiv aufgenommenen
Pollen sind weitere Voraussetzungen, die eine Artbil-
dung durch Wechsel der Pollenwirte erleichtern.

Eine Änderung im Pollensammelverhalten kann in
evolutionsbiologisch kurzer Zeit erfolgen: Die 21 Larrea
tridentata-Spezialisten der amerikanischen Wüsten hat-
ten weniger als 30.000 Jahre, nämlich die Zeitspanne,
seit der Larrea von dort bekannt ist, Zeit, sich von Oli-
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golegen anderer Pollenwirte bzw. von Polylegen zu Lar-
rea-Oligolegen zu entwickeln. Keine der Bienenarten
stammt von Ausgangsformen ab, die auf südamerikani-
schen Larrea-Arten oder auf anderen Zygophyllaceen
sammeln (WCISLO & CANE 1996, MINCKLEY et al.
2000).

Einige Bienengattungen sind außerordentlich kon-
servativ in ihrer obligat oligolektischen Blütenpräfe-
renz, z.B. Macropis, Systropha, Proteriades (MICHENER

2000). Eine Artbildung mit Wechsel des Pollenwirts hat
in diesen Gattungen im Verlauf der Phylogenese offen-
sichtlich nicht stattgefunden.

Bei der Bewertung der Bedeutung von morphologi-
schen und Verhaltensmerkmalen im Dienste des Res-
sourcensammelns muss so wie bei allen anderen Merk-
malen immer die Möglichkeit eines Verlustes der frühe-
ren Funktion durch eine Veränderung der Lebensum-
stände berücksichtigt werden. RAINE et al. (2006) un-
tersuchten z.B. die adaptive Bedeutung des berühmten
Schwänzeltanzes der Honigbiene, mittels dessen Sam-
melbienen im Stock ihren Kolleginnen Lage und Ent-
fernung einer reichen Ressourcenquelle anzeigen. Sie
unterdrückten experimentell in manchen Stöcken die
Möglichkeit zu tanzen und verglichen das Sammeler-
gebnis in diesen Stöcken mit dem von Stöcken, in de-
nen die Bienen tanzen konnten. In Europa konnte über-
raschenderweise kein Unterschied festgestellt werden.
Führte man das gleiche Experiment in tropischen Wäl-
dern durch, war das Ergebnis der Bienen, die den
Schwänzeltanz korrekt durchführen konnten, um mehr
als das Fünffache besser als das der am Tanz gehinderten.
Die Autoren nehmen an, dass der Schwänzeltanz ein
Relikt aus der Zeit sei, in der Vorfahren der Honigbiene
tropische Wälder bewohnten (RAINE et al. 2006).

Die Beziehung zwischen Pflanzen und ihren
Bienenbestäubern

Blütenökologie ist nicht Thema dieser Arbeit. Der
interessierte Leser sei auf ausgezeichnete Bücher (HESS
1983, BARTH 1991, WASER & OLLERTON 2006, siehe da-
zu auch WESTRICH 1989) und Übersichtsartikel (WES-
TERKAMP 1996) verwiesen. Hier sei nur auf ganz wenige
für das Verständnis der Bienenevolution wichtige As-
pekte eingegangen.

Bienen müssen daran interessiert sein, in möglichst
kurzer Zeit möglichst viele Ressourcen sammeln zu kön-
nen. Pflanzen sind daran interessiert, möglichst wenig
Pollen und Nektar für möglichst hohe Bestäubungseffi-
zienz zu bieten (WESTERKAMP 1996, MÜLLER 1996b).
Pflanzen können die Wahrscheinlichkeit einer Fremd-
bestäubung erhöhen, indem sie die Zahl der Bestäuber-
arten durch Erschwerung des Zugangs zur „Belohnung“
(Nektar, Pollen) verringern, ohne aber auf nur eine Art

angewiesen zu sein. Bienen sind besonders ideale Be-
stäuber, weil sie beim Ressourcensammeln rasch von
Blüte zu Blüte fliegen. Oligolektie und Blütenkonstanz
polylektischer Bienen sind Eigenschaften, die auch den
zu bestäubenden Pflanzen entgegenkommen. Vom
Standpunkt der Pflanze aus sollten Bienen nicht zu vie-
le Pollen in einer Blüte bekommen, weil sie dann weni-
ger Stationen auf ihrem Sammelkurs absolvieren müs-
sen, bis ihre Transportbehälter voll sind. Bienen sind im
Gegensatz dazu daran interessiert, möglichst wenige
Stationen anfliegen zu müssen, bis ihre Transportein-
richtungen gefüllt sind. Aus diesem Interessenskonflikt
zwischen Pflanze und Bestäuberbiene wird ein Abgleich
der Interessen in der Weise resultieren, dass die Pflanze
gerade genügend Pollen bietet, um den Bestäuber am
Abwandern zu einer günstigeren Pollenpflanze zu hin-
dern. Manchen Pflanzen gelingt es, ohne Verlust von
Ressourcen und zu deren Schaden Bienen anzuziehen,
indem sie sie mit Bienen-spezifischen Sexuallockstoffen
oder Ressourcen-versprechenden Lock-Arrangements
ködern (PAULUS & GACK 1990, AYASSE et al. 2001,
WONG & SCHIESTL 2002, SCHIESTL 2005). Manchen
Bienen gelingt es, auf von der Pflanze nicht vorgesehe-
nem Weg, also ohne Bestäubungsdienste zu leisten, zu
Ressourcen zu gelangen, die für eigentlich andere Arten
vorgesehen wären (siehe WESTRICH 1989). Aus diesen
teils gemeinsamen, teils entgegengesetzten Interessen
hat Selektion das Spektrum jener überwiegend mutua-
listischen Pflanzen-Bienen-Beziehungen geformt, dem
wir heute begegnen, wobei zu beachten ist, dass Pflan-
zen gewöhnlich schneller evoluieren können als Bie-
nen. Als „Interessen“ werden hier potentielle Fitnessge-
winne verstanden.

Eine echte Koevolution, also eine symmetrische
Spezialisierung zwischen einer Pflanzen- und einer Bie-
nenart (-gattung), findet man sehr selten, am ehesten
zwischen Öl-sammelnden Bienen und ihren Wirtspflan-
zen (BUCHMANN 1987, MICHENER 2000). In diesen Fäl-
len können auffallende morphologische Entsprechun-
gen („Anpassungen“) zwischen Sammeleinrichtungen
der Bienen und Blütenbau der Bienenwirte festgestellt
werden (VOGEL 1974, 1976, 1984, 1986). In den mutua-
listischen Beziehungen zwischen Pflanzen und ihren Be-
stäubern dominieren hingegen asymmetrische Speziali-
sierungen, d.h. Beziehungen zwischen einem Spezialis-
ten und einem Generalisten (VÁSQUEZ & AIZEN 2004).
Asymmetrische Spezialisierungen fördern die Langzeit-
koexistenz und erleichtern die Aufrechterhaltung der
Biodiversität (BASCOMPTE et al. 2006)
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3.2. Populationsstruktur, Mobilität,
Populationsdynamik und Paarungssysteme

3.2.1. Populationsstruktur

Nur selten sind Bienenarten über eine klimatisch
passende Landschaft kontinuierlich verteilt. Nicht ein-
mal 10% der in Niederösterreich nachgewiesenen rund
610 Bienenspezies besiedeln ihr Verbreitungsareal mehr
oder weniger gleichmäßig. Es handelt sich dabei durch-
wegs um Arten, die in ihren Ansprüchen an Mikrokli-
ma, Blütenangebot und Nistplatz wenig wählerisch sind.
Die große Mehrheit der im Land heimischen Bienen
kommt jedoch fleckenartig zerstreut in der Landschaft
vor, bildet also eine Metapopulationsstruktur aus. Die
Teilpopulationen können je nach Art und deren Grad
an Stenözie mehr oder weniger weit voneinander ent-
fernt und mehr oder weniger groß sein. Bei Bienen mit
dieser Verbreitungsstruktur handelt es sich um Arten
mit stenöken Habitatansprüchen. Der Anspruch, einen
Neststandort, der z.B. hohe Entwicklungstemperaturen
gewährleistet, ein ausreichend großes Blütenangebot ei-
ner bestimmten Pflanzenart und eventuell artspezifische
Nestbaumaterialien in einem geeigneten Mikroklima
und in einer Distanz zueinander, die sich nicht nachtei-
lig auf die Zahl der Nachkommen auswirkt, vorzufinden,
ist eben nur an bestimmten Stellen der Landschaft zu
erfüllen (siehe auch WESTRICH 1996). Unmittelbar ein-
sichtig ist dies bei Arten, die nur in Sand- oder Salzbö-
den nisten, deren Vorkommen an Löss gebunden ist
oder die selten vorkommende Pflanzen als Pollenwirte
nutzen, aber auch alle anderen fleckenartig verbreiteten
Arten haben eng definierte Habitatansprüche.

KLEMM (1996) und WESTRICH (1996) vermuten,
dass die Primärhabitate einer großen Zahl von Bienen-
arten West- und Zentraleuropas vor der Rodung und
Agrarisierung der Landschaft durch die Dynamik von
Flusssystemen geschaffen wurden. Es ist anzunehmen,
dass in einer solchen sich ständig verändernden Land-
schaft Metapopulationsstrukturen vorherrschten, eben-
so bei Bienen anderer damaliger Primärhabitate wie
Felssteppen, Sandlebensräumen und offenen Waldstel-
len (KLEMM 1996, WESTRICH 1996). WESTRICH (1996)
beschreibt natürliche Habitate der beiden Mauerbienen
Osmia dalmatica und O. andrenoides auf Felssteppen in
Südwesteuropa und stellt fest, dass jeweils nur 6-10
Weibchen jeder Biene pro Vorkommen und Jahr zu be-
obachten waren. Ähnliche Erfahrungen machten wir
mit der Blattschneiderbiene Megachile flabellipes, die
Felssteppen in Niederösterreich bewohnt, wenn genü-
gend große Bestände ihres Pollenwirts Centaurea stoebe
vorhanden sind. Dies ist nur an wenigen, 2-50 km von-
einander entfernten und durch für die Art unbesiedel-
bares Gelände getrennten Stellen der Fall. Die Vorkom-
men umfassten jeweils nicht mehr als 4-10 Weibchen.

Insgesamt sind jährlich kaum mehr als 50 Weibchen in
einem etwa 930 km² großen Gebiet vorhanden. Der Be-
stand ist seit mindestens 70 Jahren stabil. Zweifellos
sind Arten mit derartiger Metapopulationsstruktur in-
zuchtresistent und können auch keine single-locus-Ge-
schlechtsbestimmung besitzen. Mit den Vorstellungen
von der „minimal viable population size“ (SHAFFER
1981) sind solche Befunde nicht leicht in Einklang zu
bringen, zumal die haplodiploiden Bienen nur Dreivier-
tel der effektiven Populationsgröße aufweisen wie di-
ploide Arten und eine Metapopulationsstruktur die ef-
fektive Populationsgröße weiter verringert (WHITLOCK

& BARTON 1997). PACKER et al. (2005) untersuchten
die genetische Variation von oligolektischen im Ver-
gleich zu polylektischen Bienen in der Atacama-Wüste
in Chile und fanden eine deutliche Reduktion der gene-
tischen Vielfalt. Sie führten dies auf die stärkere Isolie-
rung der Spezialisten-Populationen voneinander, also
die stärkere Metapopulationsstruktur und die damit ver-
bundene geringere effektive Populationsgröße zurück.

Die meisten Bienen der Fauna Niederösterreichs
sind wahrscheinlich mit der Ausbreitung des Ackerbau-
es von Anatolien über das Ostmediterran und die pan-
nonischen Ebenen bis an die Grenze des Pannonikums,
manchmal auch etwas weiter, gelangt. Sie sind ausge-
sprochen trockenheitsliebend und unterscheiden sich
diesbezüglich von der Fauna im Westen Europas.

In diesen alten Ackerbaugebieten herrschte eine
unglaubliche Blütenfülle von Ruderalpflanzen. Man
kann dies heute noch in Anatolien, schon seltener im
Ostmediterran und in den pannonischen Ebenen, wo
man bereits die Wirkung von Herbiziden zu schätzen ge-
lernt hat, beobachten. Wenn sich in diesen Lebensräu-
men aus edaphischen oder geomorphologischen Grün-
den Teilpopulationen ausbildeten, dann waren sie sehr
groß.

In Ostösterreich hat die Agrarreform in den Siebzi-
gerjahren des letzten Jahrhunderts solche Flächen stark
reduziert und fragmentiert. Reste der einstigen Blüten-
pracht sind nur mehr in kleinräumig strukturierten
Weinbaugebieten, im Bereich von Schottergruben, sel-
tener auf Acker- oder Industriebrachen und auf Bahn-
dämmen zu finden. Manche Bienen der alten Agrar-
landschaft sind in der Lage, eine Metapopulationsstruk-
tur mit sehr kleinen Teilpopulationen zu bilden und auf
diese Weise insgesamt eine ausgeglichene Populations-
dynamik zu entwickeln. Die auf Ochsenzunge
(Anchusa) spezialisierte Sandbiene Andrena nasuta ist
dafür ein Beispiel. Andere Arten, wie die ebenfalls auf
Anchusa sammelnde Seidenbiene Colletes nasutus, kön-
nen dies offenbar nicht. Sie kommen heute nur mehr in
Bereichen vor, die wegen der großen räumlichen Aus-
dehnung blütenreicher Ruderalflächen eine große Po-
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pulation tragen können. Solche Gebiete gibt es in Nie-
derösterreich jedoch nur mehr zwei bis drei. Andere Ar-
ten, die nur in solchen Gebieten überlebt haben, sind z.
B. Colletes collaris, Melitturga clavicornis, M. praestans,
Andrena gallica, Tetralonia hungarica, Halictus patellatus
und Lasioglossum elegans, alles Arten, die noch vor 70
Jahren in Niederösterreich viel weiter verbreitet waren
als heute (siehe auch MAZZUCCO 2001). Die Gründe für
die unterschiedliche Fähigkeit, sich in fragmentierten
Lebensräumen zu behaupten, sind nicht bekannt. Sie
könnten im genetischen Bereich (sl-CSD!) oder aber in
Unterschieden im Mobilitätsverhalten liegen.

Zur Theorie der Metapopulationen sei der Leser auf
einschlägige Bücher (HANSKI & GILPIN 1997, HANSKI
1999) und Übersichtsarbeiten (WHITLOCK & BARTON
1997, PANNELL & CHARLESWORTH 2000) verwiesen.
Leider wird Haplodiploidie darin wenig berücksichtigt.

3.2.2. Mobilität

Bienenweibchen bewegen sich zum Pollensammeln
selten weiter als 250 m von ihrem Nest weg (WESTRICH

1989, 1996 und darin zit. Literatur). Auch das Heimfin-
devermögen bei Translokationsexperimenten sinkt ab
etwa dieser Distanz unter 50% (GATHMANN &
TSCHARNTKE 2002). Je weiter weg von ihrem Nest
Weibchen transferiert wurden, desto länger brauchten
sie, zurück zu finden. Größere Arten haben einen weite-
ren Aktionsradius als kleinere. Bienen und Hummeln
können ihre Sammelflüge auf mehrere km ausdehnen,
ebenso manche Euglossini und Xylocopa-Arten (WEST-
RICH 1989, GATHMANN & TSCHARNTKE 2002). Allge-
mein gilt für Bienen: Je näher Nest und Pollenquelle
beisammen liegen, desto günstiger ist dies aus den be-
reits in den vorangegangenen Abschnitten besproche-
nen Gründen für den Bruterfolg.

Wie funktioniert die Metapopulationsdynamik bzw.
wie kommen die Besiedlung neu entstandener und die
Wiederbesiedlung aufgegebener Lebensräume zustande?
Jeder neu entstandene, bienenfreundlich gestaltete Gar-
ten, auch wenn er weitab von gleichartigen Biotopen
gelegen ist, jede neue Ackerbrache mitten in bienen-
feindlichem Matrixgelände, jede neu entstandene Insel
im Meer viele km von der Küste entfernt (HAESELER
1988) wird im Lauf der Zeit von Bienen kolonisiert, wo-
bei die Reihenfolge des Erstauftretens einzelner Arten
kaum vorhersehbar ist und oftmals bemerkenswerte
Überraschungen an seltenen Arten birgt. Wo kommen
diese Tiere her?

Der kritische Zeitraum für eine allfällige aktive Ab-
wanderung eines Bienenweibchens aus dem Bereich des
mütterlichen Nestes liegt in der Zeit unmittelbar nach
dem Schlüpfen und nach der Verpaarung. Zu diesem
Zeitpunkt kann eine Abwanderung entweder mehr oder

weniger obligat oder reaktiv auf Grund temporär fehlen-
der Voraussetzungen für ein Verbleiben am Geburtsort,
z. B. wegen einer Änderung des Mikroklimas oder des
Ressourcenangebots, erfolgen.

Obligate Abwanderungen von nordamerikanischen
Wüstenbienen aus dem Nistgelände ihrer Mütter be-
schreiben ROZEN & BUCHMANN (1990). BISCHOFF (2003)
beobachtete ein Verschwinden von 50% der frisch ge-
schlüpften Weibchen von Andrena vaga aus den Nestag-
gregationen und vermutet obligate Auswanderung als ei-
ne Art Risikostreuungsstrategie im Hinblick auf mögliche
Überschwemmungen des Nistgeländes. Keines der von
ihr individuell markierten verschwundenen Weibchen
wurde in unmittelbar benachbarten Nistaggregationen
wiedergefunden, sodass die Auswanderung über weitere
Strecken erfolgt sein musste. Populationsgenetische Stu-
dien von Mohra et al., zitiert in BISCHOFF (2003), erga-
ben, dass die Andrena vaga-Aggregationen entlang des
Rheintales untereinander eine sehr geringe genetische
Differenzierung aufwiesen, was die These einer obligaten
Teilauswanderung und damit ständigen genetischen
Durchmischung der Gesamtpopulation stützt. Genfluss
über das europäische Verbreitungsgebiet hinweg wurde
von NEUMANN & SEIDELMANN (2006) auch für die gerin-
ge genetische Differenzierung bei Osmia rufa, festgestellt
durch Mikrosatellitenanalyse, verantwortlich gemacht.
Lediglich die Tiere Zyperns unterschieden sich deutlich
von den anderen 9 untersuchten Populationen.

Auf eine reaktive Abwanderung vom Geburtsort auf
Grund einer Verschlechterung der Habitatqualität kann
nur indirekt durch das Verschwinden einer Biene von
ihrem Nistplatz geschlossen werden. Eine Teilabwande-
rung von Bienenweibchen könnte auch durch starken
intra- oder interspezifischen Konkurrenzdruck veran-
lasst werden. Wahrscheinlich tritt ein solches Ereignis
häufig ein, jedoch sind die konkreten Auslöser für die
Entscheidung, abzuwandern oder am Schlüpfort zu ver-
bleiben, nicht bekannt. BEVERIDGE & SIMMONS (2006)
stellten, wiederum mit Hilfe von Mikrosatellitenanaly-
sen, eine geringe genetische Differenzierung zwischen
13 Populationen der australischen Wüstenbiene Amegil-
la dawsoni fest und vermuten, dass Blütenmangel durch
ausbleibende Regenfälle in manchen Gebieten die dor-
tige Population zum Auswandern veranlasst und damit
Panmixie zwischen den Populationen herbeiführt.

Übe die zurückgelegten Distanzen im Zuge solcher
Abwanderungen ist wenig bekannt. Aus der Besiede-
lungsgeschichte einiger neu entstandener nordfriesi-
scher Inseln durch Bienen (HAESELER 1988) muss ge-
schlossen werden, dass Entfernungen bis zu 20 km von
den meisten Bienenarten im Laufe der Zeit überwunden
werden können. Andererseits zeigen Feldbeobachtun-
gen recht deutlich, dass neu entstandene Habitate im
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Umkreis von starken Vorkommen einer Bienenart
(„central“ oder „core populations“ – siehe WESTRICH

1996) viel schneller gefunden werden als dort, wo sol-
che Vorkommen nicht vorhanden sind. Selbst poten-
tielle Habitate, die durch breite Flächen unbesiedelba-
ren Geländes von Zentralpopulationen getrennt sind,
werden u.U. aufgefunden: Eine kleine Ansammlung von
etwa 30 Inula hirta-Pflanzen auf einer Wiese mitten im
Wienerwald wurde von 2 Weibchen des auf pannoni-
schen Trockenrasen vorkommenden Inula-Oligolegen
Tetralonia fulvescens besammelt. Das nächste bekannte
Vorkommen dieser Art liegt 3,5 km entfernt und ist
durch zusammenhängendes Waldgebiet von der kleinen
Exklave getrennt (K. M.)

Andererseits werden für eine bestimmte Bienenart
geeignete Habitate lange nicht gefunden, wenn keine
größeren Vorkommen dieser Art in der Nähe sind: Die
auf Malven spezialisierte Langhornbiene Tetralonia ma-
croglossa bildet in einem größeren Gebiet an der Ost-
grenze Niederösterreichs an bestimmten Stellen teils
große Bestände. In dieser Gegend werden wie im zuletzt
gegebenen Beispiel sogar wenige Pflanzen der Strauch-
pappel Lavatera thuringiaca, die entlang einem Forstweg
mitten in einem großen Wald wachsen, über eine Dis-
tanz von 2 km von einem größeren Vorkommen hinweg
aufgefunden und ausgebeutet. Ein potentielles Habitat
mit ausreichendem Bestand an Lavatera thuringiaca in 50
km Entfernung wurde jedoch im Verlauf von 25 Jahren
nicht besiedelt (K. M.).

Gelegentlich beobachtet man deutliche Ausbrei-
tungen von Bienenarten. Eine Arealausweitung von
Bienenarten kann verschiedene Ursachen haben:

1. Ein Ausbreitungshindernis wurde überwunden.
Ein solches Ausbreitungshindernis könnte in einem Ge-
birgszug oder in klimatisch für die Biene ungeeigneten
Landschaften bestehen.

Zu dieser Kategorie gehört im Osten Österreichs
wahrscheinlich Andrena lagopus. Sie wurde 1975 im bur-
genländischen Seewinkel und 1991 erstmals an der Ost-
grenze Niederösterreichs festgestellt (GUSENLEITNER
1984, ZETTEL et al. 2002). Die Überwindung baumlo-
sen, trockenen Geländes vom Seewinkel über 20 km
nach Norden scheint nicht auf direktem Weg möglich
gewesen zu sein, da sie erst 16 Jahre später an der Ost-
grenze Niederösterreichs gefunden wurde. Von dort
breitete sie sich bis 2004 70 km entlang der Donau in
durchwegs mikroklimatisch geeignetem Gelände nach
Westen aus. Dies bedeutet eine pro Jahr zurückgelegte
Strecke von etwa 5 km, was etwa der maximalen Ab-
wanderungsdistanz von Bienenweibchen dieser Größe
vom Geburtsort weg entsprechen wird. Andrena lagopus
ist zwar wärmeliebend, meidet aber zu trockenes Mikro-

klima. Sie ist eine westeuropäische Art (GUSENLEITNER
& SCHWARZ 2002), die offenbar die für sie klimatisch
ungeeigneten Gebiete des Alpenvorlandes und der in-
neralpinen Täler erst umgehen musste, um nach Nie-
derösterreich zu gelangen.

2. Das Klima hat sich verändert. Die Änderung von
Klimawerten im letzten Jahrzehnt hat sich in Nieder-
österreich in erster Linie durch einen Rückzug feuchtig-
keitsliebender Arten aus den trockenen Bereichen des
Pannonikums (K. M.) und Zunahme der Teilpopulatio-
nen wärmeliebender Arten innerhalb ihres Verbrei-
tungsareals (z.B. Megachile pilicrus – ZETTEL et al. 2002)
manifestiert. Doch gibt es auch ein Beispiel für Neuauf-
treten und fortschreitende Besiedlung durch eine medi-
terrane Biene: Ceratina nigrolabiata wurde erstmals 1997
an der Ostgrenze Niederösterreichs festgestellt und be-
siedelt heute fast den ganzen pannonischen Bereich des
Landes (siehe auch ZETTEL et al. 2002). Vermutlich wird
die kleine Art manchmal übersehen, doch kann die
Ausbreitungsgeschwindigkeit nicht kleiner gewesen
sein als die von Andrena lagopus. Die Distanz vom Punkt
des Erstauftretens zum westlichsten derzeitigen Vorkom-
men würde eine Ausbreitungsgeschwindigkeit von 5,5
km pro Jahr nahe legen.

3. Eine Bienenart hat sich durch eine qualitative
Mutation verändert (siehe 3.1.1.) und kann nun neue
Klimabereiche besiedeln. Auf das möglicherweise hier-
her passende Beispiel der Ausbreitung von Megachile
lapponica (SCHMID-EGGER 1988) wurde bereits hinge-
wiesen.

Windverdriftung von Bienen kommt zweifellos häu-
fig vor. Besonders Männchen, die viel mehr Zeit für das
Fliegen aufwenden als Weibchen, sind davon betroffen.
Einige Beispiele vermutlicher Verdriftung 13 bzw. 7 km
über das Meer, haupsächlich Männchen betreffend, hat
HAESELER (1988) zusammengestellt. In Wien treten
nach Stürmen die Männchen von Andrena danuvia auf-
fällig an verschiedenen Stellen der Innenstadt auf, die
zwar Blüten bieten, aber zum Nisten nicht geeignet
sind. An der Nordküste der griechischen Insel Samos
trieben nach einem heftigen Fallwind von den dort steil
ansteigenden Bergen tausende von Bienen, in der
Mehrzahl Honigbienen, aber auch zahlreiche Wildbie-
nen wie z.B. Andrena limata, im Wasser einer Meeres-
bucht (K. M.).

Mit Windvertriftung oder Flucht vor Trockenheit
hat vielleicht auch das erratische Auftreten einzelner
südlicher Bienenarten weit jenseits ihrer Arealgrenze in
Ostösterreich zu tun. Beispiele dafür sind Nomia diversi-
pes, Andrena bisulcata (Pachinger mdl.) Andrena cordialis
(PACHINGER 2003), Lasioglossum mesosclerum (Hölzler
mdl.) etc. Gelegentlich gelingt es einer dieser Arten, ei-
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ne kleine Population aufzubauen (Nomia diversipes, An-
drena bisulcata), doch bricht diese nach wenigen Jahren
meist wieder zusammen. Diese Art von Auftreten unter-
scheidet sich von einer langsamen Ausbreitung da-
durch, dass Individuen einer Art plötzlich gleichzeitig
an weit auseinanderliegenden Stellen gefunden werden,
im nächsten Jahr die Art aber von den meisten dieser
Plätze wieder verschwunden ist.

Bienen sind keine Weitwanderer. Wegen der aus-
schließlichen Verwendung von Kohlehydraten für den
Flug sind sie nicht geeignet für Langstreckenflüge und
müssen, wenn sie über größere Distanzen fliegen, zwi-
schendurch Nektar trinken. Deshalb ist die Wahrschein-
lichkeit groß, dass beim Auftreten der vorher genannten
Arten mehr als 100 km weit vom kontinuierlich besie-
delten Areal entfert Windverdriftung im Spiel ist.

Die Besiedlung verschiedener großer Inseln der Erde
im Verlauf der Bienenevolution durch Verdriftung von
Bienen über das Meer wird von MICHENER (2000) disku-
tiert. Auch FULLER et al. (2005) halten eine Ausbrei-
tung der Gattung Braunsapis (Allodapini) 450 km über
das Meer von Afrika nach Madagskar für die wahr-
scheinlichste Erklärung der vorhandenen Daten. Sie
schlagen entweder Windverdriftung oder Flößen der
Larven in ihren Holznestern als Weg vor und meinen,
dass auf diese Weise sogar der Indische Ozean über Zwi-
schenaufenthalte auf heute versunkenen Inseln von
Bienen überwunden werden konnte.

3.2.3. Populationsdynamik

Solitäre Erdbodennister produzieren gewöhnlich im
Verlauf ihres Imaginallebens nicht mehr als 5-10 mit Ei-
ern belegte Brutzellen. Das ist eine Reproduktionsrate,
die der von Primaten gleicht (MINCKLEY & ROULSTON
2006). Stängelnister scheinen durchschnittlich etwas
mehr Nachwuchs zu haben, MÜLLER et al. (1997) geben
deshalb unter günstigen Bedingungen 10-30 Zellen für
alle solitären Bienen an. Eusoziale Arten können einige
Dutzend bis über hundert Nachkommen haben. Hoch
eusoziale Arten haben die höchsten Reproduktionsra-
ten.

Das Geschlechterverhältnis des Nachwuchses soli-
tärer Arten ist bei günstiger Ressourcenlage ausgegli-
chen. Megachile rotundata produziert unter schlechten
Bedingungen mehr männliche als weibliche Zellen (PE-
TERSON & ROITBERG 2006).

Eine ausgeglichene Populationsentwicklung kann
bei Erdbodennistern noch erreicht werden, wenn etwa
50% der Zellen parasitiert oder von Mikroben befallen
sind (BOHART et al. 1960).

Nur wenige eurytherme Bienenarten (z.B. Andrena
flavipes, A. ovatula) können in gemäßigten Klimazonen

zwei Generationen zu klimatisch verschiedenen Jahres-
zeiten ausbilden. Stenotherme Arten unterliegen ther-
mophysiologischen Beschränkungen nach oben und
nach unten und können nur dann bivoltin sein, wenn
beide Flugzeiten ein annähernd gleiches Temperatur-
spektum bieten. Bei Andrena fulvicornis und A. limata ist
dies der Fall. Die Sandbiene Andrena proxima bildet im
Pannonikum nur eine Frühjahrsgeneration aus, in den
kühleren Landesteilen tritt zusätzlich im Spätsommer
die Form A. alutacea auf, die entweder eine zweite Ge-
neration von A. proxima darstellt oder bereits eine eige-
ne Art ist. In einigen anderen Fällen ist der Status zwei-
er zu verschiedenen Jahreszeiten fliegender Formen
ebenfalls nicht endgültig geklärt (z.B. Andrena flavilab-
ris/decipiens). Zusätzliche Schwierigkeiten bereitet mög-
licher partieller Bivoltinismus: Die ersten „Generatio-
nen“ von Andrena bluethgeni und Andrena limata umfas-
sen um eine Zehnerpotenz weniger Individuen als die
zweiten, sodass die Frage zu stellen ist, ob es sich bei ih-
nen um partiellen Bivoltinismus oder um verschobene
Flugzeiten handelt. Bei Megachile apicalis, die in heißen
Klimazonen zwei Generationen produziert, wurde aller-
dings festgestellt, dass die Weibchen der ersten Genera-
tion ihre Brutzellen mit weniger Futter versorgen und
dafür mehr davon anlegen, während die Weibchen der
zweiten Generation umgekehrt handeln, sodass die
zweite Generation zahlreicher, dafür aber kleiner ist als
die erste, die erste umgekehrt größer, aber weniger zahl-
reich (KIM & THORP 2001). Die vielen offenen Fragen
im Zusammenhang mit dem Voltinismus sollten rasch
mittels molekularbiologischer Methoden gelöst werden.
Qualitative genetische Veränderungen, die zu unter-
schiedlichen Flugzeiten von Teilpopulationen führen,
könnten eine sympatrische, allochrone Speziation ein-
leiten, weil damit eine genetische Isolation verbunden
ist. Das Artenpaar Andrena rosae/eximiamag ein Beispiel
dafür sein. Wegen der starken Abhängigkeit der Flugfä-
higkeit der Bienen vom Mikroklima können jahreszeit-
liche Verschiebungen von Flugzeiten ein Bereich sein,
in dem Evolution nach VIA (2002) erlebbar wird.

3.2.4. Paarungssysteme

Die Methoden der Partnerfindung, die von Bienen-
männchen eingeschlagen werden, hängen davon ab, ob
die Weibchen monandrisch oder polyandrisch sind.
Sind die Weibchen monandrisch, d. h. paaren sie sich
nur einmal, werden die Männchen bei der Partnersuche
am erfolgreichsten sein, wenn sie beim Erscheinen eines
unverpaarten Weibchens als erstes zur Stelle sind. Die
sehr starke Konkurrenz unter den Männchen um die
Weibchen führt einerseits zu einer Selektion, die Prote-
randrie, d. h. das Ausschlüpfen der Männchen vor den
Weibchen, fördert, andererseits eine bemerkenswerte
Rastlosigkeit der Männchen auf Weibchensuche. Der
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Beobachter hat den Eindruck, dass Männchen zu den
Tageszeiten, zu denen Weibchen zu erwarten sind, un-
entwegt in hastigem Flug, nur manchmal unterbrochen
durch kurzes Nektarsaugen, die potentiellen Rendez-
vousplätze entlang patrouillieren und auf diese Weise
gewaltige Flugleistungen erbringen. Taucht ein unver-
paartes Weibchen auf, stürzen sich meist mehrere
Männchen darauf und kämpfen miteinander heftig um
den Besitz. Große Männchen sind bei solchen Kämpfen
immer die Gewinner. Bei manchen Bienenarten hat
sich ein Männchen-Dimorphismus herausgebildet, bei
dem kleine Männchen der Kompetition mit großen
Männchen ausweichen und eine völlig andere Paa-
rungsstrategie als die großen Männchen verfolgen, so-
dass sie zumindest gelegentlich die Chance auf Erfolg
haben (z.B. ROZEN & BUCHMANN 1990, siehe auch Kap.
3.1.2). In jedem Fall sorgt die starke Konkurrenz der
Männchen untereinander dafür, dass nur die fittesten
sich paaren können. Für die Bienengenetik bedeutet
das, dass die Selektion gegenüber schwach negativen
Mutationen bei den haploiden Männchen im Sinne ei-
ner „purifying selection“ entscheidend verstärkt und da-
mit eine mögliche Inzuchtdepression verhindert wird
(siehe Kap. 2.2).

Drei Varianten des Suchverhaltens von Männchen
proterandrischer Bienen kennt man (ALCOCK et al.
1978, EICKWORT & GINSBERG 1980):

1. Patrouillieren über der Nestaggregation. Diese
Taktik wird vom überwiegenden Teil der Männchen
von Arten ausgeführt, die in Aggregationen nisten.
Männchen lokalisieren schlüpfende Weibchen schon
olfaktorisch, wenn sie noch nicht an der Oberfläche er-
schienen sind und graben sich manchmal dem Weib-
chen entgegen, um die Paarung im Inneren des Nestes
zu vollziehen.

2. Patrouillieren an den Blüten der Pollenwirte bei
oligolektischen Bienen. Eine große Zahl von blühenden
Pflanzen wird in einer mehr oder weniger konstanten
Route immer wieder abgeflogen, wobei von Männchen
aufgebrachte Duftmarken eine Rolle spielen können
(AYASSE et al. 2001).

3. Bestimmte Rendezvousplätze werden von zahlrei-
chen Männchen umschwärmt. Diese Suchform wird
von polylektischen, nicht in Aggregationen nistenden
Arten gewählt.

Zwischen 1 und 2 gibt es Übegänge: Ein Teil der
Männchen kann über der Nestaggregation, ein anderer
Teil an den Vorzugspflanzen patrouillieren.

Sind die Weibchen polyandrisch, ist nicht das erste
Männchen, mit dem sich das Weibchen paart, im Vor-
teil, sondern das letzte, weil dessen Spermien als erste

zur Befruchtung von Eiern herangezogen werden, daher
sind diese Arten proterogyn. In Europa gehören die Ar-
ten der Gattungen Anthidium und Panurgus zu dieser
Gruppe (WESTRICH 1989). Die Männchen sind meist
größer als die Weibchen und verteidigen Reviere an be-
sonders ergiebigen Nektar- und Pollenquellen. Auch in
diesem Fall verstärkt der Stress, das Revier ständig ver-
teidigen zu müssen, die purifying selection.

Alle Bienenmännchen (mit Ausnahme der Honig-
biene) sind in der Lage, sich mehrmals hintereinander
zu paaren.

Bienenmännchen erkennen paarungsbereite Weib-
chen olfaktorisch hauptsächlich an einer artspezifischen
Pheromonmischung, mit der die abdominale Kutikula
imprägniert ist. Auch Pheromone anderer exokriner
Drüsen können dabei eine Rolle spielen (AYASSE et al.
2001). Nach der Paarung verliert sich die Attraktivität
des Weibchens für Männchen sehr schnell.

Die artspezifischen Sexpheromon-Mischungen der
Weibchen unterliegen einer gewissen geographischen
Variation (VEREECKEN et al. 2007). Die Komponenten
entstammen den gleichen Chemikalien-Klassen, aus de-
nen auch Blütendüfte zusammengesetzt sind, sodass In-
terferenzen von Blütendüften mit Sexpheromon-Mi-
schungen möglich wären. Ein Signal für potentielle
Partner sollte sich aber vom Hintergrund deutlich abhe-
ben (BOUGHMAN 2002). Es wäre daher nicht verwun-
derlich, wenn in verschiedene Richtung wirkende Se-
lektion zu einer geographischen Differenzierung der
Pheromonmischungen führte wie im Fall von Colletes
cunicularius (VEREECKEN et al. 2007). Überraschender-
weise bevorzugen Männchen dieser Seidenbiene aber
nicht die Weibchen der eigenen Population, sondern
die „fremden“ Weibchen. Die Pheromondifferenzierung
ist also nicht mit assortativem Verhalten der Männchen
verknüpft, das eine genetische Differenzierung der Po-
pulationen rasch verstärken würde. Eine sexuelle Selek-
tion als Motor für Artbildung ist daher in diesem Fall
nicht gegeben.

Morphologisch besonders auffallend ist die artspezi-
fisch sehr verschiedene Ausgestaltung der männlichen
Sternite, besonders der distalen (MICHENER 2000). Oft
bieten Unterschiede in der Bildung der letzten Sternite
die besten Erkennungsmerkmale bei nahe verwandten
Arten (siehe z.B. REBMANN 1968, RISCH 1997). Leider
ist über die Funktion dieser Strukturen wie überhaupt
über Detais des Paarungsverhaltens von Bienen kaum et-
was bekannt (sieheWCISLO & BUCHMANN 1995). Wahr-
scheinlich spielen sie eine Rolle bei der Erkennung des
richtigen Partners und unterliegen daher der sexuellen
Selektion. Sexuelle Selektion gehört zu den stärksten
Triebfedern der allopatrischen Artbildung (LANDE 1981,

673



PANHUIS et al. 2001) und könnte unter bestimmten Vo-
raussetzungen auch zu sympatrischer Artbildung führen
(van DOORN et al. 2004). In manchen Gruppen (z.B.
Nomia – WARNCKE 1976) ist auch der Bau der Beine ei-
ner sexuellen Selektion unterworfen.

4. Zusammenfassung

Als wichtigste Bestäuber der meisten Blütenpflanzen
spielen Bienen eine zentrale Rolle in vielen Ökosyste-
men der Erde. Sie gehören zu den 20% terrestrischer Or-
ganismen mit dem genetischen System der Haplodiploi-
die: Die Männchen sind haploid und entstehen aus un-
befruchteten Eiern, befruchtete Eier entwickeln sich zu
diploiden Weibchen. Da schädliche Mutationen über
die haploiden Männchen sofort eliminiert werden, wei-
sen Bienen eine geringe genetische Bürde und niedrige
Inzuchtdepression auf. Dies ermöglicht die Existenz sehr
kleiner Populationen und Kolonisierungen durch einzel-
ne verpaarte Weibchen. Positive Mutationen werden
deutlich schneller fixiert als bei Diplodiploiden und ge-
hen daher in den kleinen Populationen weniger leicht
durch Drift verloren. Rasche Selektion schädlicher Mu-
tationen und Allelverluste durch Drift infolge der gerin-
gen effektiven Populationsgrößen bewirken, dass die ge-
netische Vielfalt bei Bienen im Durchschnitt nur ein
Drittel der anderer Insektengruppen beträgt. Dies bedeu-
tet eine geringere genetische Anpassungsfähigkeit an
Umweltveränderungen. Dafür ist die Lernfähigkeit be-
sonders hoch und das Verhalten Kontext-bezogen meist
bemerkenswert veränderlich. Mögliche Auswirkungen
bestimmter Formen der Geschlechtsbestimmung bei
Bienen auf deren Populationsbiologie werden diskutiert.

Die meisten Bienen sind mikroklimatisch stenök.
Dies wird einerseits auf die Anforderungen der Flugphy-
siologie der Imagines, andererseits auf notwendige Be-
dingungen für die Larvalentwicklung zurückgeführt.
Während des Fluges weisen Bienen in den Flugmuskeln
Stoffwechselraten und Energieflüsse auf, die zu den
höchsten im Tierreich überhaupt beobachtbaren gehö-
ren. Diese Leistung kann nur unter bestimmten thermi-
schen Bedingungen stattfinden, da die Funktion der be-
teiligten Enzyme temperaturabhängig ist. Thermoregu-
latorische Möglichkeiten der Biene und Mikroklima des
Habitats müssen deshalb zueinander passen. Die Verän-
derung der Temperaturcharakteristik eines an der Flug-
muskelarbeit beteiligten Stoffwechselenzyms durch eine
Mutation könnte daher zu einer Veränderung des Habi-
tat-Anspruchs und damit zu einer allochronen sympatri-
schen oder synchronen parapatrischen Populationsdi-
vergenz führen. Die Larvalentwicklung findet bei Bie-
nen in Nestern an sorgsam ausgewählten Standorten
statt. Experimentelle Ergebnisse lassen vermuten, dass

die Nesttemperatur neben der Auswirkung auf die Ge-
samtentwicklung besonders die Lernfähigkeit und Ver-
haltensplastizität der Bienen beeinflusst.

Die ökologische und evolutorische Bedeutung des
Sozialverhaltens und des Brutparasitismus werden dis-
kutiert. Zwischen Eusozialität und intraspezifischem
Sozialparasitismus gibt es alle Übergänge. Die Königin-
nen agieren in beiden Fällen aus einer Position der phy-
sischen Überlegenheit, Kleptoparasiten unter den Bie-
nen sind hingegen den Nestinhabern meist unterlegen
(Ausnahme: Sphecodes). Sowohl Sozial- als auch Klep-
toparasitismus von Bienen entstehen vermutlich primär
meist über intraspezifischen Parasitismus, sekundär
durch Wirtswechsel. Bei der Entstehung von Kleptopa-
rasiten aus Nichtparasiten scheinen Präadaptionen und
Veränderungen in der Kombination vorhandener Ver-
haltenselemente eine Rolle zu spielen.

Oligolektie dürfte die ancestrale Form der Blüten-
präferenz sein. Übergänge von Oligolektie zu Polylektie
sind im Verlauf der Evolution mindestens ebenso häufig
vorgekommen wie die Aufspaltung eines Oligolegen in
zwei an verschiedenen Pflanzen sammelnde oligolekti-
sche Bienen. Der Übergang von Oligo- zu Polylektie er-
fordert eine Zurückstufung der Bedeutung angeborener
Pflanzenerkennungs-Signale zu Gunsten erlernter
Merkmale. Eklektische Oligolektie scheint eine Mög-
lichkeit für sym- oder parapatrische Artbildung durch
Futterpflanzenwechsel bei Oligolegen zu bieten. Insge-
samt aber ist die Zahl der Artbildungen, die auf einen
Wechsel der Futterpflanze zurückgeführt werden könn-
te, im Vergleich zu Artbildungen durch verschiedenes
Mikroklima auffallend gering und auf bestimmte Bie-
nengruppen beschränkt. Bei der Beurteilung von „An-
passungen“ der Bienen an die Blütenmorphologie von
Pflanzen ist immer zu bedenken, dass die meisten An-
giospermen ein höheres Adaptationspotential besitzen
als Bienen. Die Bedeutung allometrischer Variabilität
bei der Entstehung von „Anpassungen“ wird diskutiert.

Die Reproduktionsrate von Bienen ist mit der von
Primaten vergleichbar, lediglich die Generationenfolge
ist deutlich schneller. Insgesamt aber haben Bienen im
Vergleich zu Dipteren oder anderen holometabolen In-
sekten eine geringe Evolutionsrate.
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Im rein diploiden Fall hängt der Abfall von p0 ab. Im haplo-diploiden Fall stellt sich der Verlauf in der
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Abb. 2: Verhältnis der Populationsgrößen fortpflanzungsfähiger Weibchen zwischen einer sich
haplodiploid und einer sich rein diploid fortpflanzenden Population gleicher Ausgangsgröße. Bei großer
Ausgangshäufigkeit p0 des rezessiv letalen Allels bewirkt der ständige Verlust homozygoter -/- Weibchen
aus der diploiden einen deutlich höheren Fortpflanzungserfolg der haplodiploiden Population.



Einleitung

Es wird häufig übersehen, dass etwa 99% der globa-
len Lebewelt bereits ausgestorben ist. Organismengrup-
pen erscheinen, diversifizieren sich, existieren für eine
gewisse Zeit, bis schließlich ein gewisser Teil der Nach-
fahren der – bereits ausgestorbenen – Ahnen dieser Or-
ganismen wieder ausstirbt, und nicht selten trifft es den
größten Teil. Entsprechend sind Aussterbeprozesse ein
wesentlicher Faktor der organismischen Evolution, der
nachhaltig die biologische Vielfalt formt, aber häufig
von Neontologen, besonders von Entomologen, igno-
riert wird. Selbst eine oberflächliche Analyse der meis-
ten Insektengruppen zeigt nachdrücklich, dass ein sig-
nifikanter Teil der meisten Taxa heute bereits nicht
mehr existiert. Dieser historische Abschnitt der orga-
nismischen Vielfalt hat erheblichen Einfluss auf unsere
Interpretation genealogischer Beziehungen und unser
Verständnis biogeografischer Muster und der Evolution
biologischer Phänomene. Die paläontologische Dimen-
sion der organismischen Evolution ist daher essentieller
Teil evolutiver Erklärungen und zeigt die Bedeutung
historischer Prozesse für die gegenwärtige Biodiversität.
Dies betrifft besonders Aussterbeereignisse, auch wenn
diese manchmal nicht durch einen befriedigenden Fos-

silnachweis dokumentiert sind. Unabhängig von der
Zahl untersuchter Merkmale, sequenzierter Gene und
berücksichtigter rezenter Arten, unser Bild von Evolu-
tionsprozessen bleibt ohne einen paläontologischen
Rahmen unvollständig.

Als die wichtigsten Bestäuber von Blütenpflanzen
sind die Bienen (Apoidea: Anthophila) eine der ökolo-
gische bedeutsamsten Tiergruppen überhaupt und ver-
dienen damit zweifellos besondere Aufmerksamkeit.
Einblicke in ihre Evolution – ihr Ursprung und die sich
anschließende Diversifikation, die zu ihrer enormen
Diversität führenden Faktoren, ihre Biogeografie, sowie
die Bedeutung spezifischer Verhaltens- und anderer
biologischer Merkmale – sind von zentraler Bedeutung
für ein tieferes Verständnis der Rolle der Bienen in dem
komplexen Netzwerk der biologischen Vielfalt. Auch
wenn heute Bienen immerhin eine globale Artenzahl
von mindestens 20.000 erreichen (MICHENER 2000), ist
dies zweifellos nur ein Bruchteil der Arten, die seit ih-
rem ersten Auftreten vor etwa 125 Millionen Jahren
existiert haben. Der erdgeschichtliche Blick auf die
Bienen schließt die Frage nach dem Ursprung der Bie-
nen ein, was in moderner Terminologie gleichbedeu-
tend ist mit der Frage nach ihren nächsten Verwand-

Die Fossilgeschichte der Bienen und ihrer nächsten
Verwandten (Hymenoptera: Apoidea)

M. OH L & M . S . E N G E L

Abstract: Fossil history of the bees and their relatives. The bees (Apoidea: Anthophila) first diverged from the spheciform wasps
sometime in the later part of the Early Cretaceous, about 125 million years ago. The sister group of the bees is probably the Cra-
bronidae within the paraphyletic Sphecidae, which contains about 90% of the described spheciform diversity. The palaeoento-
mological data for sphecids are relatively poorly understood, but support the assumption of an early Cretaceous origin of the Apoi-
dea (bees + sphecids). Cladistic, paleobotanical, and paleclimatological evidence suggests that the bees and sphecids originated
in semi-arid regions of Gondwanaland and diversified from there. By the Late Cretaceous the major lineages had been establis-
hed and these persisted into the Early Tertiary, with seemingly little affect from the K-T mass extinction event. The bees appear
to have experienced more significant losses during the dramatic episode of global cooling marking the Eocene-Oligocene transi-
tion (one of the famed, “lesser“ mass extinction events). Indeed, at this time several lineages of eusocial bees became extinct,
leaving the four distinctive survivors of the corbiculate bees (i.e., honey bees, bumble bees, orchid bees, and stingless bees). In-
corporating these “missing“ tribes into phylogenetic studies supports the single origin hypothesis for eusocial and advanced euso-
cial behavior within this group of bees. During the Oligocene the bee and sphecid wasp fauna took on a relatively modern appea-
rance and as such can be thought of as the epoch in which the modern bee fauna was born. Bees from the Oligocene and youn-
ger deposits provide evidence of localized extinctions (e.g., losses of several genera from the West Indian islands), recent episo-
des of diversification (e.g., speciation events among the honey bees), and other smaller-scale, evolutionary phenomena.

Key words: Apoidea, Anthophila, Sphecidae, apoid wasps, fossils, geological history.
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ten. Es ist heute unzweifelhaft, dass dies die Grabwespen
(Apoidea: Sphecidae) oder eine ihrer Teilgruppen sind
(Abb. 1). Erst die paläontologische Betrachtung der
Stammesgeschichte der Bienen und ihrer Grabwespen-
Verwandten erlauben tiefere Einblicke in die histori-
schen Prozesse, die zur heutigen globalen Diversität,
aber auch zur Entstehung hochkomplexer Verhaltens-
strategien, wie beispielsweise der Evolution von Soziali-
tät bei Bienen, geführt haben. Bienen- und Grabwes-
penfossilien sind selten, aber ihre Zahl hat im Laufes des
letzten Jahrzehnts dramatisch zugenommen (ENGEL

2001a; OHL 2004). In der vorliegenden Arbeit wollen
wir zusammenfassen, was uns die bisher bekannten Fos-
silien von Bienen und Grabwespen über ihre wechsel-
hafte Geschichte zu erzählen haben.

Ursprünge: Eine Gondwana-Story

Woher kommen die Bienen? Die Bienen, oder An-
thophila, sind eine stark abgeleitete Gruppe der Überfa-
milie Apoidea, die wiederum eine abgeleitete Gruppe
der aculeaten Hymenopteren sind, der so genannten
Wehrstachelimmen. Die Aculeata (eine Teilgruppe der
Vespomorpha innerhalb der Apocrita, derjenigen Wes-
pen mit Einschnürung zwischen dem ersten und zweiten
Abdominalsegment, also mit Wespentaille) sind fossil
seit der frühesten Kreide bekannt. Auch wenn die be-
reits ausgestorbene, spät-jurassische Überfamilie Bethy-
lonymoidea (innerhalb der Paraculeata) wahrscheinlich
in die Stammgruppe der Aculeata gehört, sind eindeutig
den Aculeata angehörende Fossilien erst seit der Unter-
kreide bekannt. Aus dieser Zeit gibt es diverse Fossil-
nachweise basaler Aculeaten, insbesondere zahlreiche
morphologisch ursprüngliche Chrysidoidea und Vespoi-
dea, aber auch einige auffallend urtümliche Vertreter
der Angarosphecidae, die wahrscheinlich Stammgrup-
penvertreter der Apoidea, also von Grabwespen und
Bienen, sind. Unter den hochrangigen Teilgruppen der
Grabwespen sind wahrscheinlich die Crabronidae (z.B.
PRENTICE 1998; MELO 1999) oder eine Teilgruppe der
Crabronidae (z.B. ALEXANDER 1992; OHL & BLEIDORN

2006) die nächsten Verwandten der Bienen (Abb. 1).
Die so genannten „höheren“ Grabwespen (das sind die
Crabronidae und Sphecidae im engeren Sinne) erschei-
nen im Fossilbefund in der späteren Phase der Unter-
kreide. Die ältesten, definitiven Vertreter der Crabron-
idae stammen aus dem Bumesischem Bernstein der
obersten Unterkreide (Alb) (ANTROPOV 2000; ENGEL

pers. Beob.) und sind nicht notwendigerweise ursprüng-
liche Vertreter dieser Familie. Dies bedeutet, dass die
Crabroniden-Bienen-Aufspaltung zu einem Zeitpunkt
von vor mehr als 110 Millionen Jahren stattgefunden
haben muss. Auf der Basis des gesamten Fossilnachwei-
ses von Grabwespen scheint dieser Zeitpunkt bei eher
120-125 Millionen Jahren zu liegen und gibt uns so ei-

ne Näherung an das Maximalalter der Bienen. Da fossi-
le Reste von Halictinen-Nestern bereits aus der frühes-
ten Oberkreide (Cenoman) und ein Ganzkörperfossil
einer abgeleiteten, corbiculaten Apinae aus der Ober-
kreide (Abb. 2a; Cretotrigona prisca) nachgewiesen sind,
haben anscheinend die Bienen vergleichsweise schnell
nach ihrer Entstehung eine enorme Diversifikation er-
fahren. Entsprechend viele kladogenetische Ereignisse
haben in der Zeit zwischen der Entstehung der Bienen
und dem Auftreten von Halictinen und Meliponinen
später in der Kreide stattgefunden. Trägt man diese Fos-
silnachweise auf einen aktuellen Stammbaum der Apoi-
dea auf und kalibriert man diesen mit Hilfe fossiler
Sphecidae (im engeren Sinne), Crabronidae, den Ha-
lictinen-Nester und schließlich der oberkreidezeitlichen
Meliponine, ergibt sich ein Zeitfenster von etwa 110-95
Millionen Jahre vor heute für die hauptsächlichen Di-
versifikationsereignisse der Bienen (Abb. 1), was be-
merkenswert gut mit der hervorragend dokumentierten,
adaptiven Radiation der Blütenpflanzen übereinstimmt.

In welchem geografischen Gebiet der Erde fand nun
die Entstehung der Bienen und ihre erste Diversifikation
mutmaßlich statt? Die begrenzten Belege scheinen da-
rauf hinzudeuten, dass die ursprünglichen Bienen (und
Grabwespen) eine Gondwana-Verbreitung hatten.
Heutzutage kommen Bienen und Grabwespen in einer
großen Zahl unterschiedlicher Habitate vor, vom dich-
ten, tropischen Urwald, den Steppen und Wäldern der
gemäßigten Zonen, bis hin zu den ariden Wüsten. Eine
Analyse der Habitatpräferenzen der meisten morpholo-
gisch ursprünglichen Bienen- und Grabwespengruppen
deutet daraufhin, dass der Ursprung der Bienen und der
Apoidea klimatisch in ariden, subtropischen bis gemä-
ßigten Regionen zu vermuten ist (ENGEL 2001a). Es ist in
der Tat so, dass viele rezente reliktäre Bienengruppen
auch heute noch in derartigen Habitaten leben, z.B. vie-
le Paracolletinae, die Scraptrinae, einige Diphaglossinae,
die Penapini, einige ursprüngliche Andreninae, die Eu-
herbstiinae, Meganomiinae, Fideliini, Pararhophitini,
einige ursprüngliche Lithurginae und schließlich die Ma-
nueliini. Ähnliches gilt auch für offenbar reliktartig ver-
breitete Grabwespengruppen, so beispielsweise einige
Dolichurini, die meisten ursprünglichen Sphecini, Asta-
tini und Dinetini, Laphyragogini, Entomosericini, sowie
einige andere Gruppen. Da die Bienen sich irgendwann
im späteren Verlauf der frühen Kreide von den Grabwes-
pen-Vorfahren abgetrennt haben, sollte man für diese
geologische Zeit das Vorkommen entsprechender Habi-
tate erwarten. Es ist in der Tat so, dass die allgemeine
Durchschnittstemperatur der Erde damals signifikant
höher war als heute und dass die warmen Regionen sich
weit in Richtung der Pole erstreckten. Wahrscheinlich
haben sich zudem die Angiospermen ursprünglich in den
trockenen Teilen Gondwanas entwickelt und diversifi-
ziert (RAVEN & AXELROD 1974; TAYLOR & HICKEY
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1992), und diese Hypothese ist ein wichtiges Puzzleteil
für die Rekonstruktion der Ursprungsregion von Bienen
und Grabwespen. Aber erst die Kombination dieser drei
Elemente – die paläoklimatischen Daten im Zusammen-
hang mit der mutmaßlichen Habitatpräferenz der „Pro-
tobiene“ und die frühe Angiospermen-Radiation – ist die
Grundlage für eine robuste historisch-geografische Hy-
pothese (ENGEL 2001a). Ursprüngliche Linien wie die
Paracolletinae schafften es, sich weit über die südlichen
Kontinente auszubreiten bevor die Landmassen sich
trennten. Vorfahren anderer Bienengruppen dagegen
differenzierten sich entweder erst später in der mittleren
Kreide (als die Bedeutung von Meeresarmen zwischen
den neu entstandenen Kontinenten als isolierende Bar-
riere dramatisch zunahm), oder sie starben zu einem
nicht geringen Teil deutlich später in der Kreide oder –
was noch wahrscheinlicher ist – erst im Tertiär beim
Übergang vom Eozän zum Oligozän aus. Die Fideliinae

beispielsweise waren mit Sicherheit einst weit verbreitet,
aber nachdem sich im Tertiär das globale Klima signifi-
kant änderte, beschränkt sich seitdem ihre Verbreitung
auf Reliktvorkommen in Chile, Marokko (entlang des
Atlas-Gebirges) und in Afrika südlich der Sahara, wo
entsprechende trocken-warme Habitate weiterhin zur
Verfügung standen und noch stehen (ENGEL 2002,
2004a). Es ist daher wahrscheinlich so, dass hohe Aus-
sterberaten einen erheblichen Teil der gegenwärtigen
Bienen-Biogeografie erklären können. Viele Insekten-
gruppen mit „südlich-disjunkter“ Verbreitung zeigen in
Wirklichkeit ein „südlich-reliktäres“ Vorkommen (siehe
Beispiele in GRIMALDI & ENGEL 2005), und dies scheint
bei vielen Bienengruppen zuzutreffen.

Bienen sind letztlich nichts anderes als pollenopha-
ge, also pollenfressende Wespen, deren Larven sich im
Gegensatz zu ihrer Wespen-Verwandtschaft von einer
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Abb. 1: Verwandtschaftsschema der Apoidea mit geologischer Zeitachse und Kennzeichnung einiger wesentlicher Insektenfundlager-
stätten und dem mutmaßlichen Zeitabschnitt der Hauptphase der Angiospermenradiation. Zusammengefasst nach mehreren Autoren
(Details im Text).



Pollen-Nektar-Mischung statt von toten oder gelähm-
ten Körpern verschiedener Arthropodengruppen ernäh-
ren. Wie aber könnte der folgenschwere Übergang von
zoophager zu phytophager Larvenernährung stattgefun-
den haben? Diese Frage ist eng verknüpft mit den Fra-
gen, wie Bienen überhaupt entstanden sind und wie die
erste Biene – die Protobiene – aussah. Die adulte Proto-
biene wird mäßig robust gewesen sein, mit mäßiger Be-
haarung, einer kurzen Zunge und einer breiten Glossa,
ganz so wie es bei den meisten Grabwespen der Fall ist
(ENGEL 2001a). Pollen wurde äußerlich transportiert
(und nicht in einem Kropf wie bei Hylaeinen und Eury-
glossinae), und das Weibchen wird ein einfaches Bo-
dennest angelegt haben, das in eine oder nur wenige
Brutzellen mündet, denen die zellophanartige Ausklei-
dung fehlt, wie sie von heutigen Colletidae bekannt ist
(ENGEL 2001a). Wie es dazu kam, dass die Protobiene
begann, Pollen statt tierischer Beute als Larvennahrung

einzutragen, ist unklar. Es scheint aber sinnvoll zu sein,
von der Zwischenstufe einer omnivoren Larve auszuge-
hen. Es ist denkbar, dass Wespen, nachdem sie ihre Beu-
te auf frühen Angiospermen-Blüten gefangen haben
und in ihre Nest zurückkehrten, oder zumindest ihre
Beute erheblich von Pollen bedeckt waren. In der frü-
hesten Phase geschah die larvale Pollenaufnahme daher
rein zufällig, während die Arthropodennahrung weiter-
hin die primäre Nährstoffquelle der Larven blieb (EN-
GEL 2001a). Nachdem die Wespenlarve also zufällig die
Möglichkeit bekommen hatte, Pollen aufzunehmen und
dann auch als Proteinquelle zu verwerten, war es nur
noch ein kurzer Weg, bis Pollen als Larvennahrung die
primäre und bald einzige Nahrungsquelle wurde. Eine
weibliche Grabwespe (oder Protobiene) konnte auf die-
se Weise die aufwändige Suchzeit nach Larvennahrung
reduzieren, weil Blüten mit auffälligen Signalen um Be-
stäuber werben (wie sie es in der Kreide bereits für Kä-
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Abb. 2a-f: Verschiedene
fossile Bienen. (a)

Cretotrigona prisca (MICHENER

& GRIMALDI) (New Jersey-
Bernstein; Oberkreide: ENGEL

2000a). (b) Halictus sp.
(Rubielos de Mora-Becken,

Spanien; Frühes Miozän: ENGEL
& PEÑALVER 2006). (c) Melissites

trigona ENGEL (Baltischer
Bernstein, Mittleres Eozän:

ENGEL 2001a). (d) Apis
henshawi COCKERELL (Rott,

Deutschland; Oligozän: ENGEL
1998). (e) Oligochlora

eickworti ENGEL
(Dominikanischer Bernstein,
Frühes Miozän: ENGEL 1996).
(f) Protobombus messelensis

ENGEL & WAPPLER (Messel,
Deutschland; Mittleres Eozän:

WAPPLER & ENGEL 2003).
Copyright von Abb. 2a-f: M.S.

Engel.



fer- und Fliegenbestäuber getan haben) und weil tieri-
sche Beute mobil ist und aktiv versucht, sich vor dem
Jäger zu verstecken. Die Bedeutung anderer, negativer
Konsequenzen, wie beispielsweise das Risiko von Verlet-
zungen oder sogar Tod des Larvennahrung suchenden
Weibchens durch wehrhafte, sich selbst verteidigende
Beute, nimmt durch die Bevorzugung pflanzlicher Nah-
rung ebenfalls signifikant ab. Im Rahmen eines solchen
Szenarios würde ein entsprechender Selektionsdruck
den Übergang von tierischer Larvennahrung von Grab-
wespen zu obligatorisch-vegetarischer Ernährung von
Bienen deutlich begünstigen (ENGEL 2001a). Diese be-
scheidenen unterkreidezeitlichen Anfänge waren der
Ausgangspunkt für die Diversifikation der Apoidea zu
einer der bedeutendsten und vielfältigsten Insekten-
gruppen überhaupt.

Grabwespen: Die liebe Verwandtschaft

Grabwespen sind mit etwa 10.000 derzeit bekann-
ten Arten ebenfalls sehr umfangreich und stellen sich
als eine morphologisch und verhaltensbiologisch sehr
heterogene Wespengruppe dar. Als Adulte sind alle
Grabwespen-Arten Blütenbesucher und ernähren sich
von Pollen und Nektar. Die Weibchen tragen für ihre
Nachkommenschaft durch Stiche gelähmte Arthropo-
den ein, die sehr unterschiedlichen systematischen
Gruppen angehören können, die häufig aber für die ein-
zelnen Grabwespen artspezifisch sind. Bis auf sehr weni-
ge Ausnahmen (die südamerikanische Gattung Micro-
stigmus) bauen alle Grabwespen Einzelnester, auch
wenn diese nicht selten in umfangreichen Nestaggrega-
tionen vorkommen. Die kleinsten Grabwespenarten ha-
ben eine Körperlänge von kaum mehr als 1,0 Millime-
ter, während die größten Arten über 50 Millimeter lang
werden können.

Im Gegensatz zu Bienen, die eine ganze Reihe typi-
scher Erkennungsmerkmale aufweisen, ist es nicht mög-
lich, auch nur ein Einzelmerkmal zu nennen, an dem
Grabwespen als Grabwespen erkannt werden können.
Dies ist kein artifizielles Problem sondern liegt in den
Grabwespen selbst begründet (Abb. 1). Phylogenetische
Untersuchungen haben unzweifelhaft gezeigt, dass es
sich bei den Grabwespen nicht um ein natürliches Ta-
xon handelt, das auf eine, ihr allein angehörende
Stammart zurückgeht (z.B. PRENTICE 1998; MELO 1999;
OHL & BLEIDORN 2006). Vielmehr sind die Grabwespen
eine künstliche Gruppierung von in altertümlichen
(plesiomorphen) Merkmalen ähnlichen Arten, die da-
her auch kein einmaliges Eigenmerkmal (Apomorphie)
besitzen. Der paraphyletische, also nicht-natürliche
Status der Grabwespen hat dabei verschiedene Implika-
tionen für das Verständnis ihrer Evolution.

Da kein Zweifel daran besteht, dass Grabwespen
und Bienen zusammen ein durch zahlreiche evolutive
Innovationen gut begründete Monophylum sind (das
üblicherweise den Namen Apoidea trägt), impliziert der
paraphyletische Status der Grabwespen, dass nicht die
gesamten Grabwespen die Schwestergruppe der Bienen
sein können, sondern nur ein Teil. Welches aber dieser
Teil ist, wird weiterhin kontrovers diskutiert. Es scheint
allerdings vieles dafür zu sprechen, dass es sich um die so
genannten Crabronidae handelt, die mit etwa 9000 be-
schrieben Arten etwa 90% des Artenspektrums aller
Grabwespen umfassen (Abb. 1; OHL & BLEIDORN 2006).
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Abb. 3a-b: Blattschneider-Bienen (Megachile spp.) und ihre Spuren. (a)
Eine häufige Megachile-Art in Kansas (USA). (b) Ein Dicotyledonen-Blatt
aus dem mittleren Eozän mit auf Blattschneider-Bienen zurückgehenden
Beschädigungen (WAPPLER & ENGEL 2003). Copyright von Abb. 3a-b: M.S.
Engel.



Die Paraphylie der Grabwespen, und damit das Feh-
len apomorpher, also abgeleiteter Eigenmerkmale der
Grabwespen führt dazu, dass Fossilien, selbst wenn sie
unzweifelhaft den Aculeata oder sogar den Apoidea zu-
geordnet werden können, im Grunde nicht positiv als
Grabwespen erkennbar sind. Erst die Merkmalskombi-

nation „Besitz der Apomorphien der Apoidea“ und
„Fehlen der Apomorphien der Bienen“ charakterisieren
eine Grabwespe unzweifelhaft. Eine der wichtigsten
Apomorphien der Apoidea aber, der Besitz eines abge-
rundeten Pronotallobus am Thorax, ist bei Fossilien,
insbesondere bei Sedimentfossilien mit dorsoventraler
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Abb. 4a-f: (a) Weibchen einer unbeschriebenen, rezenten Dolichurus-Art von Papua Neuguinea (Bishop Museum, Honolulu); (b-f) fossile
Apoidea aus der Santana-(oder Crato-)Formation aus Brasilien, Unterkreide, Aptium bis Albium: (b) Angarosphex magnus (DARLING)
(Museum für Naturkunde, Berlin, Nr. MB.I.2009); (c) Angarosphex sp. (Staatliches Museum für Naturkunde, Stuttgart, Nr. 66300); (d)
mögliche Ampulicidae (Staatliches Museum für Naturkunde, Stuttgart, Nr. 66294); (e-f) Angarosphex parvus (DARLING) (Museum für
Naturkunde, Berlin, Nr. MB.I.2010): (e) Habitus; (f) Flügeldetail. Copyright von Abb. 4a-b, e-f: M. Ohl; Abb. 4c-d Staatliches Museum für
Naturkunde, Stuttgart.



Kompression, häufig nicht erkennbar. Zusätzlich schei-
nen die Angarosphecidae, mutmaßliche Stammgrup-
penvertreter der Apoidea, zumindest teilweise keinen
Pronotallobus zu besitzen, so dass sie hierin ursprüngli-
cher zu sein scheinen als die rezenten Grabwespen. Aus
pragmatischen Gründen wurden daher fossile Aculeata
mir Grabwespen-ähnlicher Flügeladerung und ohne die
Apomorphien der Bienen oder eines der Teiltaxa der
Vespoidea in der mit Sicherheit ebenfalls paraphyleti-
schen Gruppe der Angarosphecidae zusammengefasst.
Außer der generellen Übereinstimmung im allgemeinen
Körperbau und besonders der Flügeladerung, was auch
eine Plesiomorphie sein oder auf Konvergenz zurückge-
hen kann, gibt es wenige Argumente, die für eine defi-
nitive Position der meisten frühkretazischen „Grabwes-
pen“ innerhalb der Apoidea oder der Aculeata spre-
chen.

Das älteste, zweifellos den Apoidea angehörende
Fossil entstammt dem Libanesischem Bernstein (Apt;
Abb. 1) und zeigt einige der Apomorphien der Apoidea
und auch der Ampulicidae (siehe OHL 2004). Die meis-
ten der anderen, als Grabwespen interpretierten Kreide-
fossilien gehören ebenfalls zu den Ampulicidae (z.B.
Gallosphex cretaceus SCHLÜTER, 1978, aus Französischem

Bernstein, oder die Arten der Apodolichurini, Cretam-
pulicini und Mendampulicini (ANTROPOV 2000)) oder
den paraphyletischen Angarosphecidae. Nur wenige
kretazische Arten wie zum Beispiel Lisponema singularis
EVANS, 1969 zeigen trotz ihres reduzierten Merkmalssets
Affinitäten zu anderen, rezenten Grabwespentaxa hö-
heren Ranges.

Es ist bemerkenswert, dass Eosphecium naumanni
BROTHERS & ARCHIBALD, 2000 aus dem frühen Eozän
Kanadas als Vertreter der Angarosphecidae gesehen
wird (PULAWSKI et al. 2000). Dies ist damit der erste
Nachweis der Angarosphecidae aus dem Känozoikum,
während diese Gruppe bislang nur aus kreidezeitlichen
Fundstätten bekannt geworden ist (Abb. 1). Die genaue
phylogenetische Bedeutung der Angarosphecidae aber
ist weiterhin unklar und bedarf einer detaillierten phy-
logenetischen Analyse.

Auch wenn anzunehmen ist, dass wegen des früh-
kreidezeitlichen Entstehens der Bienen die hauptsächli-
chen Linien der Grabwespen ebenfalls in der frühen
Kreide entstanden sein dürften, sind die meisten Grab-
wespentaxa erst aus dem Känozoikum bekannt. Der Bal-
tische Bernstein (Abb. 1, 2c, 5a-d) liefert hier eine
enorme Zahl an Grabwespen-Inklusen, wobei naturge-
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Abb. 5a-d: (a-c) Dolichurus heevansi OHL (Baltischer Bernstein, Mittleres Eozän: OHL 2004). (a) linker Vorderflügel mit Details der
Flügeladerung. (b) Kopf in Frontalansicht mit charakteristischer Frontalplatte zwischen den Antennenbasen. (c) Gesamthabitus. (d)
Protodolichurus sp. (Baltischer Bernstein, Mittleres Eozän; Privatsammlung Janzen). Abb 5a-c aus OHL 2004, Journal of the Kansas
Entomological Society. Copyright von Abb. 5d: M. Ohl.



mäß kleine, holznistende Arten bei weitem überwiegen.
Dies betrifft insbesondere viele Arten der Crabronini (z.
B. die Gattung Crossocerus und Verwandte), die erst zu
einem Bruchteil wissenschaftlich erfasst sind (OHL,
pers. Beob.). In Bernstein sehr viel seltener, aber dank
auffallender morphologischer Merkmale meist gut er-
kennbar, sind die auf Baumrinde schnell laufenden oder
fliegenden Schabenjäger der Familie Ampulicidae
(Abb. 4a, 5a-d; siehe z.B. OHL 2004).

Viele Grabwespen, besonders die verhältnismäßig
ursprünglichen Vertreter der Sphecidae im engeren Sin-
ne, besitzen eine bedeutende Körpergröße, und es ist da-
her wenig wahrscheinlich, dass sie in Harzen konser-
viert werden. Einige oligozäne und miozäne Fossilien
sind den rezenten Gattungen Ammophila und Sphex zu-
geordnet worden, aber diesen Interpretationen liegen
meist oberflächliche Ähnlichkeiten des allgemeinen
Körperbaus und der Flügeladerung zugrunde.

Für Grabwespen ist generell die paläoentomologi-
sche Datenbasis sehr viel schlechter als für Bienen, was
unter anderem auch an systematischen Problemen der
Erkennung der Grabwespen selber liegt. Darüber hinaus
sind aber fossile Grabwespen bislang nur wenig beachtet
worden, und insbesondere übergreifende, paläobiologi-
sche und paläoökologische Untersuchungen von Grab-
wespen fehlen bislang völlig. Es ist aber zu erwarten,
dass die Fossilgeschichte der Grabwespen zahlreiche in-
teressante Aspekte liefern kann, und insbesondere in
Hinsicht auf die Entstehung der Bienen und ihrer Grab-
wespen-Schwestergruppe ist ein genauerer Blick auf fos-
sile Grabwespe zweifellos nutzbringend.

Melittosphex – To bee or not to bee

Der jüngst publizierte Nachweis einer Biene aus
Kreide-Bernstein (POINAR & DANFORTH 2006) ist ein
bemerkenswerter Beitrag zur Fossilgesichte der Apoidea.
Das Fossil wurde mit großem Aufhebens als die „älteste
fossile Biene“ in Science publiziert und erfuhr dadurch
breite mediale Aufmerksamkeit. Aber ist diese Biene
wirklich eine Biene? Es macht den Eindruck, als hätten
die Autoren die Definition von „Biene“ auf bestimmte
Merkmale einschränken müssen, um Melittosphex zur
Biene zu „machen“. Die definitorisch derart erweiterten
Bienen schließen nun Organismen ein, die die zentrale
ökologischen Funktion der Bienen – besonders ihre mu-
tualistische Verbindung mit den Blütenpflanzen – besit-
zen können oder auch nicht. Während traditionell in
den Bienen vorwiegend vegetarische Abkömmlinge von
Grabwespen gesehen werden, also adulte Organismen,
die Pollen und Nektar sammeln, der dann von den Bie-
nenlarven konsumiert wird, begründen POINAR & DAN-
FORTH ihre Zuweisung des kritischen Fossils zu den Bie-

ne einzig mit gefiederten Haaren und einem leicht ver-
breiterten Hinterbasitarsus. Grundsätzlich kann aber
nicht ausgeschlossen werden, dass Melittosphex genau
wie andere Grabwespen räuberisch gewesen sein mag.
So wird ihr Status als Biene einzig durch ihre offenbar
enge verwandtschaftliche Beziehung zu den eigentli-
chen Bienen bestimmt, aber nicht durch den Nachweis
eigentlicher Bienenmerkmale. Die Behauptung, gefie-
derte Haare würden notwendigerweise Pollensammeln
implizieren, ist falsch, da es räuberische bzw. parasiti-
sche, also nicht-pollensammelnde Wespen mit derarti-
gen Haaren gibt, wie z.B. bei Sapygiden und Mutilliden,
während andere Wespen wie die Masarinen, eine Cra-
bronide und auch einige Bienen auch ohne gefiederte
Haare sehr erfolgreich Pollen sammeln. Das einzige ver-
fügbare Individuum von Melittosphex ist zudem ein ver-
hältnismäßig schlecht erhaltenes Männchen, und es ist
eben dieses Geschlecht, das selbst wenn es eine Biene
wäre, keinen Pollen sammelt und als Larvennahrung
transportiert. Jeder Pollen auf diesem Tier, so er denn
wirklich vorhanden ist, wird daher zufällig auf den Kör-
per gelangt sein. Die meisten aculeaten Hymenopteren
beiderlei Geschlechts besuchen regelmäßig Blüten, um
selber Nektar zu konsumieren, nicht aber, um Pollen für
ihre Larven zu sammeln. Es gibt daher keinerlei Hinweis
darauf, dassMelittosphex seine Brutzellen mit Pollen ver-
proviantiert hat. Dies allerdings ist ein grundsätzliches
Problem der Interpretation von Stammgruppen-Fossi-
lien und impliziert die Frage, ab welchem Punkt in der
Phylogenese der Apoidea wir von „Biene“ und nicht
mehr von „Wespe“ sprechen wollen. Diese Abgrenzung
ist zweifellos in gewisser Weise willkürlich, aber wo im-
mer wir sie setzen, können fossile Stammgruppenvertre-
ter erwartet werden, die zwar bereits einige Merkmale
der „Bienen“ besitzen, in anderen aber den plesiomor-
phen Zustand der Grabwespen repräsentieren. Bemer-
kenswerterweise wurde diese „Falle“ möglicher Fehlin-
terpretationen von kreidezeitlichen Stammgruppenver-
tretern der Anthophila bereits von ENGEL (2001a: S.
155–158) vorhergesehen, und POINAR & DANFORTH

scheinen genau in diese Falle geraten zu sein. Aus unse-
rer Sicht ist das einzige wirklich verlässliche Merkmal
zur Abgrenzung von Bienen undWespen die Spezialisie-
rung auf Pollennahrung durch die Larven, und fehlt die-
se, haben wir nichts anderes als spezielle Wespen. Da
Hinweise auf vegetarische Larvennahrung von Melit-
tosphex komplett fehlen and vor dem Hintergrund, dass
die phylogenetische Position von Melittosphex offen-
sichtlich außerhalb der „wahren“ Bienen anzunehmen
ist, sollte Melittosphex als das gesehen werden, was das
Fossil wirklich ist – nur eine weitere, apoide Wespe aus
der Kreide, die einer Biene oberflächlich ähnlich ist.
Man begibt sich auf unsicheres Pflaster, wenn das Set an
Merkmalen, das ein bestimmtes Taxon charakterisiert,
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willkürlich verändert wird. POINAR ist bekannt dafür,
durch Erweiterung oder Einschränkung von Merkmals-
sets Taxa neu zu umfassen, um bestimmte Fossilien zu
den jeweils ältesten, oder eben nicht den ältesten einer
bestimmten Gruppe zu „machen“. Jüngst wurde bei-
spielsweise Sphecomyrma aus den „Ameisen“ ausge-
schlossen, um die zeitliche Verbreitung der Ameisen auf
das Tertiär zu beschränken (POINAR et al. 1999; GRI-
MALDI & AGOSTI 2000). Sollen also Bienen all diejeni-
gen Organismen sein, die einen leicht verbreiterten
Hinterbasitarsus besitzen, dessen biologische Funktion
unklar ist? Oder sind Bienen nicht eher diejenigen öko-
logisch-dominanten, apoiden Wespen, deren Adulte
Pollen und Nektar als alleinige Larvennahrung eintra-
gen? Die Antwort auf diese Fragen ruht bereits unfrei-
willig in dem für dieses Fossil gewählten, ziemlich pas-
senden Namen, Melittosphex, der „Bienenwespe“ oder
„Bienen-ähnliche Wespe“ bedeutet.

Das Ende des Mesozoikums naht

Zum Ende der Kreidezeit waren alle großen Bienen-
und Grabwespenlinien (also die typischerweise als Fami-
lien, Unterfamilien und wahrscheinlich viele der als Tri-
bus kategorisierte Gruppen) bereits vorhanden oder zu-
mindest durch fossile Stammgruppen-Vertreter nach-
weisbar (Abb. 1). Die Pflanzen der zweiten Hälfte der
Kreide zeigten bereits eine bedeutende Vielfalt apomor-
pher Reproduktionsstrukturen in Anpassung an speziali-
sierte Bestäuber (CREPET 1996). An fossilen Blüten der
Oberkreide ist bereits die enge strukturelle Verknüpfung
mit Bienenbestäubern (Apinae) erkennbar, was gleich-
zeitig auch ein Beleg für das Vorhandensein recht stark
abgeleiteten Bienen zu dieser Zeit ist (CREPET & NIXON

1998). Auch wenn mesozoische Körper- und Spurenfos-
silien von Bienen selten sind, ist die Diversität an Bie-
nen in der späten Kreide bereits bedeutend. Dies belegen
insbesondere das Auftreten von Halictinen-Nestern aus
der frühesten Oberkreide (Cenoman) von Arizona (EL-
LIOTT & NATIONS 1998), einer Reihe von Bienennestern
verschiedener Familien und Unterfamilien aus der Ober-
kreide des südlichen Südamerikas (GENISE & VERDE

2000, und schließlich das Auftreten einer abgeleiteten
Bienengruppe (Meliponini) aus oberkreidezeitlichem
Bernstein von New Jersey (MICHENER & GRIMALDI

1988; ENGEL 2000a: Abb. 1a). Schon allein die Melipo-
nine des New Jersey-Bernsteins, Cretotrigona prisca (MI-
CHENER & GRIMALDI), zeigt, dass die wesentlichen, cla-
dogenetischen Phasen der Evolution der Hauptlinien der
Bienen bis zum Ende der Kreide abgeschlossen waren.

Das Ende der Kreidezeit ist durch ein Massensterben
vieler Organismengruppen gekennzeichnet, das allge-
mein als Folge des Einschlags eines oder mehrerer extra-
terrestrischer Objekte, also beispielsweise eines Asteroi-

den oder Kometen, interpretiert wird (ALVAREZ et al.
1980). In dieser Zeit kam es zu einem mehreren Impakt-
Ereignissen innerhalb einer relativ kurzen Zeitspanne,
die möglicherweise nur 300.000 Jahre umfasste (KELLER

et al. 2004). Bis zum Ende der Kreide (Maastricht) wa-
ren bereits viele Tiergruppen, wie beispielsweise die Di-
nosaurier, deutlich zurückgegangen, und die endkreide-
zeitliche Katastrophe vollendete mit einem Schlag die-
sen Aussterbeprozess. Der Umfang der „globalen Ver-
nichtung“ durch dieses Impakt-Ereignis wird dabei mög-
licherweise überbewertet, da zahlreiche Organismen-
gruppen scheinbar unbeeinträchtigt die K-T-Grenze
überschritten haben. Es scheint in der Tat so, dass die
Impakt-Ereignisse Katastrophen auslösten, die zwar eini-
ge bereits schwindende Gruppen endgültig zum Ausster-
ben brachten, andere, verhältnismäßig widerstandsfähi-
ge Taxa aber verschonten. Der Chicxulub-Einschlag, der
möglicherweise nahezu 300.000 Jahre vor der eigentli-
chen K-T-Grenze lag, war der Beginn einer Reihe von
kleineren Impakt-Ereignissen in der Nordsee und der
Ukraine (STEWART & ALLEN 2002; KELLEY & GUROV

2002). Der Shiva-Impakt direkt an der K-T-Grenze be-
zeichnete dabei möglicherweise das endgültige Finale
dieser Prozesse (CHATTERJEE 1997). Unmittelbar am
„Ground Zero“ (in Yucatan oder an einer anderen Stel-
le) und in den Umgebungsbereichen der Einschläge
ereilte unzählige Organismen der Tod, es kam zu enor-
men, lokalen Extinktionen. Tiergruppen mit weiter Ver-
breitung dagegen überstanden diese Ereignisse und er-
holten sich wahrscheinlich schnell nach jedem Impakt-
Ereignis. Ein Beispiel sind die Meliponinen, die einst im
nördlichen Nordamerika vorkamen, die aber dort nicht
bis in das Tertiär überdauern konnten. Nach der globa-
len Abkühlung am Eozän-Oligozän-Übergang waren sta-
chellosen Bienen nicht mehr in der Lage, eine derart
nördlich gelegene und nun kühlere Region wiederzube-
siedeln. Die Vermutung, Cretotrigona und die offenbar
unbeschadet die K-T-Grenze überschreitenden Melipo-
ninen seien ein Beleg dafür, dass der Yucatan-Impakt
zum Ende der Oberkreide (oberes Maastricht) von gerin-
gerer Bedeutung für das K-T-Aussterben gewesen sein als
bisher angenommen (KOZISEK 2003; ZAFFOS 2005), ist
wohl übertrieben. Stattdessen ist es denkbar, dass die
Meliponinen das nördliche Nordamerika während der
jüngsten Kreide besiedelten und durch den K-T-Impakt
lokal ausgelöscht wurden. Danach besiedelten sie wäh-
rend des Tertiärs fortschreitend die noch vorhandenen
tropischen Regionen der Neuen Welt und erreichten im
frühen Miozän auch die westindischen Inseln, wie Pro-
plebeia aus dem Dominikanischen Bernstein zeigt. Insge-
samt scheint es so, als ob Bienen und Grabwespen, ähn-
lich wie andere Insektenlinien (GRIMALDI & ENGEL

2005), die K-T-Massenextinktion weitgehend unbescha-
det überstanden haben. Mehr noch, sie setzten ihre in

695



der Kreide begonnene Diversifikation fort und erreich-
ten schließlich im Paläozän und besonders im Eozän ei-
nen ersten Höhepunkt der globalen Vielfalt.

Paläobiologie und Datierung:
Jenseits der Bienen

Funde fossiler Bienen sind geografisch weit verstreut
und zudem selten. Neben den Überresten der Bienen
selber bleiben allerdings auch hin und wieder Spuren
ihrer Aktivitäten fossil erhalten, die neben ihrer Eigen-
schaft als indirekter Fossilnachweis einen Einblick in
die Lebensweise der Bienen ermöglichen. Dies können
organische Fossilien sein, aber auch Überreste von Bie-
nennestern. So sind beispielsweise Fossilnachweise von
Blattschneiderbienen der Gattung Megachile relativ sel-
ten (ENGEL 1999c), die verhältnismäßig detaillierten
paläobotanischen Daten liefern aber indirekte Nach-
weise des Vorkommens abgeleiteter Megachile-Arten
trotz des Fehlens von Bienenüberresten selber. Zu derar-
tigen abgeleiteten Gruppen innerhalb von Megachile ge-
hören die bekannten eigentlichen Blattschneiderbienen
(Abb. 2a), deren auffällige, halbkreisförmige Ausschnit-
te aus den Rändern von Blättern und Blüten leicht er-
kennbar sind. Obwohl es keine Nachweise fossiler Me-
gachile aus der Fossillagerstätte Eckfeld in Deutschland
(mittleres Eozän) gibt, belegen fossilisierte Blätter mit
den für Megachile-Arten typischen Beschädigungen das
einstige Vorhandensein von Blattschneiderbienen in
dieser Fauna (Abb. 2b; WAPPLER & ENGEL 2003). Diese
und zahlreiche andere derartige Spuren sind für die Be-
stimmung des Entstehungsalters von Blattschneiderbie-
nen von großer Bedeutung und verschieben zudem das
Alter basaler Gruppen der Megachilini sowie anderer,
hochrangiger Teilgruppen der Megachilidae weiter nach
hinten (ENGEL & PERKOVSKY 2006).

In Ergänzung derartiger paläobotanischer Nachwei-
se können fossile Bienennester zu einem gewissen Maß
bestimmte Bienengruppen oder aber zumindest das Vor-
kommen nestbauender Bienen in einer bestimmten Pa-
läofauna belegen. Tatsächlich repräsentieren derartige
Spurenfossilien einige der ältesten Fossilnachweise von
Bienen überhaupt (ELLIOTT & NATIONS 1998; GENISE &
VERDE 2000). Unzweifelhaft ist der größte Erkenntnis-
gewinn über die Geschichte einer Organismengruppe
durch die gemeinsame Analyse aller verfügbaren Daten
zu erwarten (siehe z.B. GENISE & ENGEL 2000). Aller-
dings müssen paläoichnologische Befunde, also Spuren-
fossilien, mehr noch als die paläontologischen Daten
kritisch überprüft werden, bevor auf ihnen weit reichen-
de Interpretationen aufgebaut werden, da hier die Ge-
fahr von Fehlbestimmungen und -zuordnungen beson-
ders groß ist. So wurde beispielsweise auf der Basis fehl-
bestimmter Käferfraßgänge aus der Trias der Ursprung

der Bienen noch weit vor die Angiospermen und sogar
noch vor den Ursprung der gesamten Aculeata gelegt
(HASIOTIS et al. 1995).

Andererseits erlauben Spurenfossilien nicht selten
begründete Annahmen zur Paläobiologie der Bienen.
So ist es beispielsweise bei den Blattschneiderbienen
möglich, das Entstehen des namengebenden Blatt-
schneideverhaltens bis mindestens in das frühe Eozän
zu datieren (ENGEL 1999c). In seltenen Fällen erlaubt
der Fossilbefund sogar, bestimmte mutualistische Bezie-
hungen zwischen Bienen und anderen Tieren zu rekon-
struieren. Ein relativ gut bekanntes Beispiel ist der Bie-
nen-Milben-Mutualismus: Bestimmte Bienen-Arten
haben so genannte Acarinarien entwickelt, bei denen
es sich um morphologische Körperstrukturen zur Auf-
nahme und zum Transport phoretischer Larvenstadien
von Milben handelt. Diese Form des Mutualismus ist
innerhalb der Bienen weit verbreitet und ist bei be-
stimmten großen Holzbienen-Arten (Xylocopa spp.) am
stärksten ausgeprägt. Leider gibt es bei den meisten Bie-
nengruppen, für die eine mutualistische Beziehung mit
Milben nachgewiesen ist, entweder keinen Fossilnach-
weis oder aber die Art der Fossilerhaltung lässt keine
Aussage über mögliche Milben zu. Bei einer der Bie-
nengruppen mit Milbenmutualismus aber, den Augo-
chlorini, gibt es doch paläobiologische Belege für die
Existenz von Milben auf Bienen. Unter den rezenten
Augochlorini ist diese Bienen-Milben-Verknüpfung
besonders stark bei Thectochlora alaris ausgeprägt, die
ein deutlich entwickeltes Acarinarium, eine taschen-
oder höhlenartige Struktur zur Aufnahme von Milben,
auf dem ersten Metasomaltergit besitzt. Die dazugehö-
rige Milbe heißt Thectochloracarus neotropicalis (FAIN et
al. 1999). Einige Arten der offenbar zu den Augochlo-
rini gehörenden aber ausgestorbenen Gattung Oligo-
chlora (Abb. 1e) haben ebenfalls Acarinarien an der
gleichen Position, wenn diese auch schwächer als bei
Thectochlora ausgebildet sind. Einige dieser Acarinarien
sind sogar mit erkennbaren Milben erhalten (ENGEL

1996) und belegen damit, dass die enge Assoziation
zwischen augochlorinen Bienen und Milben mindes-
tens 20 Millionen Jahre alt ist. Parasiten an Bienen
sind ebenfalls fossil nachgewiesen. Triungulinus-Larven
– das parasitische erste Larvenstadium der Käferfamilie
Meloidae – wurden auf einem Individuum von Protolit-
hurgus ditomeus ENGEL aus dem mitteleozänen Balti-
schen Bernstein gefunden, und zwar zudem an den glei-
chen Positionen auf dem Bienenkörper wie bei rezen-
ten Bienenarten (ENGEL 2005).

Die wahrscheinlich bemerkenswertesten aber auch
widersprüchlichsten paläobiologischen Daten betreffen
die Evolution von Eusozialität bei den corbiculaten
Apinae: Wie häufig ist Eusozialität innerhalb dieser
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Gruppe entstanden, und wie häufig und aus welchen
Gründen sind höherrangige Taxa innerhalb dieses Mo-
nophylums ausgestorben? Der paläoentomologische Be-
fund ist bei corbiculaten Bienen, und besonders bei Ho-
nigbienen, wesentlich umfangreicher als für jede andere
Bienengruppe (ENGEL 1998; Abb. 1d). Die phylogeneti-
schen Beziehungen zwischen den vier rezenten, höher-
rangigen Gruppen innerhalb der corbiculaten Bienen
sind dabei allerdings umstritten (SCHULTZ et al. 2001
und hier zitierte Arbeiten). Im Fossilbefund gibt es zu-
dem eine Vielzahl corbiculater Bienen, bei denen Merk-
malssets rezenter Bienengruppen vermischt sind und de-
ren spezifische Merkmalskombination von zentraler Be-
deutung für das Verständnis der phylogenetischen Be-
ziehungen innerhalb der Bienen ist (ENGEL 2001a). Die
Kombination fossiler und rezenter Arten zu einem ge-
meinsamen Datensatz für phylogenetische Analysen re-
sultiert in einer einzelnen Verwandtschaftshypothese,
die die Annahme des einmaligen Ursprungs eusozialen
Verhaltens und des einmaligen Ursprungs höherer Euso-
zialität bei corbiculaten Bienen (die „single-origin theo-
ry“) unterstützt (ENGEL 2000b, 2001b; SCHULTZ et al.
2001). Bemerkenswerterweise belegen die paläontologi-
schen Befunde das Aussterben von mindestens drei eu-
sozialer Bienengruppen, der Electrobombini, der Elect-
rapini (Abb. 1f) und der Melikertini (Abb. 1c), von de-
nen die Melikertini höhere Eusozialität aufwiesen (EN-
GEL 2000b, 2001a, b).

Paradise Lost:
Das späteozäne Aussterben und der
Ursprung der rezenten Fauna

Wenn auch einige bemerkenswerte Wirbeltiere und
andere Tiergruppen die K-T-Grenze nicht überschreiten
konnten, haben Bienen und Grabwespen das Tertiär re-
lativ unbeschadet von der erdgeschichtlichen Katastro-
phe am Ende des Mesozoikums erreicht. Das globale Kli-
ma im frühen Tertiär war weiterhin warm, und tropische
und subtropische Lebensräume reichten bis weit in die
nördliche Hemisphäre. Selbst Regionen wie Nordeuro-
pa, das heute für sein kaltes Klima bekannt ist, waren
ganzjährig üppig und warm. Irgendwann in der mittle-
ren Kreide wagten sich die Bienen aus ihren eigentli-
chen, trockenen Habitaten und besiedelten schnell an-
dere ökologische Zonen, so dass zu Beginn des Tertiärs
eine bereits etablierte tropische Bienenfauna existierte.
Bis zum Ende des Eozäns sollte sich allerdings das globa-
le Klima signifikant ändern. Der Eozän-Oligozän-Über-
gang ist eine gut dokumentierte Phase klimatischer Ver-
änderungen und Extinktionen (PROTHERO 1994). Wäh-
rend dieser Übergangsperiode fielen die globalen Tem-
peraturen von durchschnittlich 22-23 °C auf 12-13 °C,
und Regionen mit ehemals üppigem, warmem Klima in

der Nähe der Pole wurden kalt-gemäßigt und gerieten in
den nördlichsten und südlichsten Regionen sogar unter
Dauerfrostbedingungen.

Nach dem jähen Rückgang der globalen Durch-
schnittstemperaturen an der Eozän-Oligozän-Grenze
wurden die Klimabedingungen verhältnismäßig „mo-
dern“, und wir sehen im Oligozän die Geburt der moder-
nen Bienen- und Grabwespenfauna. Während sich die
Bienen des Eozäns und vorhergehender Epochen als ein
Konglomerat darstellten, das aus relativ wenigen Arten
in rezenten oder mit diesen nah verwandten Gattungen
sowie einer Vielzahl von Arten in heute ausgestorbe-
nen, höheren Taxa bestand, gehören alle Arten des Oli-
gozäns oder jüngerer Zeitabschnitte in moderne Famili-
en, Unterfamilien oder Tribus. Es ist sogar so, dass die
meisten im Oligozän oder später nachgewiesenen Bie-
nen und Grabwespen problemlos rezenten Gattungen
oder ihren nächsten Verwandten zugeordnet werden
können.

Auch wenn die oligozäne bis pleistozäne „Neo-Bie-
nen“-Fauna nur wenige Informationen zur Phylogenie
der höheren Bienentaxa beitragen kann, liefert sie doch
andere wichtige Befunde, wie beispielsweise die oben
genannten paläobiologischen Daten. Einige der wohl
wichtigsten Implikationen dieser Bienenfunde betreffen
die spätkänozoische Biogeografie. Die oligozänen und
miozänen Bienen haben einmalige Einblicke in lokale
Faunenveränderungen ermöglicht. So enthält der früh-
miozäne Dominikanische Bernstein beispielsweise eine
bemerkenswerter Vielfalt von Bienen, die rezenten Ta-
xa ungewöhnlich ähnlich sind. Trotzdem kommen viele
der Gruppen der Paläofauna heute nicht mehr auf den
Westindischen Inseln (z.B. stachellose Bienen, Neoco-
rynura, Oligochlora, Chilicola) oder Hispaniola (zum Bei-
spiel die Orchideenbienen) vor, was ein Beleg für loka-
le Aussterbeereignisse dieser ansonsten kontinental ver-
breiteten Gruppen ist (ENGEL 1995, 1996, 1999a, b;
CAMARGO et al. 2000). Eine bemerkenswerte Ausnah-
me scheint die Bienengattung Heterosarus aus dem Do-
minikanischen Bernstein (ROZEN 1996) zu sein, von der
bislang angenommen wurde, dass sie ein derartiges Aus-
sterben repräsentiere, zu der aber seitdem eine nahver-
wandte, aber rezente Art auf Hispaniola gefunden wur-
de (ENGEL, pers. Beobachtung). Ein anderes Beispiel ist
die stachellose Bienengattung Nogueirapis, die heutzuta-
ge ein relativ nördliches Vorkommen in Costa Rica auf-
weist, im Oligozän und Miozän aber eine wesentlich
weitere Verbreitung inklusive des südlichen Mexikos
hatte (WILLE 1959; ENGEL 2004b). Ein ähnliches Mus-
ter kann man auch bei einigen bekannteren Bienen-
gruppen sehen, so bei den Honigbienen. Heute kom-
men die Riesenhonigbienen in Südostasien vor, sowohl
auf dem Festland als auch auf vielen Inseln, ihre Ver-
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breitung beschränkt sich aber auf den südlichen Teil
Ostasiens. Zumindest im Miozän aber traten Arten von
Riesenhonigbienen viel weiter nördlich auf, so zum Bei-
spiel auf der Iki-Insel zwischen Korea und dem südli-
chen Japan (ENGEL 2006). Diese Region eignet sich we-
gen ihres gemäßigten Klimas heute nicht mehr für Rie-
senhonigbienen.

Epilog

Bienen und Grabwespen haben seit ihrer Entste-
hung vor etwa 125 Millionen Jahren bemerkenswert
vielfältige, historische Prozesse durchlaufen – von der
Entstehung der Blütenpflanzen bis hin zu globale Biodi-
versitätskrisen vor 65 und vor 34 Millionen Jahren so-
wie in der Gegenwart. Ihre Fossilien sind Nachweise der
Komplexität und Diversität ihrer eigenen Historie.
Wenn auch die morphologischen Daten von Fossilien
meist lückenhaft sind, liefern die fossilen Grabwespen
und Bienen einmalige Informationen insbesondere über
frühe Evolutionsprozesse dieser vielfältigen Gruppen.

Zusammenfassung

Bienen (Apoidea: Anthophila) entstanden irgend-
wann im späteren Verlauf der Unterkreide, also vor et-
wa 125 Millionen Jahren, aus Grabwespen-ähnlichen
Vorfahren. Die Schwestergruppe der Bienen sind wahr-
scheinlich die Crabronidae innerhalb der paraphyleti-
schen Sphecidae, die etwa 90% der bekannten Grab-
wespendiversität umfassen. Die paläoentomologischen
Daten sind bei Grabwespen nur unzureichend unter-
sucht, unterstützen aber die Annahme eines unterkrei-
dezeitlichen Ursprungs der Apoidea (Bienen und Grab-
wespen). Kladistische, paläobotanische und paläoklima-
tologische Belege lassen vermuten, dass Bienen und
Grabwespen in semi-ariden Gebieten Gondwanas ent-
standen und sich von hier aus diversifizierten. Bis zur
Oberkreide hatten sich alle wesentlichen Linien etab-
liert und überdauerten bis in das frühe Tertiär, offenbar
wenig beeinträchtigt durch das Massenaussterben an der
K-T-Grenze. Stattdessen erlitten insbesondere die Bie-
nen stärkere Verluste während der dramatischen Phase
der globalen Abkühlung, die den Übergang vom Eozän
zum Oligozän kennzeichnet (eine der bekannten, weni-
ger signifikanten Massenextinktionen). In dieser Zeit
starben eine Reihe von eusozialen Bienentaxa aus, und
nur vier Gruppen eusozialer Bienen überlebten bis heu-
te (die Honigbienen, die Hummeln, die Prachtbienen
und die stachellosen Bienen). Phylogenetische Analy-
sen der Beziehungen innerhalb der Bienen unter Einbe-
ziehung der ausgestorbenen eusozialen Gruppen stützen
die Annahme eines einmaligen Entstehens eusozialen
und höheren eusozialen Verhaltens innerhalb dieser

Bienen. Während des Oligozäns nahm die Bienen- und
Grabwespenfauna kontinuierlich moderne Gestalt an,
und so kann diese Epoche als Geburtsstunde der moder-
ne Bienen- und Grabwespenfauna angesehen werden.
Bienen des Oligozäns und jüngerer Fossillagerstätten be-
legen lokale Extinktionen (z.B. der Verlust einiger Bie-
nengattungen von den Westindischen Inseln), relativ
rezente Diversifikationsereignisse (z.B. Speziationen bei
Honigbienen) sowie andere, weniger bedeutsame Evo-
lutionsereignisse.

Dank

Wir bedanken uns bei Dr. Till Osten, der die Abbil-
dungen 4c-d von fossilen Apoidea aus dem Staatliches
Museum für Naturkunde, Stuttgart, vermittelte. Die
diesem kurzen Überblick zugrunde liegenden For-
schungsarbeiten wurden finanziell unterstützt durch die
Deutsche Forschungsgemeinschaft (Sachmittelbeihilfe
OH 81/4 an MO) und die U. S. National Science Foun-
dation (grants EF-0341724 und DEB-0542909 an MSE).

Literatur
ALEXANDER B.A. (1992) An exploratory analysis of cladistic relati-

onships within the superfamily Apoidea, with special refe-

rence to sphecid wasps (Hymenoptera). — Journal of Hy-

menoptera Research 1: 25-61.

ALVAREZ L.W., ALVAREZ W., ASARO F. & H.V. MICHEL (1980): Extrater-

restrial cause for the Cretaceous-Tertiary extinction. — Sci-

ence 208 (4448): 1095-1108.

ANTROPOV A.V. (2000): Digger wasps (Hymenoptera, Sphecidae) in

Burmese amber. — Bull. Nat. Hist. Mus., Geol. 56 (1): 59-77.

CAMARGO J.M.F., GRIMALDI D.A. & S.R.M. PEDRO (2000): The extinct

fauna of stingless bees (Hymenoptera: Apidae: Meliponini)

in Dominican amber: Two new species and redescription of

the male of Proplebeia dominicana (WILLE and CHANDLER). —

Amer. Mus. Novitates 3293: 1-24.

CHATTERJEE S. (1997): Multiple impacts at the KT boundary and

the death of the dinosaurs. — In: Comparative Planetolo-

gy, Geological Education, History of Geology: Proceedings

of the 30th International Geological Congress [vol. 26]. In-

ternational Science Publishers, Leiden.

CREPET W.L. (1996): Timing in the evolution of derived floral cha-

racters: Upper Cretaceous (Turonian) taxa with tricolpate

and tricolpate-derived pollen. — Rev. Palaeobot. Palynol.

90 (3-4): 339-359.

CREPET W.L. & K.C. NIXON (1998): Fossil Clusiaceae from the Late

Cretaceous (Turonian) of New Jersey and implications re-

garding the history of bee pollination. — Amer. J. Bot. 85

(8): 1122-1133.

ELLIOTT D.K. & J.D. NATIONS (1998): Bee burrows in the Late Cre-

taceous (Late Cenomanian) Dakota Formation, northeas-

tern Arizona. — Ichnos 5 (4): 243-253.

ENGEL M.S. (1995): Neocorynura electra, a new fossil bee species

from Dominican amber (Hymenoptera: Halictidae). — J.

New York Entomol. Soc. 103 (3): 317-323.

698



ENGEL M.S. (1996): New augochlorine bees (Hymenoptera: Ha-
lictidae) in Dominican amber, with a brief review of fossil
Halictidae. — J. Kansas Entomol. Soc., Suppl., 69 (4): 334-
345.

ENGEL M.S. (1998): Fossil honey bees and evolution in the genus
Apis (Hymenoptera: Apidae). — Apidologie 29 (3): 265-
281.

ENGEL M.S. (1999a): The first fossil Euglossa and phylogeny of
the orchid bees (Hymenoptera: Apidae; Euglossini). —
Amer. Mus. Novitates 3272: 1-14.

ENGEL M.S. (1999b): A new xeromelissine bee in Tertiary amber
of the Dominican Republic (Hymenoptera: Colletidae). —
Entomol. Scandinavica 30 (4): 453-458.

ENGEL M.S. (1999c): Megachile glaesaria, the first megachilid
bee fossil from amber (Hymenoptera: Megachilidae). —
Amer. Mus. Novitates 3276: 1-13.

ENGEL M.S. (2000a): A new interpretation of the oldest fossil bee
(Hymenoptera: Apidae). — Amer. Mus. Novitates 3296:
1-11.

ENGEL M.S. (2000b): Fossils and phylogeny: A paleontological
perspective on social bee evolution. — In: Anais do IV En-
contro sobre Abelhas. Universidade de São Paulo, Ribeirão
Preto.

ENGEL M.S. (2001a): A monograph of the Baltic amber bees and
evolution of the Apoidea (Hymenoptera). — Bull. Amer.
Mus. Nat. Hist. 259: 1-192.

ENGEL M.S. (2001b): Monophyly and extensive extinction of ad-
vanced eusocial bees: Insights from an unexpected Eocene
diversity. — Proc. Natl. Acad. Sci., USA 98 (4): 1661-1664.

ENGEL M.S. (2002): Phylogeny of the bee tribe Fideliini
(Hymenoptera: Megachilidae), with the description of a
new genus from southern Africa. — African Entomol. 10
(2): 305-313.

ENGEL M.S. (2004a): Fideliine phylogeny and classification revisi-
ted (Hymenoptera: Megachilidae). — J. Kansas Entomol.
Soc. 77 (4): 821-836.

ENGEL M.S. (2004b): Arthropods in Mexican amber. — In: Biodi-
versidad, Taxonomía y Biogeografía de Artrópodos de Mé-
xico: Hacia una Síntesis de su Conocimiento [Vol. IV]. Uni-
versidad Nacional Autónoma de México, México.

ENGEL M.S. (2005): An Eocene ectoparasite of bees: The oldest
definitive phoretic meloid triungulins (Coleoptera: Meloi-
dae; Hymenoptera: Megachilidae). — Acta Zool. Cracov.
48B (1-2): 43-48.

ENGEL M.S. (2006): A giant honey bee from the middle Miocene
of Japan (Hymenoptera: Apidae). — Amer. Mus. Novitates
3504: 1-12.

ENGEL M.S. & E. PEÑALVER (2006): A Miocene halictine bee from
Rubielos de Mora basin, Spain (Hymenoptera: Halictidae).
— Amer. Mus. Novitates 3503: 1-10.

ENGEL M.S. & E.E. PERKOVSKY (2006): An Eocene bee in Rovno am-
ber, Ukraine (Hymenoptera: Megachilidae). — Amer. Mus.
Novitates 3506: 1-12.

FAIN A., M.S. ENGEL, C.H.W. FLECHTMANN & B.M. OCONNOR (1999): A
new genus and species of Acaridae (Acari) phoretic on
Thectochlora alaris (Hymenoptera: Halictidae: Augochlori-
ni) from South America. — Intl. J. Acarol. 25 (3): 163-172.

GENISE J.F. & M.S. ENGEL (2000): The evolutionary history of swe-
at bees (Hymenoptera: Halictidae): Integration of paleoen-
tomology, paleoichnology, and phylogeny. — In: Interna-
tional Meeting on Paleoarthropodology: Abstracts. Univer-
sidade de São Paulo, Ribeirão Preto.

GENISE J.F. & M. VERDE (2000): Corimbatichnus fernandezi: A clus-
ter of fossil bee cells from the Late Cretaceous-Early Tertia-
ry of Uruguay. — Ichnos 7 (2): 115-125.

GRIMALDI D. & D. AGOSTI (2000): The oldest ants are Cretaceous,
not Eocene: Comment. — Canadian Entomologist 132:
691-693.

GRIMALDI D. & M.S. ENGEL (2005): Evolution of the Insects. —
Cambridge University Press, Cambridge.

HASIOTIS S.T., DUBIEL R.F. & T.M. DEMKO (1995): Triassic hymenop-
terous nests: Insect eusociality predates angiosperm plants.
— Rocky Mountain Sect., Geol. Soc. Am. Regional Meeting
27: 13.

KELLER G., ADATTE T., STINNESBECK W., REBOLLEDO-VIEYRA M., FUCUGAU-
CHI J.U., KRAMER U. & D. STÜBEN (2004): Chicxulub impact pre-
dates the K-T boundary mass extinction. — Proc. Natl.
Acad. Sci., USA 101: 3753-3758.

KELLEY S.P. & E. GUROV (2002): Boltysh, another end-Cretaceous
impact. — Meteoritics Planet. Sci. 37 (8): 1031-1043.

KOZISEK J.M. (2003): New implications for the Cretaceous-Tertia-
ry asteroid impact theory based upon the persistence of ex-
tant tropical honeybees (Hymenoptera: Apidae). — J. Ver-
tebrate Paleontol., Suppl. 23 (3): 69A.

MELO G.A.R. (1999): Phylogenetic relationships and classificati-
on of the major lineages of Apoidea (Hymenoptera), with
emphasis on the crabronid wasps. — Sci. Pap., Nat. Hist.
Mus., Univ. Kansas 14: 1-55.

MICHENER C. D. (2000): The Bees of the World. — John Hopkins
University Press, Baltimore.

MICHENER C.D. & D.A. GRIMALDI (1988): A Trigona from Late Cre-
taceous amber of New Jersey (Hymenoptera: Apidae: Meli-
poninae). — Amer. Mus. Novitates 2917: 1-10.

OHL M. (2004): The first fossil representative of the wasp genus
Dolichurus Latreille, 1809, with a review of fossil Ampulici-
dae (Hymenoptera: Apoidea). — J. Kansas Ent. Soc. 77:
332-342.

OHL M. & C. BLEIDORN (2006): The phylogenetic position of the
enigmatic wasp family Heterogynaidae based on molecu-
lar data, with description of a new, nocturnal species (Hy-
menoptera: Apoidea). — Syst. Ent. 31: 321-337.

POINAR G.O. Jr., ARCHIBALD B. & A. BROWN (1999): New amber de-
posit provides evidence of early Paleogene extinctions, pa-
leoclimates, and past distributions. — Canadian Entomolo-
gist 131: 171-177.

POINAR G.O. Jr. & B.N. DANFORTH (2006): A fossil bee from early
Cretaceous Burmese amber. — Science 314: 614.

PRENTICE M.A. (1998): The Comparative Morphology and Phylo-
geny of Apoid Wasps (Hymenoptera: Apoidea). — Unpu-
blished Ph.D. Dissertation, University of California, Berke-
ley.

PROTHERO D.R. (1994): The Eocene-Oligocene Transition: Paradi-
se Lost. — Columbia University Press, New York.

PULAWSKI W.J., RASNITSYN A.P., BROTHERS D.J. & S.B. ARCHIBALD
(2000): New genera of Angarosphecinae: Cretosphecium
from Early Cretaceous of Mongolia and Eosphecium from
Early Eocene of Canada (Hymenoptera: Sphecidae). — J.
Hym. Res. 9: 34-40.

RAVEN P.H. & D.I. AXELROD (1974): Angiosperm biogeography and
past continental movements. — Ann. Missouri Bot. Gard.
61: 329-391.

ROZEN J.G. Jr. (1996): A new species of the bee Heterosarus from
Dominican amber (Hymenoptera: Andrenidae; Panurgi-
nae). — J. Kansas Entomol. Soc., Suppl. 69 (4): 346-352.

699



SCHULTZ T.R., ENGEL M.S. & J.S. ASCHER (2001): Evidence for the ori-
gin of eusociality in the corbiculate bees (Hymenoptera:
Apidae). — J. Kansas Entomol. Soc. 74 (1): 10-16.

STEWART S.A. & P.J. ALLEN (2002): A 20-km-diameter multi-ringed
impact structure in the North Sea. — Nature 418 (6897):
520-523.

TAYLOR D.W. & L.J. HICKEY (1992): Phylogenetic evidence for the
herbaceous origin of angiosperms. — Plant Syst. Evol. 180:
137-156.

WAPPLER T. & M.S. ENGEL (2003): The middle Eocene bee faunas
of Eckfeld and Messel, Germany (Hymenoptera: Apoidea).
— J. Paleontol. 77 (5): 908-921.

WILLE A. (1959): A new stingless bee (Meliponini) from the am-
ber of Chiapas, Mexico. — J. Paleontol. 33 (5): 849-852.

Anschrift der Verfasser:
Dr. Michael OHL

Museum für Naturkunde
der Humboldt-Universität zu Berlin

Sektion Entomologie
Invalidenstr. 43

10115 Berlin
Germany

E-Mail: michael.ohl@museum.hu-berlin.de

Prof. Dr. Michael S. ENGEL

Division of Entomology and
Department of Ecology & Evolutionary Biology

1501 Crestline Drive-Suite #140
University of Kansas

Lawrence, Kansas 66049-2811, USA
E-Mail: msengel@ku.edu

und
Division of Invertebrate Zoology

American Museum of Natural History
Central Park West at 79th Street

New York, New York 10024-5192, USA

700



Einleitung

Die Rekonstruktion der Entwicklungsgeschichte
verschiedener Lebensformen innerhalb einer geschlos-
senen Abstammungsgemeinschaft (einem Monophy-
lum sensu AX 1984: 31) erfordert neben einer Ver-
wandtschaftsanalyse umfangreiche Informationen zur
Bionomie der zugehörigen Taxa. Als bionomische
Merkmale werden dabei alle ethologischen, ökologi-
schen und physiologischen Eigenschaften sämtlicher
Entwicklungsstadien eines Taxons aufgefasst. Sie kön-
nen ebenso wie morphologische Merkmale homologi-
siert und rational in distinkte, alternative Merkmalszu-
stände unterteilt werden (HENNIG 1982, WENZEL 1992,
MILLER &WENZEL 1995), auch wenn die Charakterisie-
rung der Merkmalszustände manchmal schwieriger sein
kann (WENZEL 1992).

Grundsätzlich lassen sich qualitative und quantita-
tive bionomische Merkmale unterscheiden. Bei quali-
tativen bionomischen Merkmalen stehen die Katego-
rien der Merkmalszustände nicht in zahlenmäßiger Be-
ziehung zueinander und die gewonnenen Daten sind
dementsprechend nominalskaliert. So verwenden z.B.
viele Faltenwespenarten Beutetiere als Larvenproviant,
während andere dafür Pollen nutzen. Im Gegensatz da-
zu unterscheiden sich die Merkmalszustände quantitati-
ver bionomischer Merkmale nur hinsichtlich der Grö-
ße oder Frequenz der jeweiligen Variablen und sind
mindestens ordinalskaliert. Typische quantitative
Merkmale wären beispielsweise die mittlere Paarungs-
frequenz oder Kopulationsdauer verschiedener Taxa.
Die Erhebung bionomischer Daten ist oft schwierig,
insbesondere weil viele Arten selten oder schwer im

Evolution verschiedener Lebensformtypen
innerhalb basaler Teilgruppen der Faltenwespen

(Hymenoptera, Vespidae)

V. MAU S S

Abstract: Evolution of different life forms within basal taxa of the diplopterous wasps (Hymenoptera, Vespidae). The
diplopterous wasps offer the possibility to reconstruct the evolutionary history of the formation of different life forms, since the
phylogenetic relationships within the monophylum are sufficiently known and bionomical information is available for at least
some members of all relevant taxa. Nutrition and nesting behaviour are summarized for all basal taxa of the Vespidae and hy-
potheses are worked out about the evolution of the different life forms within the basal clades. Within the stem line of the Vesp-
idae three apomorphic behavioural complexes evolved. First of all, this is the construction of a subterranean, multicellular nest
before searching for prey. The nest is excavated by the nester in hard ground and surmounted by an entrance turret constructed
from earth extracted from within the burrow. Excavation is facilitated by softening the soil with water collected at water sites.
Secondly, egg-laying precedes brood cell provisioning, and thirdly, brood cells are mass-provisioned with several small larvae of
holometabolic insects. Adult nutrition corresponds with the plesiomorphic state in the ground pattern of the [Scoliidae + Vesp-
idae], that is they take up nectar from open flowers and use pollen as their main protein source. This life form is still present in
the recent members of the Euparagiinae. It probably also existed in the stem species of the [Masarinae + Eumeninae + Stenogas-
trinae + Polistinae + Vespinae]. From this plesiomorphic condition a bee-like life form has evolved within the stem line of the
Masarinae, so that females at present provision their brood cells with pollen and nectar as larval diet. The stem species of the
Masarinae retained the plesiomorphic state of nesting in hard ground in self-excavated burrows. From this ground pattern aerial
nests consisting of mud-cells attached to stones or plants evolved two times independently within the Masarinae. The transition
from ground to aerial nesting occurred several times within the Eumeninae as well. Within the stem line of the [Eumeninae +
Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae] a distinct change in adult nutrition took place. Prey became the major protein source of
the females whereas the importance of pollen diminished. However, carbohydrates were still mainly obtained in the form of nec-
tar from flowers with open nectaries. Within the Vespidae social communities with at least temporal division of labour evolved
only once in the stem line of the [Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae]. This was accompanied by the formation of an aerial
nest with brood cells arranged in a comb.

Key words: Vespidae, evolutionary scenario, bionomics, behaviour, nest, nutrition.
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Gelände zu beobachten sind. Auch die Haltung im La-
bor ist häufig nicht oder nur eingeschränkt möglich, so
dass standardisierte, vergleichende Erfassungen sehr
zeitaufwendig sind. Für etliche Taxa liegen daher bisher
lediglich unsystematisch erhobene Zufallsbeobachtun-
gen qualitativer bionomischer Merkmale vor, von vie-
len anderen ist die Bionomie praktisch unbekannt. Me-
taanalysen publizierter bionomischer Daten werden da-
rüber hinaus oft durch Defizite in der Dokumentation
der Beobachtungen erschwert, denn nur ausreichend
detaillierte Beschreibungen erlauben eine nachträgliche
Abschätzung der Homologiewahrscheinlichkeit der
Merkmale.

Faltenwespen gehören zu den bekanntesten Insek-
ten und sind auch dem Laien vertraut. Weltweit umfasst
die Gruppe mehr als 4600 Arten (CARPENTER 1982),
von denen etwa 80 in Mitteleuropa vorkommen
(MAUSS & TREIBER 1994). Sie bieten gute Vorausset-
zungen für die Rekonstruktion der Entstehungsge-
schichte verschiedener Lebensformtypen, da die Ver-
wandtschaftsbeziehungen der Teilgruppen hinreichend

bekannt sind und qualitative bionomische Daten zu-
mindest von einzelnen Vertretern aller relevanten Taxa
vorliegen.

Viele Untersuchungen zur Bionomie von Faltenwes-
pen folgen soziobiologischen Fragestellungen und kon-
zentrieren sich daher auf die sozialen Teilgruppen. Die
ebenso interessanten, solitär lebenden, basalen Taxa
wurden dagegen bisher wenig berücksichtigt. Ziel des
nachfolgenden Szenarios ist es, einen Überblick über
die Bionomie dieser basalen Teiltaxa der Faltenwespen
zu geben und Hypothesen zur Evolution der verschiede-
nen Lebensformtypen innerhalb dieser Taxa zu formu-
lieren. Dabei bleibt das Paarungssystem unberücksich-
tigt, weil hierzu bisher nur von wenigen Arten ver-
gleichbare Untersuchungen vorliegen.

Stammesgeschichte
der Faltenwespen (Vespidae)

Die Monophylie der Faltenwespen ist durch eine
Reihe von Apomorphien gut gesichert. Besonders auf-
fällig sind dabei die stark verlängerte erste Medialzelle
im Vorderflügel (CARPENTER 1982), mehrere abgeleite-
te Merkmale im Bau des Mesosomas (BROTHERS & CAR-
PENTER 1993) und spitze Paramere im männlichen Ge-
nitalapparat (CARPENTER 1982). Die Schwestergruppe
der Faltenwespen sind wahrscheinlich die Dolchwespen
(Scoliidae) (Abb. 1; BROTHERS & CARPENTER 1993,
BROTHERS 1999, RONQUIST 1999). Die Verwandt-
schaftsbeziehungen innerhalb der Vespidae wurden von
ARÉVALO et al. (2004), CARPENTER (1982, 1987, 1988a,
b, 1993, 1996), CARPENTER & CUMMING (1985), CAR-
PENTER & PERERA (2006), CARPENTER & RASNITSYN

(1990), GESS (1998) und KRENN et al. (2002) überwie-
gend anhand morphologischer Merkmale eingehend
untersucht. Im Widerspruch zu den Ergebnissen dieser
Arbeiten stehen molekulare Sequenzdaten der 16S mt-
rDNA und der 28S rDNA von SCHMITZ & MORITZ

(1998, 2000), die das Schwesterngruppenverhältnis zwi-
schen den Stenogastrinae und den [Polistinae + Vespi-
nae] nicht unterstützen. Eine Simultananalyse aller
morphologischen, bionomischen und genetischen
Merkmale nach Optimierung des Alignments der Se-
quenzdaten bestätigte aber erneut die in Abbildung 1
dargestellten Verwandtschaftsbeziehungen (CARPENTER

2003).

Fossil sind die Faltenwespen ebenso wie die Dolch-
wespen bereits aus der unteren Kreidezeit bekannt
(CARPENTER & RASNITSYN 1990, RASNITSYN 1993). Die
ältesten Vertreter sind Arten der ausgestorbenen Gat-
tung Priorvespa, die gemeinsam die Schwestergruppe zu
allen rezenten Faltenwespen bilden (CARPENTER &
RASNITSYN 1990; Abb. 1). Vertreter von Curiosivespa
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Abb. 1: Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der [Vespidae + Scoliidae]
kombiniert nach CARPENTER 1982, 1988a, 1993, 1996, 2003, CARPENTER & CUMMING

1985, CARPENTER & RASNITSYN 1990, GESS 1998, KRENN et al. 2002, OSTEN 1988,
POINAR 2005, RASNITSYN 1993. († = Taxon nur fossil bekannt; potentielle
Stammgruppenvertreter sind oberhalb der Stammlinie eines Taxons
verzeichnet).



lebten vor etwa 90 Millionen Jahren in der mittleren
und oberen Kreide und gehören bereits in die Stamm-
gruppe der Euparagiinae (CARPENTER & RASNITSYN

1990, BROTHERS 1992). Reste einer fossilisierten Wabe
zeigen, dass in der oberen Kreide, vor etwa 63 Millionen
Jahren, auch schon eusoziale Vertreter der [Polistinae +
Vespinae] vorhanden waren (WENZEL 1990, 1991). Die
Trennung der basalen Teilgruppen der Faltenwespen
war zu diesem Zeitpunkt also bereits abgeschlossen. Die
ältesten Nachweise der Vespinae sind Funde von Pa-
laeovespa-Arten aus Baltischem Bernstein (COCKERELL

1909, POINAR 2005). Sie stammen aus dem Eozän und
sind etwa 40 Millionen Jahre alt (POINAR 2005).

Evolution verschiedener
Lebensformtypen

Lebensweise von rezenten Vertretern der
Dolchwespen (Scoliidae)

Die rezenten Vertreter der Scoliidae leben solitär
und sind proterandrisch (BETREM 1928). Die wichtigste
Kohlenhydratquelle der Imagines ist Nektar (MICHA

1927, OSTEN 1982), den sie von einem breiten Spek-
trum an Blütenpflanzen sammeln (STEINBERG 1962).
Besucht werden dabei Pflanzensippen mit mäßig nektar-
haltigen bis nektarreichen Blüten mit offen liegenden
Nektarien, die zu Blütenkörben (Abb. 2), Dolden, Ris-
pen, Doldenrispen oder anderen kopfigen bzw. traubi-
gen Blütenständen mit einer ausreichenden Aufsitz-
und Bewegungsfläche aggregiert sind (LANDECK 2002).
Typische Nektarquellen sind dementsprechend ver-
schiedene Asteraceae, Umbelliferae, Polygonaceae,
Buddlejaceae, aber auch Lamiaceae wie Minze (Mentha
sp.), Günsel (Ajuga sp.) oder Thymian (Thymus sp.)
(OSTEN 1982). Imagines von Proscolia (Proscoliinae;
OSTEN 1988) und mehrerer Arten der Campsomerini
(MAUSS 2000) fressen in größerem Umfang Pollen. Es
kann daher angenommen werden, dass Pollen eine
wichtige Proteinquelle für die Imagines dieser Taxa dar-
stellt und dass Pollenkonsumtion durch die Imagines
vermutlich ein Grundmustermerkmal der Scoliidae war.

Soweit bekannt sind alle Dolchwespen Ektoparasi-
toide von Blatthornkäferlarven (Scarabaeoidea), selten
auch von Rüsselkäferlarven (Curculionoidea) (GOULET

& HUBER 1993: 211). Nach der Begattung graben die
Weibchen im Boden nach Wirtslarven (OSTEN 1982),
die in lockeren Böden leben. Beim Graben arbeiten die
kräftigen Mandibeln der Weibchen schaufelartig gegen-
einander (BETREM 1928, OSTEN 1982), wodurch sie auf
die Dauer stark abgenutzt werden können (BETREM
1928). Die dichte Borstenreihe auf der Unterseite der
Mandibeln funktioniert als Bürste: Einerseits wird der
von den Mandibeln gelockerte Sand in Richtung auf die

Extremitäten gefegt, andererseits werden lose Partikel
auf dem Boden des entstehenden Hohlraums nach au-
ßen an die Wand gekehrt (OSTEN 1982). Das Labrum
und der Labiomaxillarkomplex sind ebenfalls an der
Grabtätigkeit beteiligt und dienen der Bewegung feiner
Partikel (OSTEN 1982). Die gelockerte Erde wird mit
den Vorderbeinen, deren Tibien und Tarsen seitlich lan-
ge Dornen tragen, nach hinten weggeharkt (BETREM
1928). Die Mittel- und Hinterbeine schieben die Erde
mittels ihrer kranzförmig am Ende der Tarsenglieder
vorhandenen langen Dornen weiter nach hinten. Hier-
durch wird der Körper gleichzeitig in die ausgegrabene
Höhlung nach vorn geschoben. Wenn ein Dolchwes-
penweibchen eine Käferlarve im Boden gefunden hat,
paralysiert es diese mit seinem Giftstachel. Dann legt
das Weibchen ein Ei auf das Beutetier und lässt es im
Boden zurück. Später schlüpft aus dem Ei eine Dolch-
wespenlarve, die die Käferlarve nach und nach auffrisst.
Dabei häutet sie sich wahrscheinlich viermal, bevor sie
sich verpuppt (BETREM 1928). Nach Ablauf der Puppen-
ruhe schlüpft die Imago der Dolchwespe und gräbt sich
bis an die Bodenoberfläche nach oben. Das Grabverhal-
ten tritt auch in Zusammenhang mit dem Ruheverhal-
ten der Tiere auf, die sich regelmäßig über Nacht in den
Boden eingraben (PIEK 1988).

Lebensform im Grundmuster
der [Scoliidae + Vespidae]

Aufgrund von Außengruppenvergleichen mit ande-
ren Vertretern der Vespoidea kann postuliert werden,
dass die Lebensform der Stammart der [Scoliidae + Ve-
spidae] der von rezenten Vertretern der Dolchwespen
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Abb. 2: Weibchen der Dolchwespe Megascolia maculata (DRURY) auf dem
Blütenstand einer Eselsdistel (Onopordum spec.). Die Dolchwespen bilden
vermutlich die Schwestergruppe der Faltenwespen. Sie leben als Parasitoide.
Dies entspricht der Lebensform im Grundmuster der Aculeata.



ähnelte. Die Imagines waren wahrscheinlich Blütenbe-
sucher, die Nektar aus offen liegenden Nektarien nutz-
ten und zumindest in mäßigem Umfang Pollen fraßen
(HUNT et al. 1991, MAUSS 2000). Die Weibchen haben
mit Hilfe ihrer Mandibeln im Boden nach Insektenlar-
ven gegraben, an denen sich ihre Nachkommen als Ek-
toparasitoide entwickelten. Dabei konsumierte jeder
Nachkomme jeweils nur eine Wirtslarve, die dement-
sprechend ungefähr zehnmal schwerer sein musste als
ihr Parasitoid (SCHWERDTFEGER 1978: 334).

Veränderungen der Lebensform in der
Stammlinie der Faltenwespen (Vespidae)

In der Stammlinie der Vespidae entstanden drei
wichtige apomorphe Verhaltenskomplexe:

(1) Anlage eines unterirdischen, multizellulären Nestes
vor der Beutejagd

Bei allen rezenten Faltenwespenarten, mit Ausnah-
me der stark abgeleiteten sozialparasitischen Taxa, legen
die Weibchen, vor der Beutejagd, bzw. vor der Verprovi-
antierungsphase, ein Nest an. Es ist daher anzunehmen,
dass das Nestbauverhalten in der Stammlinie der Vesp-
idae entstanden ist. Die Weibchen der Stammart der
Vespidae haben ihre Nester wahrscheinlich in den Bo-
den gegraben, so wie dies heute noch bei Euparagia (Eu-
paragiinae) und einigen im Boden nistenden basalen
Vertretern der Masarini (Masarinae) und Eumenini
(Eumeninae) der Fall ist (Abb. 3). Dementsprechend ist
der Ausgangspunkt für die Entwicklung des Nestes ver-
mutlich das Grabverhalten der Weibchen der Stammart
der [Scoliidae + Vespidae] gewesen, wobei dies sowohl

im Kontext mit der Beutejagd als auch in Zusammen-
hang mit dem Ruheverhalten erfolgt sein könnte.

Die Nester und auch die mit dem Nestbau assoziier-
ten Verhaltensweisen stimmen bei den genannten hy-
pogäisch nistenden basalen Vertretern der Vespidae in
vielen Details überein. Es ist deshalb wahrscheinlich,
dass es sich um homologe Bildungen handelt. Aus dem
Vergleich der Nester und des Nestbauverhaltens dieser
Taxa lässt sich das folgende Grundmuster für die Vespi-
dae rekonstruieren:

Das Nest wird in den Boden gegraben und besteht
aus einem Hauptgang, der am Ende in eine Zelle mün-
det. Weitere Zellen werden nachfolgend am Ende von
Seitengängen angelegt. Die Wände des Ganges und ins-
besondere der Brutzellen sind geglättet und verfestigt.
Die Zellverschlüsse werden aus Bodensubstrat herge-
stellt, das aus dem Nest stammt und mit Flüssigkeit ver-
mischt wird. Nach Fertigstellung aller Brutzellen wird
abschließend auch der Nesteingang mit diesem Materi-
al verschlossen (Abb. 12). Wie bei den Dolchwespen
graben die Weibchen mit den Mandibeln und bei man-
chen Taxa, zu denen detaillierte Beobachtungen vorlie-
gen, wurden zusätzlich auch kratzende Bewegungen der
Vorder- und Mittelbeine beobachtet (MAUSS & MÜLLER

2000, Mauss unpubl.). Im Gegensatz zu den Scoliidae
wird das Substrat aber beim Graben zusätzlich durch re-
gurgitierte Flüssigkeit (möglicher Weise gleichzeitig
auch durch Labialdrüsensekrete) aufgeweicht. Das auf-
geweichte Bodensubstrat wird dann mit den Mandibeln
abgeschabt und unter Beteiligung des Labiomaxillar-
komplexes zu einem Kügelchen geformt. Sobald das Kü-

704

Abb. 3: Schematischer Längsschnitt
durch ein Nest des in Steilwänden
nistenden Odynerus spinipes (L.)
(nach BRISTOWE 1948 verändert).

Plesiomorphe Merkmale aus dem
Grundmuster der Vespidae sind die
Anlage eines Nestes im Boden, der

röhrenförmige Nestvorbau, die
einfachen Wände der Brutzellen,

die Eiablage vor der
Verproviantierungsphase einer

Zelle, die Massenverproviantierung
der Brutzelle mit mehreren

Beutetieren und der Zellverschluss.
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Abb. 4-9: Unterirdische Nestanlage bei Pollenwespen der Gattung Ceramius. (4) Röhrenförmiger Nestvorbau von C. fonscolombei LATR.
(5) Aufgegrabenes Nest von C. luteoclypeata DUSMET in Seitenansicht mit Hauptgang und unten daran angrenzenden Lehmzellen. (6)
Lehmzelle von C. palaestinensis (GIORDANI SOIKA) in Seitenansicht, verschlossene Zellöffnung zeigt nach rechts (7) Geöffnete Lehmzelle von
C. palaestinensis in Seitenansicht mit Ei und begonnenem Larvenproviant am distalen Pol (8) Geöffnete Lehmzelle von C. palaestinensis
in Seitenansicht mit mittelgroßer Larve, die an Pollenvorrat frisst (9) Aufgegrabene Brutzelle von C. fonscolombei in Seitenansicht, Ei am
distalen Pol, davor Pollenvorrat. Die Zellwände sind verfestigt, eine Lehmzelle fehlt.



gelchen groß genug ist, wird es rückwärts laufend aus
dem Nest gebracht (Abb. 10) und im Flug ein kurzes
Stück vom Nest wegtransportiert und abgeworfen, wo-
bei es die ganze Zeit mit den Mundwerkzeugen gehalten
wird (Abb. 11). Während der Bauphasen besuchen die
Weibchen regelmäßig Wasserstellen, wo sie die benötig-
te Flüssigkeit mit den Mundwerkzeugen aufnehmen und
dann im Kropf zum Nest transportieren (Abb. 14-15).
Vor dem Nesteingang errichten die Weibchen einen
röhrenförmigen Nestvorbau aus Bodensubstrat, das aus
dem Nest stammt (Abb. 4). Beim Bau des Nestvorbaus
werden einzelne noch feuchte Substratkügelchen zu-
nächst ringförmig um die Nestöffnung am Boden, später
dann rund um das distale Ende der entstehenden Lehm-
röhre angesetzt. Dabei befinden sich der Kopf und die
Vorderbeine auf der Innenseite der röhrenförmigen Vor-
baus, während sich die Wespe außen mit Mittel- und
Hinterbeinen festhält und ihr Metasoma stark anterio-
ventrad krümmt, so dass sein distales Ende auf der Au-
ßenseite der Röhre beim Anbau und Glätten des feuch-
ten Substrates als Widerlager für die Mundwerkzeuge
dient (Abb. 13).

(2) Eiablage vor der Verproviantierungsphase

Bei allen basalen Teiltaxa der Vespidae erfolgt die
Eiablage in eine leere Brutzelle vor Beginn der Verpro-
viantierungsphase. Dabei wird in jeder Zelle ein einziges
Ei mit Hilfe eines dünnen Fadens am analen Pol fest an
die Zellwand angeheftet (Abb. 3). Die Eiablage in eine
leere Zelle ist daher wahrscheinlich bereits ein Grund-
mustermerkmal der Vespidae. Der Vorteil dieser Verhal-
tensweise könnte darin liegen, dass die eigenen Nach-
kommen einen Entwicklungsvorsprung vor eventuell
vorhandenen Brutschmarotzern erhalten, was die Fit-
nessverluste durch Brutparasiten vermindern würde
(COWAN 1991).

(3) Massenverproviantierung (= mass provisioning)

Unter Massenverproviantierung versteht man, dass
in die Brutzelle für einen Nachkommen während einer
eng begrenzten Verproviantierungsphase vor Beginn der
Larvalentwicklung mehrfach Larvenproviant eingetra-
gen wird (Abb. 3). Nach Abschluss der Verproviantie-
rungsphase wird die Brutzelle verschlossen. Erst danach
schlüpft die Larve. Ein möglicher Selektionsvorteil der
Massenverproviantierung gegenüber der Verproviantie-
rung mit einem einzigen Beutetier besteht darin, dass
auch kleinere Beutetiere genutzt werden können, was zu
einer deutlichen Verschiebung des Beutespektrums
führt. Massenverproviantierung tritt bei allen bisher un-
tersuchten Euparagiinae, Masarinae und den meisten
Eumeninae auf. Die Weibchen der Stammart der Vespi-
dae haben sehr wahrscheinlich so wie alle rezenten Eu-
paragiinae und Eumeninae paralysierte Larven holome-

taboler Insekten als Larvenproviant eingetragen, wobei
unsicher ist, ob es sich dabei wie bei den Scoliidae um
Käferlarven oder um Schmetterlings- oder Blattwespen-
larven gehandelt hat.

Vorraussetzung für die Evolution der Massenverpro-
viantierung in der Stammlinie der Vespidae war zu-
nächst die Anlage eines wenigstens einfachen Nestes,
das als zentraler Orientierungspunkt dienen konnte.
Weitere Schritte waren dann die oberirdische Jagd und
der Transport der paralysierten Beutetiere zum Nest.
Das Eintragen von mehreren, kleineren Beutetieren er-
fordert neben der unmittelbar aufeinander folgenden
Wiederholung der Verhaltenssequenz von Beutesuche,
Paralysieren und Beutetransport zum Nest zusätzlich
auch das Abschätzen der eingetragenen Gesamtbeute-
menge in einer Zelle bis zum Abschluss der Verprovian-
tierungsphase (O’NEILL 2001: 322).

Lebensweise rezenter
Vertreter der Euparagiinae

Arten der Gattung Euparagia leben solitär. Die Ima-
gines besitzen kurze Mundwerkzeuge (BRADLEY 1922).
mit denen sie Nektar aus Blüten mit leicht zugänglichen
Nektarien aufnehmen. Bislang wurden sie beim Besuch
von Eriogonum- (Polygonaceae), Euphorbia- und Croton-
(Euphorbiaceae), Larrea- (Zygophyllaceae), Oenothera-
(Onagraceae), Coldenia- (Boraginaceae) sowie Calo-
chortis-Blüten (Liliaceae) beobachtet (BOHART 1948,
1989, CLEMENT & GRISSELL 1968). Größere Mengen
von Pollen, die im Darmtrakt von Euparagia-Weibchen
festgestellt wurden, lassen auf einen zumindest mäßigen
Pollenkonsum der Imagines schließen (MAUSS 2000).

Das Nestbauverhalten wurde bisher nur bei Eupara-
gia scutellaris CRESSON untersucht (WILLIAMS 1927, CLE-
MENT & GRISSELL 1968, TORCHIO 1970, TROSTLE &
TORCHIO 1986, MOORE 1975). Die Nester werden un-
terirdisch in hartem, lehmigem Boden angelegt (WIL-
LIAMS 1927). Beim Graben erweichen die Weibchen das
Substrat, indem sie im Bereich der Mundöffnung eine
Flüssigkeit abgeben. Dabei handelt es sich vermutlich
um regurgitiertes Wasser, denn zumindest Weibchen
von E. richardsi BOHART besuchen regelmäßig Wasser-
stellen, wo sie auf der Wasseroberfläche landen und
Wasser aufnehmen (LONGAIR 1985). Die aufgeweichte
Erde entfernen die Weibchen von E. scutellaris mit Hil-
fe ihrer Mandibeln (CLEMENT & GRISELL 1968). Am
Nesteingang errichtet das Weibchen eine schornstein-
artige, rechtwinklig gebogene Eingangsröhre aus Lehm
(CLEMENT & GRISSELL 1968, TROSTLE & TORCHIO

1986). Das Material für diesen Nestvorbau stammt aus
dem Nest. Es wird vom Weibchen portionsweise, in
Form von feuchten Kügelchen, mit den Mandibeln aus
dem Nest transportiert (TROSTLE & TORCHIO 1986)

706



707

Abb. 10-15: Nestbau und Wasseraufnahme bei Pollenwespen der Gattung Ceramius. (10) Weibchen von C. palaestinensis transportiert
Lehmkügelchen mit den Mundwerkzeugen beim Graben rückwärts aus dem Nesteingang (rechts im Vordergrund abgeworfene
Kügelchen). (11) Abflug mit dem ausgegrabenen Bodensubstrat. Ein Erdbrocken wird zwischen den Mandibeln gehalten. (12) Weibchen
von C. luteoclypeata beim Verschließen des Nesteinganges nach Abschluss und Verproviantierung aller Brutzellen. (13) Weibchen von C.
palaestinensis beim Anbau von angefeuchtetem Substrat aus dem Nest an den Nestvorbau. (14) Weibchen von C. palaestinensis bei der
Wasseraufnahme von nassem Boden (15) Weibchen von C. bureschi bei der Wasseraufnahme von der Wasseroberfläche.



und dann mit Hilfe der Mandibeln, der Beine und der
Metasoma-Spitze am Rand der Öffnung angebaut (CLE-
MENT & GRISELL 1968). Nach Fertigstellung des Nest-
vorbaus werden die nachfolgenden, beim Graben anfal-
lenden Substratkügelchen jeweils während eines kurzen
kreisförmigen Fluges etwa 0,5-1,5 m vom Nest entfernt
abgeworfen (CLEMENT & GRISELL 1968).

Das Nest besteht aus einem weitgehend senkrech-
ten Hauptgang und mehreren Brutzellen. Die erste Brut-
zelle befindet sich terminal am Hauptgang, weitere
Brutzellen werden am Ende von Seitengängen angelegt
(CLEMENT & GRISSELL 1968). Zusätzlich können einzel-
ne Zellen auch in Linie unmittelbar vor einer zuvor ver-
schlossenen Brutzelle in einem Seitengang angelegt
werden (TROSTLE & TORCHIO 1986). Die Seitenwände
der Brutzellen sind verfestigt, aber nicht mit Lehm aus-
gekleidet. Die Zellverschlüsse bzw. die Trennwände zwi-
schen zwei in Linie errichteten Brutzellen, werden aus
angefeuchtetem Bodensubstrat gebaut, das aus dem
Nest stammt.

Nach der Fertigstellung einer Brutzelle erfolgt die
Eiablage. Dabei heftet das Weibchen ein Ei am distalen
Ende der Zelle mit Hilfe eines dünnen Fadens am poste-
rioren Pol fest an die Zellwand (TROSTLE & TORCHIO

1986). Anschließend beginnt die Verproviantierungs-
phase (MOORE 1975, TROSTLE & TORCHIO 1986). Das
Weibchen jagt Rüsselkäferlarven der Gattungen Antho-
nomus (CLEMENT & GRISSELL 1968), Ceuthorrhynchus
(WILLIAMS 1927) oder cf. Smicronyx (TROSTLE & TOR-
CHIO 1986), die es mit Hilfe des Giftstachels paralysiert.
In eine Brutzelle werden 11 bis 36 Käferlarven eingetra-
gen (TROSTLE & TORCHIO 1986, MOORE 1975). Danach
wird die Brutzelle verschlossen. Nachdem die Euparagia-
Larve geschlüpft ist, frisst sie den gesamten Proviant auf,
wobei sie fünf Larvenstadien durchläuft. Im letzten Sta-
dium spinnt sich die Larve dann einen Kokon, in dem
sie als Praepuppe überwintert (TROSTLE & TORCHIO

1986). Bei ansteigenden Temperaturen verpuppt sich
die Larve (TROSTLE & TORCHIO 1986) und schließlich
schlüpft die Imago. Populationen von Euparagia-Arten
sind vermutlich univoltin (Funddaten in BOHART 1948,
1989).

Die Lebensform in der Stammlinie der
[Masarinae + Eumeninae + Stenogastrinae +
Polistinae + Vespinae]

Die Lebensweise der Stammart der [Masarinae + Eu-
meninae + Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae]
wurde vermutlich weitgehend unverändert aus dem
Grundmuster der Vespidae übernommen. Darauf weist
das weit gestreute Auftreten von Merkmalen der Le-
bensform aus dem Grundmuster der Vespidae innerhalb
verschiedener Teiltaxa der Masarinae bzw. der Eumeni-

nae hin, bei gleichzeitigem Fehlen von synapomorphen
bionomischen Merkmalen der [Masarinae + Eumeninae
+ Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae].

Die Lebensweise von rezenten
Vertretern der Pollenwespen (Masarinae)

In der Stammlinie der Masarinae entstand eine
grundlegende Veränderung der Lebensform. Die Weib-
chen verproviantieren die Brutzellen nicht mehr mit
paralysierten Beutetieren, sondern mit Nektar und Pol-
len, der die einzige Proteinquelle der Larven darstellt
(Abb. 7-9). Die Lebensform der Pollenwespen ent-
spricht damit der von Bienen.

Fast alle bisher untersuchten Vertreter der Pollen-
wespen leben solitär (GESS 1996). Lediglich bei Trime-
ria howardi BERTONI beobachteten ZUCCHI et al. (1976)
auch kommunale Nester, was aber in einer Studie von
MECHI (1999) nicht bestätigt werden konnte. Für die
Stammart der Masarinae ist daher eine solitäre Lebens-
weise zu postulieren, die unverändert aus dem Grund-
muster der [Masarinae + Eumeninae + Stenogastrinae +
Polistinae + Vespinae] übernommen wurde. Zum
Grundmuster der Masarinae gehören Mundwerkzeuge
mit kurzer Glossa, die mit dem plesiomorphen Zustand
aus dem Grundmuster der Vespidae weitgehend über-
einstimmen (KRENN et al. 2002). Solche ursprünglichen
Mundwerkzeuge finden sich heute noch bei den Gayel-
lini (CARPENTER 1988a) und bei Priscomasaris (GESS

1998, KRENN et al. 2002), dem basalsten Teiltaxon der
Masarini. Zur Nektaraufnahme besuchen diese Taxa da-
her Blüten mit leicht zugänglichen Nektarien (GESS

1996, GESS 2001). Vermutlich in Anpassung an die
Aufnahme von Nektar aus abgeleiteten Blütentypen
mit engen Kronröhren, wie z.B. Blüten von Fabaceae
(Abb. 17), Lamiaceae und Pontederiaceae, evolvierte
innerhalb der Masarinae zweimal unabhängig vonei-
nander ein verlängerter Saugrüssel, nämlich in der
Stammlinie von Metaparagia (Paragiina) und in der
Stammlinie der Masarina (CARPENTER 1996, KRENN et
al. 2002). Die konvergente Entstehung dieser verlänger-
ten Mundwerkzeuge lässt sich dabei nicht nur aus den
Verwandtschaftsbeziehungen rekonstruieren, sondern
zeigt sich noch heute darin, dass bei den Taxa verschie-
dene Abschnitte des Labiums abgewandelt sind. Wäh-
rend bei Metaparagia die geteilte Spitzenregion der
Glossa und die proximal von den Paraglossae gelegenen
Teilen des Labiums verlängert sind (CARPENTER 1996),
erfolgte bei den Masarina die Verlängerung der Glossa
unter Bildung eines geschlossenen Saugrohres im Ab-
schnitt zwischen den Paraglossae und der kurzen geteil-
ten Spitzenregion (KRENN et al 2002).

Pollenkonsum durch die Imagines ist ein plesiomor-
phes Grundmustermerkmal der Masarinae, das bereits
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aus dem Grundmuster der [Scoliidae + Vespidae]
stammt. Mitteldarm, Ileum und Rektum von adulten
Pollenwespen enthalten dementsprechend oft große
Mengen von Pollen (Mauss unpubl.), der ihnen vermut-
lich als Proteinquelle dient. Daneben speichern die
Weibchen Pollen im Kropf zur Verproviantierung der
Brutzellen. Ursprünglich fressen die Imagines den Pol-
len direkt aus den Antheren (Abb. 16) (GESS & GESS

1989). Bei den Masarini bilden die Setae auf den dista-
len Enden der Vordertibien und den verkürzten und ver-
breiterten Vordertarsen eine Pollenbürste (RICHARDS

1962: 35), mit deren Hilfe Pollen zusätzlich aus den An-
theren zur Mundöffnung gebürstet werden kann (GESS

& GESS 1989, NEFF & SIMPSON 1985). In Zusammen-

hang mit dem Besuch nototriber Blüten ist innerhalb
der Masarini mehrfach eine indirekte Aufnahme von
Pollen mit Hilfe des Exoskeletts entstanden. Dabei ge-
langt der Pollen zunächst auf dorsale Bereiche des Exo-
skeletts, von wo er dann in einem zweiten Schritt mit
Hilfe der Pollenbürsten an den Vorderbeinen zur Mund-
öffnung gebracht wird. Eine solche, noch wenig spezia-
lisierte Verhaltenssequenz findet sich bei Ceramius tu-
berculifer SAUSSURE (MAUSS 1996) und C. bureschi ATA-
NASSOV (MAUSS et al. 2006). Weiter vorangeschritten
ist die Spezialisierung bei Celonites abbreviatus (VIL-
LERS), bei dem die indirekte Pollenaufnahme aus den
nototriben Blüten verschiedener Lippenblütler (Lamia-
ceae) durch morphologisch spezialisierte Sammelhaare
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Abb. 16-19: Blütenbesuchsverhalten von Pollenwespen. (16) Weibchen von C. luteoclypeata frisst Pollen direkt aus den Antheren einer
Sonnenröschenblüte (Helianthemum spec.). (17) Männchen von C. palaestinensis bei der Nektaraufnahme aus der engen Kronröhre einer
Kleeblüte (Trifolium spec.). (18) Weibchen von C. abbreviatus bei der Nektaraufnahme an Satureja thymbra L. (Lippenblütler).
Gleichzeitig wird Pollen mit der Stirnbehaarung aus den nototriben Antheren der Blüte gesammelt. (19) Von Zeit zu Zeit wird der Pollen
mit den Vordertarsen aus der Stirnbehaarung gebürstet, zur Mundöffnung gebracht und gefressen.



auf der Stirn erfolgt (Abb. 18). Mit dieser Sammelbe-
haarung wird Pollen mit Hilfe reibender Bewegungen
des Kopfes aktiv aus den Antheren herausgebürstet
(SCHREMMER 1959, BELLMANN 1984, MÜLLER 1996,
MAUSS 2006). Anschließend werden die Pollenkörner
mit den Vordertarsen von der Stirn zur Mundöffnung
gebracht und verschluckt (Abb. 19).

Die hypogäischen Nester der basalen Taxa der Ma-
sarini, d. h. von Priscomasaris (GESS 2001), Paragia
(HOUSTON 1984, NAUMANN & CARDALE 1987), Cera-
mius (GESS 1996, MAUSS 1996, MAUSS & MÜLLER 2000,
MAUSS et al. 2003, 2005, 2006), (ggf. Ceramiopsis (BER-
TONI 1921), unzureichend beschrieben)), Trimeria
(ZUCCHI et al. 1976), Jugurtia (GESS & GESS 1980, GESS

1996: 94-98) und Masarina (GESS & GESS 1988a, GESS

et al. 1997) entsprechen in ihrem Bau der Nestarchitek-
tur im Grundmuster der Vespidae (s. oben; Abb. 4-5).
Ebenso wie bei Euparagia, graben die Weibchen das
Nest mit den Mandibeln unter Beteiligung des Labio-
maxillarkomplexes in Hartböden (Abb. 10-11), wobei
zumindest bei mehreren Arten der Gattung Ceramius
zusätzlich auch kratzende Bewegungen mit den Vorder-
und Mittelbeinen ausgeführt werden (MAUSS & MÜL-
LER 2000, Mauss unpubl.). Das Substrat wird bei allen
Arten mit regurgitierter Flüssigkeit aufgeweicht. Im
Grundmuster besuchen die Weibchen dieser Taxa daher
regelmäßig Wasserstellen. Dabei landen die Weibchen
von Priscomasaris (GESS 2001), Paragia (NAUMANN &
CARDALE 1987) und einer Reihe von Ceramius-Arten
(GESS 1996, GESS 1999) ebenso wie die Weibchen von
Euparagia zur Wasseraufnahme auf der Wasseroberfläche
(Abb. 15). Es ist daher wahrscheinlich, dass die Weib-
chen der Stammart der Masarini, und darüber hinaus
auch der Stammart der Vespidae, Wasser von der Was-
seroberfläche aufgenommen haben. Die Aufnahme von
Wasser vom Rand des Gewässers oder auf feuchtem Bo-
den (Abb. 14) ist demgegenüber vermutlich abgeleitet
und wurde interessanter Weise bisher nur bei Arten be-
schrieben, deren Glossa ein geschlossenes medianes
Nahrungsrohr bildet (KRENN et al. 2002).

Eine Besonderheit innerhalb der Masarini ist die
Anlage von Lehmzellen („constructed mud cells“ sensu
GESS & GESS 1986; Abb. 5-6). Diese Lehmzellen wer-
den im Boden in einen zuvor ausgegrabenen Hohlraum
hineingebaut, dessen Volumen dem späteren Außen-
durchmesser der Lehmzelle entspricht. Die Lehmzellen
werden aus angefeuchtetem, lehmigem Bodensubstrat
gefertigt, das aus dem Nest stammt. Die zur Anlage von
Lehmzellen erforderliche Verhaltenssequenz ist daher
komplex und es ist anzunehmen, dass die Anlage sol-
cher Lehmzellen ein homologes Merkmal darstellt. Re-
zent finden sich Lehmzellen in den Nestern von Prisco-
masaris, Paragia, Ceramius (mit Ausnahme der Artgrup-

pen 1, 4 und 8), sowie Jugurtia (GESS 1996, 2001, GESS

& GESS 1980, 1986, 1988b, 1990, 1992, GESS et al.
1995, HOUSTON 1984, 1986, MAUSS 1996, MAUSS &
MÜLLER 2000, NAUMANN & CARDALE 1987). Vermut-
lich ist die Anlage von Lehmzellen daher in der Stamm-
linie der Masarini oder sogar schon der Masarinae ent-
standen (dies ist nicht zu entscheiden, da Gayella ober-
irdisch nistet (s. unten) und Lehmzellen in den Außen-
gruppen fehlen). Die Anlage von Lehmzellen wäre dann
mehrfach konvergent wieder zugunsten von einfach
ausgeschachteten Brutzellen mit imprägnierten Wän-
den (Abb. 9) reduziert worden (GESS 1996, 1999, GESS

& GESS 1988b, GESS et al. 1997, HOUSTON 1995,
MAUSS et al. 2003, 2005, 2006, ZUCCHI et al. 1976).

Die Anlage von hypogäischen Nestern in Böden
mit sandigem Lockersubstrat erfordert spezielle Anpas-
sungen, da sich die Bodenpartikel aufgrund ihrer Korn-
größe und geringen Haftung nicht unmittelbar für die
plesiomorphe, aus dem Grundmuster der Vespidae über-
nommene Grabtechnik eignen. In Zusammenhang mit
der Besiedlung von Sandhabitaten ist es innerhalb von
Metaparagia zweimal zur Ausbildung einer Psammopho-
re zwischen Kopf, Propleuren und Vorderbeinen gekom-
men (CARPENTER 1996). Sie wird an den Rändern
durch lange Setae („Ammochaetae“) begrenzt (SNEL-
LING 1986, HOUSTON 1995). Beim Graben werden
Sandkörner in dieser Psammophore rückwärts laufend
aus dem Nest transportiert und dann im Flug, etwas vom
Neststandort entfernt abgeworfen (HOUSTON 1995). Ei-
ne andere Lösung findet sich bei Quartinia vagepunctata
SCHULTHESS. Die Weibchen dieser Art stabilisieren den
Nestvorbau, die Wände und die Zellen ihres Nestes in-
dem sie die Sandkörner mit einer Seide verkleben, die
sie im Bereich der Mundöffnung abgeben (GESS & GESS

1992).

Innerhalb der Masarinae wurde die unterirdische
Nistweise vermutlich dreimal zugunsten der Anlage
oberirdischer Nester aufgegeben, nämlich in der
Stammlinie der Gayellini (CLAUDE-JOSEPH 1930) von
Pseudomasaris (BEQUAERT 1940, HUNGERFORD 1937,
PARKER 1967, RICHARDS 1963, TORCHIO 1970) (oder
von [Pseudomasaris + Masaris], was derzeit nicht zu ent-
scheiden ist, da zur Nistweise von Masaris nur ungenaue
und widersprüchliche Beobachtungen vorliegen (MORI-
CE 1900, FERTON 1920)) und von Celonites (LICHTEN-
STEIN 1869, FERTON 1910, BELLMANN 1984, 1995, GESS

& GESS 1992, GESS 1996, GESS et al. 1997). Solche
oberirdischen Nester bestehen aus Lehmzellen, die an
geschützten Orten wie Steinen oder Zweigen unmittel-
bar auf dem Untergrund errichtet werden. Das Bauma-
terial wird mit den Mundwerkzeugen an einer Lehm-
sammelstelle am Boden aufgenommen (GESS 1996,
TORCHIO 1970), und als kleine Kugel fliegend zum
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Neststandort transportiert. Dabei weist das Verhalten
der Weibchen bei Gewinnung und Transport der Lehm-
kügelchen (TORCHIO 1970) detaillierte Übereinstim-
mungen mit den entsprechenden Verhaltensweisen
beim Graben hypogäisch nistender Pollenwespen-Taxa
auf (MAUSS & MÜLLER 2000). Das Verhalten beim An-
bauen eines solchen Lehmkügelchens am distalen Ende
einer in Bau befindlichen Brutzelle ist dem Ansetzen
von Lehmkügelchen an den röhrenförmigen Nestvor-
bau bei hypogäisch nistenden Pollenwespen-Arten
(Abb. 13) ebenfalls auffällig ähnlich (BELLMANN 1984,
1995, TORCHIO 1970). Die Fähigkeit einen oberirdi-
schen, röhrenförmigen Hohlraum aus Lehm zu errich-
ten, kann daher auf eine phylogenetisch ältere Verhal-
tenssequenz zurückgeführt werden, die bereits aus dem
Grundmuster der Masarinae und darüber hinaus der Ve-
spidae stammt. Bei der Anlage oberirdischer Brutzellen
ist demnach lediglich die Abfolge einzelner Verhaltens-
weisen in der Sequenz und ihr jeweiliger Kontext abge-
leitet: Apomorph wäre demnach die Existenz einer
räumlich vom Neststandort getrennten Lehmsammel-
stelle, der Ortswechsel zwischen Gewinnung und An-
bau eines Lehmkügelchens und schließlich die Eiablage
in den röhrenförmigen oberirdischen Hohlraum unmit-
telbar nach seiner Fertigstellung, der damit zur Brutzel-
le wird. Abgeleitet ist ferner das bei allen oberirdisch
nistenden Taxa festgestellte Abdecken der Zellen mit
einer gemeinsamen Erdschicht nach Abschluss der Zel-
lanlage (CLAUDE-JOSEPH 1930, TORCHIO 1970, GESS &
GESS 1992, GESS 1996, BELLMANN 1984). Aufgrund sei-
ner Position am Ende der Verhaltenssequenz beim Nest-
bau wäre es denkbar, dass sich dieses Verhalten vom Bau
des Nestverschlusses bei hypogäisch nistenden Taxa
(Abb. 12) ableitet.

Interessanter Weise ist es innerhalb von Celonites
sekundär wieder zur Verlagerung von Nestern in den

Boden gekommen: C. wahlenbergiae GESS errichtet sei-
ne Brutzellen in bereits vorhandenen unterirdischen
Hohlräumen (GESS & GESS 1992, GESS 1996). Noch
stärker abgeleitet ist das Verhalten von C. latitarsis
GESS, der mit Hilfe von Grabdornen an den Vorderbei-
nen einen Nestgang in Lockersubstrat gräbt, an dessen
Ende dann nachfolgend eine Brutzelle angelegt wird.
Die sekundäre Natur dieser Neststandorte ist in beiden
Fällen daran zu erkennen, dass das Baumaterial für die
Brutzelle jeweils von einer außerhalb des Nestes gelege-
nen Lehmsammelstelle herantransportiert wird (GESS

& GESS 1992).

Die Eiablage erfolgt bei allen Masarinae vor der Ver-
proviantierungsphase einer Brutzelle (Abb. 7) (BELL-
MANN 1984, CLAUDE-JOSEPH 1930, GESS 1996, GESS

1999, 2001, MAUSS et al. 2003, 2006). Dieses plesio-
morphe Merkmal stammt bereits aus dem Grundmuster
der Vespidae und wurde unverändert in das Grundmus-
ter der Masarinae übernommen. Wie im Grundmuster
der Vespidae hängt das Ei bei Gayella an einem Filament
von der Zelldecke herab (CLAUDE-JOSEPH 1930). Bei
den Masarini ist dieses Filament reduziert und das Ei
wird direkt am distalen Pol der Brutzelle abgelegt (BELL-
MANN 1984, GESS & GESS 1980, GESS 1996, 1999, 2001,
HOUSTON 1984, 1986, 1995 MAUSS & MÜLLER 2000,
MAUSS et al. 2003, 2005, 2006, TORCHIO 1970). Dabei
kann es mit einem Pol an der Wand angeheftet sein
oder es befindet sich in unmittelbarem Kontakt mit dem
Pollenproviant frei in der Zelle (Abb. 7).

Der Transport von Pollen und Nektar zum Nest
während der Verproviantierungsphase erfolgt bei allen
Pollenwespenarten im Kropf. Kropfsammeln ist daher
ein Grundmustermerkmal der Masarinae. Der Speziali-
sierungsgrad der Taxa hinsichtlich der von ihnen ge-
nutzten Pollenquellen variiert innerhalb der Masarinae.
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Abb. 20: Szenario zur
Entstehung einer
bienenähnlichen Lebensform
in der Stammlinie der
Pollenwespen. Der Schritt 3
beschreibt ein hypothetisches
Übergangsstadium.



Die meisten Arten sind oligolektisch (sammeln Pollen
ausschließlich von Sippen einer Pflanzenfamilie) oder
eng polylektisch (sammeln Pollen von Sippen einer eng
begrenzten Auswahl von Pflanzenfamilien) (COOPER

1952, GESS 1996: 17). Vereinzelt wurden aber auch weit
polylektische Arten (sammeln Pollen von Sippen aus
vielen Pflanzenfamilien) nachgewiesen (TEPEDINO

1979, MAUSS 1996, MAUSS & MÜLLER 2000). Das
Grundmuster lässt sich für die Masarinae derzeit nicht
rekonstruieren, da nur wenige Informationen zum Blü-
tenbesuch von Arten der Gayellini vorliegen.

Nach dem Schlupf verzehrt die Larve den Pollen-
vorrat (Abb. 8), wobei sie sich mehrfach häutet. Die ge-
naue Zahl der Larvenstadien ist nicht bekannt. Das letz-
te Larvenstadium (vermutlich L5) spinnt sich einen Ko-
kon und überwintert als Praepuppe (CLAUDE-JOSEPH
1930, GESS 1996: 58, MAUSS 1996, TORCHIO 1970,
ZUCCHI et al. 1976). Die Verpuppung erfolgt etwa zwei
Wochen vor dem Schlupf der Imago (TORCHIO 1970).
Die meisten Arten sind wahrscheinlich univoltin (GESS

1996), aber Priscomasaris und Trimeria howardi sind bi-
voltin (GESS 2001, ZUCCHI et al. 1976). Insgesamt ent-
spricht der Entwicklungszyklus der Masarinae somit
dem von Euparagia. Er ist daher wahrscheinlich plesio-
morph und stammt bereits aus dem Grundmuster der
Vespidae.

Szenario zur Evolution der bienenartigen
Lebensform der Pollenwespen

Ein Schlüsselereignis in der Evolution der Pollen-
wespen ist der Übergang von der Verproviantierung der
Brutzellen mit Beutetieren zur Verproviantierung mit
Pollen und Nektar. Ausgangspunkt dieser Entwicklung
in der Stammlinie der Masarinae war vermutlich die
Pollenkonsumtion durch die Imagines (Abb. 20) die da-
zu führte, dass die Weibchen während der Verprovian-
tierung der Zelle, die zu diesem Zeitpunkt der Entwick-
lung noch ausschließlich mit Wirtslarven erfolgte, in ih-
rem Kropf bereits Pollen zur eigenen Proteinversorgung
speicherten. Es kann postuliert werden, dass die Tiere zu
Beginn des Überganges damit begonnen haben, Teile
ihres Kropfinhaltes im Bereich der Brutzelle während
der Verproviantierungsphase zu regurgitieren. Das Re-
gurgitieren von Kropfinhalt im Bereich der Zellen ist ei-
gentlich ein plesiomorphes Merkmal, dass bereits aus
dem Grundmuster der Vespidae stammt. Hier tritt es
aber zu einem früheren Zeitpunkt in der Verhaltensse-
quenz auf, nämlich beim Graben und bei der Stabilisie-
rung der Zellwände während der Bauphase einer Zelle.
Dementsprechend war der entscheidende Neuerwerb in
der Stammlinie der Masarinae vermutlich die Verlänge-
rung des Zeitraums, während dessen Kropfinhalt in der
Brutzelle regurgitiert wurde, von der Bauphase in die
Verproviantierungsphase einer Zelle hinein. Das Aufsu-

chen von Blüten und die Aufnahme von Pollen waren
demgegenüber bereits als Präadaptionen vorhanden.
Während eines hypothetischen Übergangsstadiums be-
stand der Larvenproviant dann sowohl aus Wirtslarven
als auch aus Pollen und Nektar. Durch Selektion wur-
den Individuen mit höherem Pollenanteil in der Lar-
vennahrung gefördert, so dass das Beutefangverhalten
in den Populationen schließlich völlig verloren ging
und alle Nachkommen ausschließlich mit Pollen und
Nektar versorgt wurden.

Die Lebensform in der Stammlinie der
[Eumeninae + Stenogastrinae + Polistinae +
Vespinae]

Ein wichtiger Neuerwerb in der Stammlinie der [Eu-
meninae + Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae] ist
die Ernährung der adulten Weibchen von Beutetieren.
Diese werden intensiv mit den Mandibeln durchgekaut
(= malaxiert) (Abb. 24) und dabei teilweise oder voll-
ständig von der Wespe konsumiert (CHILCUTT & CO-
WAN 1992, TURILLAZZI 1991, EDWARDS 1980: 144,
HUNT 1994, SPRADBERY 1973: 44, 147). Die beim Mala-
xieren aufgenommenen Nahrungsstoffe werden zumin-
dest teilweise assimiliert (HUNT 1984) und stellen eine
wichtige Proteinquelle für die Weibchen dar. Daneben
wird in geringem Maße auch noch Pollen aufgenommen
(HUNT et al. 1991). Die wichtigste Kohlenhydratquelle
der Imagines ist wie im Grundmuster der Vespidae Nek-
tar aus Blüten mit offen liegenden Nektarien (SPRADBE-
RY 1973: 44, HUNT 1994) (Abb. 26).

Die übrigen Merkmale der Lebensform der Stamm-
art der [Eumeninae + Stenogastrinae + Polistinae + Ve-
spinae] wurden vermutlich weitgehend unverändert aus
dem Grundmuster der Vespidae übernommen.

Lebensweise rezenter
Vertreter der Eumeninae (Lehmwespen)

Die Imagines der meisten Arten der Eumeninae le-
ben solitär. Für die Stammart der Eumeninae ist daher
ebenfalls eine solitäre Lebensweise anzunehmen, die aus
dem Grundmuster der [Eumeninae + Stenogastrinae +
Polistinae + Vespinae] übernommen wurde. Innerhalb
der Eumeninae ist es mehrfach konvergent zur Ausbil-
dung einer parasozialen Lebensweise gekommen (CO-
WAN 1991). Bei parasozialen Taxa nutzen mehrere
Weibchen einer Population, die derselben Generation
angehören, ein gemeinsames Nest.

Die Mundwerkzeuge sind im Grundmuster der Eu-
meninae kurz, entsprechen also dem Grundmuster der
Vespinae. Die wichtigste Kohlenhydratquelle der Imagi-
nes ist Nektar, den sie meist an leicht zugänglichen, of-
fenen Blüten oder an extrafloralen Nektarien aufneh-
men (EVANS 1966, KUGLER 1970: 148). Häufig besucht
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werden z.B. verschiedene Sippen der Umbelliferae, Eu-
phorbiaceae, Rosaceae und Asteraceae (EVANS 1966,
SPRADBERY 1973: 43). Daneben wird auch Honigtau
konsumiert (SPRADBERY 1973: 43). Ein verlängerter
Saugrüssel, der die Aufnahme von Nektar aus Blüten
mit stärkerer Nektarbergung erlaubt, ist konvergent u.a.
bei den Rhaphiglossini (RICHARDS 1962: 7), bei Eume-
nes (OSTEN 1982) und bei Pterocheilus (HAESELER 1975)
entstanden. An der Bildung dieses Saugrüssels sind bei
allen Taxa neben dem Labium auch die Maxillen betei-
ligt. Ausgehend vom Grundmuster der Vespidae ist die
Entwicklung verlängerter Mundwerkzeuge innerhalb
der Eumeninae damit jeweils deutlich anders verlaufen

als innerhalb der Masarini, bei denen der Saugrüssel
ausschließlich aus Teilen des Labiums aufgebaut ist. Die
wichtigste Proteinquelle für die Weibchen sind Beute-
tiere, die sie mit den Mandibeln kräftig durchkauen,
wobei sie Körpersäfte aber auch Gewebeteile der Beute
aufnehmen (CHILCUTT & COWAN 1992, SPRADBERY
1973: 44). Manchmal werden die Beutetiere auch voll-
ständig konsumiert. Die Menge aufgenommener Beute
ist positiv mit dem Reproduktionserfolg der Weibchen
korreliert (CHILCUTT & COWAN 1992). Die Ernährung
der adulten Weibchen von Beutetieren ist ein Grund-
mustermerkmal der Eumeninae, dass unmittelbar von
der Stammart der [Eumeninae + Stenogastrinae + Polis-
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Abb. 21-24: (21) Weibchen der Eumeninae Euodynerus annulatus (SAY) bei der Wasseraufnahme von der Oberfläche eines Tümpels. (22)
Weibchen von Euodynerus notatus (JURINE) (Eumeninae) beim Verschließen ihres Nestes mit feuchtem Lehm in einem Bohrloch in einem
Holzklotz. (23) Nestgründungsgemeinschaft fertiler Weibchen von Polistes cf. smithii SAUSSURE (Polistinae). Das Papiernest besteht aus
einer Wabe mit einem zentralen Aufhängestiel. Dies ist ein Grundmustermerkmal der [Polistinae + Vespinae]. (24) Arbeiterin von Polistes
biglumis (L.) beim Malaxieren von Beute vor dem Verfüttern an die Larven.



tinae + Vespinae] übernommen wurde. Pollen ist zwar
gelegentlich in geringem bis mäßigem Umfang im
Darmtrakt der Imagines von manchen Arten vorhan-
den (HUNT et al. 1991), seine relative Bedeutung als
Proteinquelle für die Weibchen ist aber vermutlich
deutlich geringer als im Grundmuster der Vespidae.

Das Nestbauverhalten weist innerhalb der Eumeni-
nae eine große interspezifische Variabilität auf (CAR-
PENTER & CUMMING 1985). Grundsätzlich kann man
nach der Art der Nestanlage drei Haupttypen unter-
scheiden (IWATA 1976):

(1) Anlage von unterirdischen, selbst gegrabenen Nes-
tern (Abb. 3);

(2) Anlage von Nestern in bereits vorhandenen unter-
oder oberirdischen Hohlräumen (Abb. 22);

(3) Anlage von freien, oberirdischen Nestern.

Die phylogenetische Bewertung dieser Verhaltens-
unterschiede ist schwierig, weil zumindest bei manchen
Taxa auch eine ausgeprägte intraspezifische Plastizität
beim Nestbauverhalten auftritt (z.B. COOPER 1979,
GESS & GESS 1991, WEAVING 1994). Weitere Probleme
ergeben sich aus der gegenwärtigen, in einigen Fällen
vermutlich unnatürlichen Gattungsklassifikation, sowie
aus ungenauen oder zweifelhaften Literaturangaben
(CARPENTER & CUMMING 1985). Typische, in Hartbö-
den gegrabene, hypogäische Nester, die mit dem Grund-
muster der Vespidae weitgehend übereinstimmen, fin-
den sich bei einer Reihe von Taxa, insbesondere bei ver-
schiedenen Odynerus-Arten (MIOTK 1979, HAESELER

1997, LITH 1956) und Paragymnomerus (MÓCZÁR 1960,
1962), aber z.B. auch bei Vertretern von Allepipona
(GESS & GESS 1991), Antepipona (GESS & GESS 1991),
Paravespa (GESS & GESS 1988c) und Tricarinodynerus
(GESS & GESS 1991). Die Nestarchitektur und das Ver-
halten, sowohl beim Graben als auch beim Errichten
des Nestvorbaus, weisen bei diesen Taxa detaillierte
Übereinstimmungen mit der Nestarchitektur und dem
Nestbauverhalten von Euparagia und den primär hypo-
gäisch nistenden Masarini auf: So wird beispielsweise
das harte Bodensubstrat beim Graben mit regurgitierter
Flüssigkeit aufgeweicht, mit den Mandibeln abgeschabt
und zu einem Kügelchen geformt. Dieses Kügelchen
wird dann mit den Mandibeln unter Beteiligung des La-
biomaxillarkomplexes festgehalten und rückwärts lau-
fend aus dem Nest transportiert. Am Anfang verwenden
die Weibchen die feuchten Substratkügelchen, um da-
mit einen Nestvorbau zu errichten. Beim Ansetzen ei-
nes Kügelchens halten sich die Weibchen auf der Au-
ßenseite des Nestvorbaus mit den Mittel- und Hinter-
beinen fest, während sich ihre Mandibeln und Vorder-
beine auf der Innenseite befinden und das Metasoma
außen winklig zur Ventralseite hin abgebogen wird (OL-

BERG 1959, BELLMANN 1995: 144). Nach Fertigstellung
des Nestvorbaus werden die Kügelchen meist fliegend
vom Nest wegtransportiert und an einer bestimmten
Abwurfstelle fallen gelassen. Bei der zum Graben ver-
wendeten Flüssigkeit handelt es sich ursprünglich, wie
im Grundmuster der Vespidae, vermutlich um Wasser,
da die Weibchen vieler Arten Wasserstellen besuchen,
wo sie, taxonspezifisch verschieden, entweder am Rand
oder auf der Wasseroberfläche sitzend (Abb. 21) Wasser
aufnehmen (LONGAIR 1984). Abgeleitet ist die Verwen-
dung von Wassertropfen auf Blättern bei Synagris cornu-
ta (L.) (LONGAIR 2004) und von Sekreten der Schaum-
zikade Philaenus spumarius L. bei Odynerus spinipes L.
(MIOTK 1979). Neben der regurgitierten Flüssigkeit
wird vielleicht zusätzlich auch noch Labialdrüsensekret
verwendet (COWAN 1991). Alle bislang untersuchten
Arten erstellen die Brutzellen durch das Ausgraben ei-
nes Hohlraumes, dessen Wand lediglich verfestigt wird
(GESS & GESS 1976, 1988c, 1991, MÓCZÁR 1960, OL-
BERG 1959: 141). Das Baumaterial für die Zellverschlüs-
se, bzw. Zwischenwände stammt aus dem Nest.

Aufgrund dieser vielfältigen Übereinstimmungen
zwischen der Nestarchitektur und dem Nestbauverhal-
ten der hypogäisch, in selbst gegrabenen Nestern nis-
tenden Eumeninae, Euparagiinae und Masarinae, ist die
Homologiewahrscheinlichkeit für diese Art der Nestan-
lage hoch. Daher ist die Anlage eines hypogäischen, in
Hartboden gegrabenen Nestes vermutlich ein plesio-
morphes Grundmustermerkmal der Eumeninae, das be-
reits aus dem Grundmuster der Vespidae stammt. Diese
Hypothese steht im Einklang mit den Auffassungen von
IWATA (1976) und PARKER (1966), die ebenfalls die An-
lage unterirdischer, selbst gegrabener Nester innerhalb
der Eumeninae für ursprünglich halten. Sie setzt aller-
dings ein hohes Maß an Homoplasie hinsichtlich der
beiden anderen Nesttypen innerhalb der Eumeninae
voraus (CARPENTER & CUMMING 1985) und bedarf da-
her weiterer kritischer Überprüfung.

Innerhalb der Eumeninae finden sich modifizierte
Formen selbst gegrabener, unterirdischer Nester, deren
Architektur sich leicht vom Grundmuster der Eumeni-
nae ableiten lässt. So fehlt z.B. bei Pseudepipona
(SPRADBERY 1973:46) und Tropidodynerus (FERTON
1895, ARENS 1999) der Nestvorbau, bei letzterem sind
die Nester zusätzlich stets nur unizellulär. Bei Parachilus
sind die Brutzellen durch eine feine Zwischenwand aus
Lehm in ein distales Ei- und ein oder mehrere proxima-
le Proviantkompartimente unterteilt (GESS 1976, GESS

& GESS, 1988c).

Ähnlich wie bei den Masarinae sind auch innerhalb
der Eumeninae in Zusammenhang mit der Besiedlung
von Sandhabitaten mehrfach konvergent spezielle mor-
phologische Anpassungen an das Graben in wenig bin-
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digem Lockersubstrat entstanden. Es handelt sich dabei
um Psammophoren, die durch verlängerte, abgeplattete
und mit langen Setae bestandene Labialpalpen und bei
Pterocheilus zusätzlich durch lange Setae an den Mandi-
beln und den Genae gebildet werden (BOHART 1940,
CARPENTER & CUMMING 1985). Der so gebildete Korb
ermöglicht den Transport von Sandkörnern unter Bei-
behaltung der plesiomorphen Grabtechnik mit den
Mandibeln aus dem Grundmuster der Eumeninae
(GRISSELL 1975).

Mehrfach konvergent ist die Anlage von Nestern in
bereits vorhandenen, oberirdischen Hohlräumen ent-
standen (CARPENTER & CUMMING 1985), wie z.B. na-
türlichen Spalten und Höhlungen im Boden, Fraßgän-
gen im Holz (Abb. 22), alten Nestern, Schneckenhäu-
sern etc. (NIELSEN 1932, SPRADBERY 1973). In abgeleite-
ten Fällen kann der Nestgang auch durch Ausfressen
von markhaltigen Stengeln selbst angelegt werden. Die
Brutzellen sind bei vielen Taxa seitlich einfach durch
die Wandung des Hohlraums begrenzt und werden vor-
ne und hinten durch Lehmzwischenwände voneinander
getrennt (SPRADBERY 1973: 52), so dass Linienbauten
entstehen. Bei manchen Arten, wie z.B. Gymnomerus
laevipes (SHUCKARD), werden die Zellen vollständig mit
Lehm ausgekleidet (BRISTOWE 1948). Gegenüber dem
Grundmuster der Eumeninae ist das Nestbauverhalten
bei Nestern dieses Typs dadurch abgeleitet, dass die
Weibchen zusätzlich zur Wassersammelstelle und zum
Neststandort eine Lehmsammelstelle aufsuchen und das
Baumaterial von dort fliegend zum Neststandort trans-
portieren müssen. Zusätzlich ist das Grabverhalten re-
duziert. Alle übrigen Verhaltenselemente, insbesondere
das Errichten der Zellverschlüsse, sind bereits im
Grundmuster der Eumeninae vorhanden.

Ebenfalls mehrfach entstanden ist die Anlage freier,
oberirdischer Zellen, z.B. an Steinen oder Zweigen (CAR-
PENTER & CUMMING 1985). Nester dieses Typs finden
sich z.B. innerhalb der „Zethini“ (DUCKE 1914, BOHART
& STANGE 1965), bei verschiedenen „Eumenini“, wie z.
B. Hypodynerus, Montezumia, Synagris oder Ancistrocerus
oviventris (Wesmael) und Eumenes s.l. (ROUBAUD 1910,
NIELSEN 1932, CARPENTER & CUMMING 1985, OLBERG

1959: 122-141, BETTAG 1990, BELLMANN 1995: 140-141,
148). Die charakteristischen, urnenförmigen Brutzellen
mit einem trichterförmigen Rand um die Zellöffnung von
Eumenes s.l. stellen dabei eine Synapomorphie dieser mo-
nophyletischen Gruppe dar (CARPENTER & CUMMING

1985). Inwieweit sich solche oberirdischen Nester von
Nestern in Hohlräumen (wie vermutlich bei Ancistroce-
rus oviventris) oder aber direkt von hypogäisch gegrabe-
nen Nestern ableiten, ist derzeit unsicher.

Das beim Nestbau verwendete Material ist bei Ver-
tretern der „Eumenini“ angefeuchtetes, lehmiges Bo-

densubstrat. Die bisher untersuchten „Zethini“ (z.B.
Discoelius, Zethus, Calligaster) und Raphiglossini (Raphi-
glossa, Psiliglossa) verwenden stattdessen zerkautes
Pflanzenmaterial und Blattstücke, die oft zusätzlich mit
größeren Mengen Speichel vermischt werden (FERTON
1920, BISCHOFF 1927: 211ff., BLÜTHGEN 1961: 216, BO-
HART & STANGE 1965, KROMBEIN 1991). Innerhalb der
Eumeninae ist die Verwendung von Pflanzenmaterial
wahrscheinlich abgeleitet, während die Nutzung von
Lehm ein plesiomorphes Grundmustermerkmal dar-
stellt, das ursprünglich bereits aus dem Grundmuster der
Vespidae stammt. Für diese Hypothese spricht, dass bei
Euparagia und bei den Masarinae als Außengruppen,
ausschließlich angefeuchtetes Bodensubstrat als Bauma-
terial genutzt wird. Darüber hinaus sind innerhalb der
Eumeninae alle Taxa die pflanzliches Material zum
Nestbau verwenden abgeleitet hinsichtlich der Art ih-
rer Nestanlage, nutzen also vorhandene Hohlräume
oder bauen freie, oberirdische Nester. Schließlich unter-
scheidet sich der von den „Zethini“ hergestellte Pflan-
zenmörtel mit den groben Blattstücken deutlich von
dem feineren, papierartigen, aus Pflanzenfasern gewon-
nenen Nestmaterial der sozialen Taxa und ist daher ver-
mutlich nicht mit diesem homolog.

Die Eiablage erfolgt im Grundmuster der Eumeni-
nae vor Beginn der Verproviantierungsphase einer Brut-
zelle (CARPENTER & CUMMING 1985, COWAN 1991).
Dieses plesiomorphe Merkmal wurde aus dem Grund-
muster der Vespidae übernommen. Bei einem Großteil
der Arten wird das Ei mit Hilfe eines Filaments an der
Wand der Brutzelle befestigt (COWAN 1991), nur ver-
einzelt wird es direkt an die Zellwand angeheftet (z.B.
Raphiglossa zethoides Saussure, FERTON 1920) oder frei
am Boden der Zelle abgelegt (z.B. Gymnomerus laevipes,
BRISTOWE 1948). Ein Filament zur Befestigung des Eies
findet sich auch in den Brutzellen von Euparagia (Eupa-
ragiinae) und Gayella (Masarinae) (s. oben). Es ist daher
wahrscheinlich, das es sich dabei um ein plesiomorphes
Merkmal handelt, das bereits in der Stammlinie der Ve-
spidae entstanden ist und später in das Grundmuster der
Eumeninae übernommen wurde.

Die Verproviantierung der Brutzellen erfolgt beim
überwiegenden Teil der Eumeninae als Massenverprovi-
antierung, was ein plesiomorphes Grundmustermerkmal
dieser Gruppe darstellt (CARPENTER & CUMMING 1985,
COWAN 1991). Vereinzelt kann es dabei unter ungünsti-
gen äußeren Bedingungen fakultativ zu Verzögerungen
bei der Verproviantierung kommen, so dass die Larve
bereits geschlüpft ist, bevor die Verproviantierungspha-
se beendet und die Zelle verschlossen wird (COWAN

1991). Dies bezeichnet COWAN (1991) als verzögerte
Verproviantierung (= delayed provisioning). Mindes-
tens dreimal hat sich konvergent innerhalb der Eumeni-
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nae daraus eine progressive Verproviantierung (= pro-
gressive provisioning) entwickelt (CARPENTER & CUM-
MING 1985, COWAN 1991, DUCKE 1914, KROMBEIN

1978, 1991). Bei diesen Taxa verbringen die Weibchen
nach der Eiablage einen großen Teil ihrer Zeit in der
Brutzelle und gehen nur in Abhängigkeit vom Futterbe-
darf der sich entwickelnden Larve auf die Jagd (COWAN

1991, LONGAIR 2004). Progressiv verproviantierende
Arten versorgen ihre Larven mit auffällig immobilen,
vermutlich stets ausgiebig malaxierten Beutetieren
(COWAN 1991). Die Weibchen von Synagris cornuta füt-
tern ihre Larven sogar direkt mit malaxierten Beute-
stückchen (ROUBAUD 1910, LONGAIR 2004). Nach Ab-
schluss der Verproviantierungsphase wird jede Brutzelle
vom Weibchen mit einem Deckel verschlossen.

Die meisten Eumeninae jagen Schmetterlingsrau-
pen (IWATA 1976, KROMBEIN 1979), was vermutlich den
ursprünglichen Zustand innerhalb der Eumeninae dar-
stellt (CARPENTER & CUMMING 1985). Abgeleitet da-
von ist die Nutzung von Blattwespen- (Tenthredinidae)
und Käferlarven (Chrysomelidae und Curculionidae)
als Larvenproviant. Der Spezialisierungsgrad einzelner
Taxa hinsichtlich ihres Beutespektrums ist unterschied-
lich (GATHMANN & TSCHARNTKE 1999, BUDRIENE
2003), aber eine phylogenetische Bewertung der Unter-
schiede ist derzeit nicht möglich (CARPENTER & CUM-
MING 1985). Das Verteilungsmuster der Stiche, mit de-
nen die Beute paralysiert wird, über die einzelnen Kör-
persegmente des Beutetieres, unterscheidet sich zwi-
schen einzelnen Taxa (EVANS 1966). Es wird dabei stär-
ker von der phylogenetischen Stellung eines Taxons als
vom Beutetyp beeinflusst (BUDRIENE & BUDRYS 2004).

Wie im Grundmuster der Vespidae werden bei den
Eumeninae während der Ontogenese fünf Larvenstadien
durchlaufen (SPRADBERY 1973: 61). Ruhestadium ist wie
bei Euparagiinae und Masarinae das Praepuppenstadium
und die Verpuppung erfolgt etwa zwei Wochen vor Be-
ginn der nächsten Flugzeit der Imagines (SPRADBERY
1973: 62). Die Zahl der Generationen in einem Jahr
wird von ökologischen Faktoren beeinflusst. Typische
Bodennister, die ihre Nester selber graben, wie z.B. Ody-
nerus, Paragymnomerus aber auch verschiedene afrotropi-
sche Arten sind univoltin (MIOTK 1979, MÓCZÁR 1962,
GESS 1981). Demgegenüber sind (oberirdische) Hohl-
raumnister auch in gemäßigten Breiten oft bivoltin (zu-
sammengefasst in COWAN 1991). In tropischen Habita-
ten mit gleichförmigem Klima ist die Populationsgröße
manchmal nur einer geringen saisonalen Populationsdy-
namik unterworfen (BROOKE 1981), aber in einigen Fäl-
len treten auch hier deutliche Schwankungen in der Po-
pulationsdichte auf (IWATA 1964). Für die Stammart der
Eumeninae ist zu vermuten, dass sie ähnlich wie die
Stammart der Vespidae in semiariden Gebieten gelebt

und Nester in Hartböden gegraben hat. Sie war dement-
sprechend vermutlich univoltin und diapausierte über
einen langen Zeitraum im Praepuppenstadium.

Entstehung der Sozialität innerhalb der
[Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae]

Innerhalb der Stammlinie der [Stenogastrinae + Po-
listinae + Vespinae] sind einfache soziale Gemeinschaf-
ten entstanden. Diese umfassten zunächst nur wenige,
miteinander verwandte Weibchen, die ein gemeinsames
Nest nutzten und zwischen denen es temporär zur Aus-
bildung reproduktiver Arbeitsteiligkeit kam (WEST-
EBERHARD 1978, CARPENTER 1991). Frisch geschlüpfte
Tiere verhielten sich dabei zunächst funktionell wie Ar-
beiterinnen, wurden dann aber mit zunehmendem Alter
ebenfalls fertil und erzeugten eigene Nachkommen, wo-
bei sie in der Dominanzhierarchie ihres Geburtsnestes
aufstiegen oder eigene Nester gründeten. Nach der
Klassifikation von WEST-EBERHARD (1978, modifiziert
nach CARPENTER 1991) befinden sich solche Gemein-
schaften im Stadium rudimentärer Kastendifferenzie-
rung (Abb. 25). Rezent ist diese einfache soziale Orga-
nisationsform noch bei basalen Taxa der Stenogastrinae
vorhanden (CARPENTER 1991, TURILLAZZI 1991) und
findet sich auch innerhalb von Nestgründungs-
gemeinschaften fertiler Weibchen bei basalen Teiltaxa
der Polistinae (Abb. 23). Sie ist daher wahrscheinlich
sowohl Bestandteil des Grundmusters der Stenogastri-
nae als auch der [Stenogastrinae + Polistinae + Vespi-
nae]. Im weiteren Verlauf der Phylogenese haben sich
die Kastenunterschiede sowohl innerhalb der Stenogas-
trinae als auch in der Stammlinie der [Polistinae + Ve-
spinae] unabhängig voneinander weiter verstärkt und es
ist schließlich zur Ausbildung einer dauerhaft sterilen
Arbeiterinnenkaste gekommen ist (CARPENTER 1991,
TURRILLAZZI 1991). Aus solchen eusozialen Gemein-
schaften haben sich dann innerhalb der [Polistinae +
Vespinae] mehrfach unabhängig voneinander langfristig
monogyne und dauerhaft polygyne Sozietäten entwi-
ckelt (Abb. 25) (CARPENTER 1991).

Mehrere Synapomorphien der [Stenogastrinae + Po-
listinae + Vespinae] stehen in unmittelbarem Zusammen-
hang mit der Entstehung sozialer Nestgemeinschaften. Es
sind dies die adult-adult Trophallaxis, die Kooperation
mehrerer Weibchen bei der Betreuung der Brut, die si-
multane progressive Verproviantierung mehrere Larven
durch einWeibchen mit malaxierter Arthropoden – Beu-
te und die Betreuung der Larven bis zum Puppenstadium
(CARPENTER 1988b, 1991). Die Brutzellen werden bei
manchen Arten der Stenogastrinae zu Beginn des Prä-
puppenstadiums noch von den Weibchen verschlossen
(TURILLAZZI 1991). Dies ist ein plesiomorphes Merkmal,
das bereits aus dem Grundmuster der Vespidae stammt
(CARPENTER 1991). Innerhalb der Stenogastrinae und in
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der Stammlinie der [Polistinae + Vespinae] ist der Zell-
verschluss dann konvergent reduziert worden, so dass der
Kokondeckel von außen frei zugänglich ist.

Ein weiterer Neuerwerb der [Stenogastrinae + Polis-
tinae + Vespinae] ist die Anlage oberirdischer Nester.
Diese werden vollständig aus gesammeltem Material er-
richtet und ragen frei vom Substrat auf (CARPENTER

1988b). Im ursprünglichen Zustand sind die Brutzellen
in offenen Waben angeordnet, eine Nesthülle fehlt
(CARPENTER 1988b). Die Form des Nestes wurde sowohl
innerhalb der Stenogastrinae (TURILLAZZI 1991) als
auch innerhalb der [Polistinae + Vespinae] (WENZEL

1991) vielfältig abgewandelt.

Die Stammart der [Stenogastrinae + Polistinae +
Vespinae] fertigte ihre Nester vermutlich aus Lehm
(CARPENTER 1988b), wie dies heute noch bei einigen
basalen Taxa der Stenogastrinae der Fall ist (TURILLAZ-
ZI 1991). Dieses ist ein plesiomorphes Merkmal, das aus
dem Grundmuster der [Eumeninae + Stenogastrinae +
Polistinae + Vespinae] übernommen wurde und schon
in der Stammlinie der Vespidae entstanden ist. Unab-
hängig voneinander kam es später innerhalb der Steno-
gastrinae und in der Stammlinie der [Polistinae + Vespi-
nae] zur Verwendung von Pflanzenfasern als Baumateri-
al. Diese Entwicklung vollzog sich vermutlich konver-
gent, da zwischen dem papierähnlichen Nestmaterial
der [Polistinae + Vespinae] und dem der Stenogastrinae
deutliche Unterschiede bestehen (HANSELL 1985). Das
typische Wespenpapier der [Polistinae + Vespinae] ist
wesentlich fester als das der Stenogastrinae und ist ver-

mutlich in Zusammenhang mit der Ausbildung eines
stabilen, zentralen Aufhängestiels an der Wabe entstan-
den (Abb. 23). Dieses stabile Material war eine Vorraus-
setzung für den Bau größerer Nester, ohne die eine Zu-
nahme der Koloniegröße innerhalb der [Polistinae +
Vespinae] nicht möglich gewesen wäre (HANSELL 1985,
1987). Das Sammeln von Pflanzenfasern als Baumateri-
al erfolgt bei verschiedenen Vertretern der [Polistinae +
Vespinae] weitgehend ähnlich. Die Substratoberfläche
wird mit Labialdrüsensekret angefeuchtet und die Fa-
sern langsam, rückwärts, parallel zur Maserung laufend
mit Bewegungen der Mandibeln abgeschabt (Abb. 27).
Das so gewonnene Material wird hinter den Mandibeln
mit den Palpi zu einem Kügelchen geformt und fliegend
zum Nest transportiert (EDWARDS 1980: 48-49). Dieses
Verhalten ähnelt dem Grabverhalten im Grundmuster
der Vespidae und ist ihm daher vermutlich homolog.

Die Ernährungsweise der Imagines wurde weitge-
hend unverändert aus dem Grundmuster [Eumeninae +
Stenogastrinae + Polistinae + Vespinae] übernommen.
Wichtigste Proteinquelle der adulten Weibchen sind Ei-
weiße aus Beutetieren, die von den Wespen beim Mala-
xieren von Beuteteilen konsumiert werden (TURILLAZZI
1991, EDWARDS 1980: 144, HUNT 1984, 1994, SPRADBE-
RY 1973: 44, 147). Daneben kann in geringem Maße
auch noch Pollen aufgenommen werden (HUNT et al.
1991). Eine wichtige Kohlenhydratquelle der Imagines
ist wie im Grundmuster der Vespidae Nektar aus Blüten
mit offen liegenden Nektarien (Abb. 26), daneben sind
aber auch Baumsäfte und reifes Obst von großer Bedeu-
tung (SPRADBERY 1973: 44, EDWARDS 1980, HUNT 1994).
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Abb. 25: Szenario zur
Entstehung eusozialer
Gemeinschaften
innerhalb der
[Stenogastrinae +
Polistinae + Vespinae].
Das solitäre Stadium
bildet den
plesiomorphen
Ausgangszustand im
Grundmuster der
[Eumeninae +
Stenogastrinae +
Polistinae + Vespinae]
(verändert nach WEST-
EBERHARD 1978 und
CARPENTER 1991).



Zusammenfassung

Die Ernährungs- und Nistweisen der basalen Teilta-
xa der Faltenwespen werden zusammenfassend darge-
stellt und Hypothesen zur Evolution verschiedener Le-
bensformen innerhalb dieser Taxa formuliert. Die Fal-
tenwespen bieten gute Vorraussetzungen für die Rekon-
struktion der Entstehungsgeschichte verschiedener Le-
bensformtypen, da die Verwandtschaftsbeziehungen
zwischen den höheren Taxa hinreichend bekannt sind
und bionomische Daten zumindest von einzelnen Ver-
tretern aller relevanten Taxa vorliegen.

Innerhalb der Stammlinie der Vespidae entstanden
drei apomorphe Verhaltenskomplexe. Es waren dies die
Anlage eines unterirdischen, mehrzelligen Nestes vor
der Beutejagd, das mit Hilfe von Wasser in Hartböden
gegraben wurde. Ferner die Eiablage vor der Verprovian-
tierungsphase einer Brutzelle und die Massenverprovian-
tierung der Brutzellen mit mehreren, kleinen Larven ho-
lometaboler Insekten. Die Ernährungsweise der Imagines
entsprach dem plesiomorphen Zustand im Grundmuster
der [Scoliidae + Vespidae], d.h. sie nahmen Nektar an
Blüten mit offenen Nektarien auf und nutzten Pollen als
wichtigste Proteinquelle. Diese Lebensform findet sich
rezent noch bei den Euparagiinae und war auch bei der
Stammart der [Masarinae + Eumeninae + Stenogastrinae
+ Polistinae + Vespidae] noch vorhanden.

In der Stammlinie der Masarinae hat sich daraus ei-
ne bienenähnliche Lebensform entwickelt, d. h. die
Brutzellen werden mit Pollen und Nektar als Larven-

nahrung verproviantiert. Die Stammart der Masarinae
nistete wie die Stammart der Vespidae in selbst gegrabe-
nen Nestern in hartem Boden. Sekundär ist daraus zwei-
mal eine oberirdische Nistweise mit freien Lehmzellen
entstanden. Ein solcher Übergang zur oberirdischen
Nistweise hat auch innerhalb der Eumeninae mehrfach
stattgefunden.

In der Stammlinie der [Eumeninae + Stenogastrinae
+ Polistinae + Vespidae] kam es zu einer deutlichen Ver-
schiebung im Nahrungsspektrum der Imagines. Als Pro-
teinquelle dienen den Weibchen nun überwiegend Ei-
weiße aus Beutetieren, während Pollen nur von geringer
Bedeutung ist. Kohlenhydrate werden aber weiterhin
vorwiegend in Form von Nektar aus leicht zugänglichen
Blüten aufgenommen.

Soziale Gemeinschaften sind innerhalb der Vespi-
dae nur einmal innerhalb der Stammlinie der [Stenogas-
trinae + Polistinae + Vespidae] entstanden. Eng damit
verbunden war die Entstehung von oberirdischen Nes-
tern mit Brutzellen, die in einer Wabe angeordnet sind.
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Abb. 26-27: (26) Männchen von Dolichovespula saxonica (F.) (Vespinae) bei der Nektaraufnahme an Blüten des Doldengewächses
Angelica sylvestris L. (27) Arbeiterin von Vespula germanica (F.) (Vespinae) beim Sammeln von Holzfasern. Dieses komplexe Verhalten
weist detaillierte Übereinstimmungen mit dem Grabverhalten beim Nestbau im Grundmuster der Vespidae auf und ist ihm vermutlich
homolog.
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Was ist ein Säugetier?

Säugetiere werden in der Regel als Wirbeltiere defi-
niert, die ihre Jungen mit Milch säugen, ihre Körper-
temperatur mehr oder weniger konstant halten können
(Homöothermie), ein Haarkleid und drei Gehörknö-
chelchen besitzen. Das Kiefergelenk ist als Squamoso-
Dentalgelenk ausgebildet. Es sind dies sog. „Schlüssel-
merkmale“ der Säugetiere.

Eine Definition, die für die Kloakentiere oder Eier-
leger (Monotremata mit Schnabeltier und Ameisen-
igel; die Zusammengehörigkeit dieser äußerlich stark
unterschiedlichen Kloakentiere ist durch etliche Syn-
apomorphien gesichert) nur bedingt zutrifft (die Jungen
lecken die aus den Milchdrüsen des Muttertieres austre-
tende Milch auf), ganz abgesehen davon, dass sie im
Gegensatz zu den übrigen rezenten Säugetieren keine
lebenden Jungen zur Welt bringen, sondern Eier legen,
wie die meisten Reptilien. Ferner besitzen sie wie diese
eine Kloake und einen reptilhaften Schultergürtel. Im
Innenohr ist keine eingerollte Cochlea (Schnecke)
ausgebildet.

Damit ist ein Evolutionsgeschehen angesprochen,
das als Mosaikmodus oder Heterobathmie der Merk-

malsevolution bezeichnet wird, zugleich aber die Frage
aufwirft, sind die Säugetiere lediglich ein evolutives Ni-
veau oder eine monophyletische, also nur einmal ent-
standene Gruppe. Fossilfunde lassen vermuten, dass die
Entstehung des sekundären Kiefergelenkes und damit
auch die drei Gehörknöchelchen als schallleitender
Apparat im Mittelohr nicht nur einmal im Lauf der
Evolution, sondern zweimal oder sogar mehrmals ent-
standen sein könnte (MAISCH 2005).

Die obige Definition, mit der die Zuordnung der
Monotremen zu den übrigen Säugetieren diskutabel er-
scheint, enthält auch physiologische Eigenschaften, die
an fossilen Wirbeltieren nicht oder kaum beurteilt wer-
den können. Dies erschwert die Abgrenzung von ande-
ren Wirbeltieren noch zusätzlich, so dass sich der Palä-
ontologe auf fossil erhaltungsfähige Merkmale be-
schränken muß, wie das Squamoso-Dentalgelenk als
sog. sekundäres Kiefergelenk und drei Gehörknöchel-
chen im Mittelohr (vgl. Kasten).

Amphibien und Reptilien besitzen lediglich ein Ge-
hörknöchelchen (Columella auris), was seinerzeit Ana-
tomen veranlasst hat, eine stammesgeschichtliche Ab-
leitung der Säugetiere von Reptilien abzulehnen. Eine
Auffassung, die insofern zutrifft, als die Stammform der

Evolution der Säugetiere (Mammalia):
Molekularbiologie versus Paläontologie

E . T H E N I U S

Abstract: A review of the newest molecularbiological data for the Proto-, Meta- and Eutheria with several supertrees. Particular-
ly the molecular evidence for four major clades of placental mammals: Xenarthra, Laurasiatheria, Euarchonta + Glires and Afro-
theria. Molecular evidence is strong supported a monophyly of the northern hemisphere group (Boreoeutheria with Laurasiathe-
ria and Euarchonta + Glires). In the southern hemisphere group (= Afrotheria and Xenarthra) the Afrotheria are monophyletic.
Within the Afrotheria the clades Tethytheria (Proboscidea + Sirenia) and Paenungulata (Proboscidea + Sirenia + Hyracoidea)
are confirmed by molecular evidence. The name for the new (sub-)clade Afrosoricida for Chrysochloroidea and Tenrecoidea
(WADDELL et al. 1999) is preoccupied by the Zalambdodonta GILL (1884). The Xenarthra are an early monophyletic branch of
placental mammals. It is consistent with the Epitheria Conception (MCKENNA 1975). The molecular evidence for the superor-
der Cetartiodactyla (Cetacea + Artiodactyla) confirms the suggested relationships from the morphological evidence for the clo-
se affinities between whales and artiodactyls.
The molecular evidence is very important for the estimate relationships from “adaptative” strong alterated species (e.g. Aye-Aye,
Polar Bear, Giant Panda, Aardvark, whales and dolphins), because the “adaptative” evolution is more quickly than the molecu-
lar evolution.

Key words: Phylogeny of mammals, molecular evolution, “adaptive“ evolution, supertrees, Xenarthra, Afrotheria, Euarchonta,
Glires, Laurasiatheria.
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Säugetiere nicht unter rezenten Reptilien (= Sauropsi-
da) zu suchen ist. Woher kommen also die Säugetiere?
Diese Frage soll uns im nächsten Kapitel beschäftigen.

Die stammesgeschichtliche
Herkunft der Säugetiere

Die stammesgeschichtliche Herkunft der Säugetiere
ist von Zoologen lange diskutiert worden. So sehr die re-
zenten Monotremen auch für eine solche von Reptilien
zu sprechen schien, so stand einer Abstammung von
Reptilien die Tatsache entgegen, dass – wie bereits er-
wähnt – Säugetiere drei Gehörknöchelchen (Hammer,
Amboß und Steigbügel), Reptilien hingegen stets nur
ein Gehörknöchelchen (Columella) im Mittelohr be-
sitzen. Die Natur kann nicht wie ein Techniker plötz-
lich zusätzliche Elemente einbauen, wie sie für eine ver-
stärkte Effizienz bei der Schallübertragung erforderlich

wären. Woher kamen die zusätzlichen Gehörknöchel-
chen bei den Säugetieren, nämlich Hammer (Malleus)
und Amboß (Incus)? Die Columella entspricht dem
Steigbügel (Stapes), sie sind als morphologisch einander
homologe Elemente zu bezeichnen.

Dazu ist es notwendig, sich die Situation bei Repti-
lien anzusehen: Bei diesen ist das Kiefergelenk als Qua-
drato-Articulargelenk und damit als primäres Kieferge-
lenk ausgebildet, wobei das Quadratum als Schädelkno-
chen mit dem Articulare als Unterkieferelement das
Gelenk bildet. Der Unterkiefer selbst besteht bei Repti-
lien aus zahlreichen Knochen (Angulare, Articulare,
Coronoid, Dentale, Praearticulare, Supraangulare und
Spleniale). Bei den rezenten (erwachsenen) Säugetie-
ren wird der Unterkiefer ausschließlich aus dem Denta-
le gebildet.

Auf Grund vergleichend-embryologischer Untersu-
chungen an rezenten Reptilien und Säugetieren homo-
logisierte der deutsche Anatom C. REICHERT bereits im
Jahr 1837 Hammer und Amboß der Säugetiere mit dem
Quadratum und Articulare der Reptilien. Nach dieser
Auffassung hätten sich die Elemente des primären Kie-
fergelenkes der Reptilien in das Mittelohr der Säugetie-
re verlagert. Diese, später durch den Zoologen GAUPP

(1913) fundierte und seither als Reichert-Gaupp’sche
Theorie bezeichnete Interpretation wurde ursprünglich
von vielen Anatomen mit der Begründung abgelehnt,
derart anzunehmende Zwischenformen seien nicht le-
bensfähig und könnten daher gar nicht existiert haben.
Setzte doch diese Theorie eine Umwandlung von zwei
Elementen des Kauapparates in solche des Gehörappa-
rates und damit einen Funktionswechsel voraus. Da die
Evolution nur in kleinen Schritten durch Mutationen
als Mikroevolution erfolgt, müssten derartige Zwi-
schenformen tatsächlich existiert haben. Den Nachweis
derartiger Übergangsformen und die Art und Weise wie
die Natur das Problem meisterte konnte die Paläontolo-
gie durch Fossilfunde tatsächlich liefern.

So sind etwa mit Probainognathus (Fam. Probaino-
gnathidae) aus der jüngeren Mittel-Trias von Südameri-
ka und Diarthrognathus (Fam. Tritheledontidae) aus der
Ober-Trias von Südafrika Angehörige von Therapsiden
(= „mammal-like reptiles“) überliefert, die in ihren
Merkmalen zwischen Reptilien (Synapsida) und Säuge-
tieren (Mammalia) vermitteln, indem sie ein Doppelge-
lenk besitzen (Abb. 1). Dieses Doppelgelenk besteht aus
dem primären Quadrato-Articulargelenk und dem late-
ral davon liegenden Squamoso-Dentalgelenk. Bei der
Entstehung des Säugetiertyps konnten Quadratum und
Articulare in das unmittelbar benachbarte Mittelohr
verlagert werden und –zusammen mit dem Stapes – die
Funktion von Gehörknöchelchen übernehmen.
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Nach der eingangs erwähnten Definition durch sog. „Schlüsselmerkmale“
sind das Schnabeltier (Ornithorhynchus anatinus) und die Schnabeligel
(Gattungen Zaglossus und Tachyglossus) als Angehörige der Monotremata
durch synapomorphe Merkmale (sekundäres Kiefergelenk und drei
Gehörknöchelchen) als Säugetiere ausgewiesen. Sie besitzen lediglich
zahlreiche ursprüngliche (plesiomorphe) Merkmale, wie sie für
Reptilien kennzeichnend sind (z.B. Oviparie, Neonaten mit Eizahn, Kloake,
keine Ohrmuscheln, keine eingerollte Cochlea, freie Halsrippen,
„reptilhafter“ Schultergürtel, Ausbildung der Chromosomen, der roten
Blutkörperchen und der Spermien). Damit ist zugleich die Frage der
Lesrichtung der Evolution aufgeworfen, die zweifellos von
„reptilartigen“ zu säugetierartigen Merkmalen verläuft. Ein weiteres,
damit verbundenes Problem sei hier aufgezeigt. Reptilien und Säugetiere
sind zwei höhere taxonomische Einheiten, die gegenwärtig eindeutig
voneinander getrennt und damit auch leicht unterscheidbar sind.
Mit der im Kapitel 2 diskutierten stammesgeschichtlichen Herkunft der
Säugetiere ist zwangsläufig auch der Begriff Makroevolution (von
FILIPCHENKO 1927 geprägt) für die transspezifische, d.h. die über das
Artniveau hinausgehende organismische Evolution verbunden und damit
die „Entstehung“ höherer taxonomischer Einheiten (z.B. Gattung,
Familien, Ordnung, Klasse). Letztere sind zweifellos fiktive, also künstliche
Konstruktionen, die jedoch bei der Beurteilung verwandtschaftlicher
Beziehungen nützlich bzw. notwendig sind. Wie die Genetik belegt, gibt
es keine Makromutationen, die plötzlich zur Entstehung von Kategorien,
wie etwa Klassen (als solche gelten Reptilien und Säugetiere) geführt
haben. Die Artbildung erfolgt einerseits durch Speziation, d.h.
Aufspaltung einer Art in zwei Folgearten oder – was von Kladistikern
grundsätzlich abgelehnt wird – durch Transformation, also Umwandlung
einer Art im Laufe der Zeit in eine neue Art. Dies führt – wie AX (1995)
postuliert hat – dazu, dass eine Stammart als Stammlinie über
Jahrmillionen hindurch bestanden hat und im konkreten Fall aus bereits
zur Karbonzeit existierenden Reptilien (Synapsida) im frühen Mesozoikum
die Säugetiere hervorgebracht hat.
Fossilfunde sind übrigens die einzigen realhistorischen Belege für die
Stammesgeschichte, die zugleich für die Kalibrierung (= Eichung) von sog.
„molekularen Uhren“ herangezogen werden, wenn es darum geht, den
mutmaßlichen Zeitpunkt der Aufspaltung von taxonomischen Einheiten in
der Vorzeit zu beurteilen (schätzen). Die Molekularbiologie kann (von
äußerst seltenen Ausnahmen abgesehen) ihre Analysen und Befunde nur
an rezenten Organismen vornehmen bzw. gewinnen. Andererseits können
Fossilfunde kaum oder nur indirekt Auskunft geben über physiologische
Eigenschaften, wie etwa Art der Fortpflanzung, Brutpflege und
Temperaturregelung (vgl. KERMACK & KERMACK 1984).



Die zunächst aus den Lagebeziehungen der einzel-
nen Knochen zueinander durch REICHERT postulierte
Homologie der einzelnen Elemente wurden nicht nur
durch das Fossilmaterial bestätigt, sondern auch durch
embryologische Untersuchungen (MAIER 1993) an re-
zenten Beuteltieren. Bei Neonaten im Beutelstadium ist
bei Beutelratten (Marmosa) noch das primäre Kieferge-
lenk während der Säugephase, als die Zitze vom Mund
umwachsen war und die Kiefer noch keine Kaufunktion
ausgeübt hatten, ausgebildet. Nicht uninteressant ist in
diesem Zusammenhang, dass bei Beutelratten (z.B. Mo-
nodelphis) die Eischale noch im Körper des Muttertieres
aufgelöst wird, d. h. ein „intra-uterines“ Schlüpfen aus
dem Ei stattfindet.

Nun aber zu den Therapsiden (= säugetierähnliche
Reptilien) unter denen die Stammform (en) der Säuge-
tiere zu suchen sind. Es sind dies Reptilien, die zur Perm-
und Triaszeit eine Fülle von Formen hervorgebracht ha-
ben. Mit der Erkenntnis, dass die Therapsiden die
Stammgruppe der Säugetiere bilden, ist zugleich die
durch Fossilfunde dokumentierte frühe Trennung der
beiden Großgruppen unter den Reptilien bestätigt, näm-
lich die der Sauropsida bzw. Diapsida (aus denen letztlich
auch die Vögel hervorgingen) und die Synapsida mit den
Säugetieren als Endformen: Diese Trennung erfolgte auf
Grund von Fossilfunden bzw. nach der Schätzung über
molekularbiologische Daten (KUMAR & HEDGES 1998)
bereits in der späten Karbonzeit vor mehr als 300 Millio-
nen Jahren. Die zu den Säugetieren führenden Reptilien
werden nach dem Schädelbau als Synapsida bezeichnet
und den übrigen Reptilien (= Eureptilia) gegenüberge-
stellt. Somit lässt sich zwar diskutieren, ob die Säugetie-
re tatsächlich von Reptilien abstammen, nicht jedoch,
dass ihre Stammformen unter den Therapsiden zu su-
chen sind. Zugleich muß jedoch die Frage offen bleiben,
ob das evolutive Niveau Säugetier einmal oder mehrmals
erreicht wurde (MAISCH 2005). Darüber noch einige Be-
merkungen im folgenden Kapitel.

Säugetiere im Zeitalter der Dinosaurier

Bis vor wenigen Jahren herrschte die Meinung vor,
dass im Mesozoikum (Trias, Jura und Kreide) nur kleine
maus- bis rattengroße Säugetiere existierten, die terre-
strisch oder arboricol (kletternd) lebten. Erst in jüngster
Zeit konnten, z.T. durch gezielte Ausgrabungen, ver-
mehrt Fossilreste von Säugetieren geborgen werden, die
nicht nur Zähne und Schädel umfassten, sondern auch ±
vollständige postcraniale Skelette. Diese zeigten, dass be-
reits zur Jurazeit Säugetiere mit deutlichen Anpassungen
an eine grabende bzw. schwimmende Lebensweise exi-
stierten. Erwähnt seien hier nur Castorocauda lutrasimilis
und Haldanodon expectatus als Angehörige der Docodon-
ta sowie Fruitafossor windscheffeli als vermutlicher Vertre-
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Abb. 1: Kiefergelenk und Gehörknöchelchen bei „Reptilien“ (Therapsida) und
Säugetieren. Probainognathus aus der Mittel-Trias von Südamerika als
Vertreter der Cynodontia unter den Therapsida als Doppelgelenker. Das
Quadrato-Articulargelenk als primäres Kiefergelenk neben dem Squamoso-
Dentalgelenk als sekundäres Kiefergelenk. Quadratum und Articulare der
Therapsiden sind dem Amboss (Incus) und Hammer (Malleus) der Säugetiere
homolog; aus THENIUS (1976b). A Articulare, C Cochlea, D Dentale, Mt
Membrana tympani, SQ Squamosum, St Steigbügel = Stapes, Te Tuba eustachii.

Abb. 2: Die mesozoischen Säugetiergruppen und die vermutliche
stammesgeschichtliche Herkunft der heutigen Säugetiere.



ter der Triconodonta (MAISCH 2006). Diese Säugetiere
zeigen im postcranialen Skelett Anpassungen, wie sie ei-
nerseits beim heutigen Schnabeltier (Ornithorhynchus
anatinus), andererseits bei rezenten „Insektenfressern“
(Lipotyphla) aus der Verwandtschaft der Maulwürfe (z.B.
Desmane wie Desmana moschata) bestens bekannt sind.

Berücksichtigt man lediglich die Ernährungsweise,
die aus demGebiss erschlossen werden kann, so reicht die
Palette der mesozoischen Säugetiere von insectivoren
über carnivoren und omnivoren bis zu rein herbivoren
Typen. Letztere sind vornehmlich unter den in der jünge-
ren Jura- und in der Kreidezeit artenreich vertretenen
Multituberculata zu finden und erreichen mit den Gond-
wanatheria (z.B. Gondwanatherium und Ferugliotherium)
in der jüngeren Kreidezeit auf der Südhemisphäre (Gond-
wana) mit hypsodonten, also hochkronigen und dauernd
wachsenden Backenzähnen Formen, wie sie Jahrmillio-
nen später erst durch Nagetiere (Rodentia) im Känozoi-
kum (Erdneuzeit) entwickelt wurden (KRAUSE & BONA-
PARTE 1990). Als Futterpflanzen der mesozoischen Säuge-
tiere kommen Cycadeen, Koniferen, Palmen und andere
Angiospermen in Betracht. Ob bereits damals Gräser
(Poaceen) existiert haben, wie Molekularbiologen an-
nehmen, ist fraglich, auch wenn in jüngster Zeit in Ko-
prolithen von Dinosauriern Phytolithen von Gräsern
nachgewiesen werden konnten (KULL 2006).

Zu den Docodonta und Multituberculata kommen
noch etliche weitere Säugetiergruppen, wie die bereits er-
wähnten Triconodonta, die Symmetrodonta und die (Eu-
)Pantotheria, die jeweils durch eigene Merkmalskombi-
nationen charakterisiert sind. Aus letzteren haben sich
vermutlich in der älteren Kreidezeit die Theria mit den
Beuteltieren (Marsupialia mit Sinodelphys) und den Pla-
centatieren (Placentalia oder Eutheria mt Eormaia) ent-
wickelt (Abb. 2) (vgl. KIELAN-JAWOROWSKA et al. 2004).

Nach den bisherigen Fossilfunden sind Beuteltiere
nicht vor den Placentatieren entstanden, sondern
gleichzeitig, auch wenn manche molekularbiologische
Befunde für erstere Annahme sprechen (KUMAR &
HEDGES 1998). Abgesehen von den Backenzähnen
(Zahl und Ausbildung der Zahnkronen), die einen der-
artigen Evolutionsverlauf erkennen lassen, sind alter-
tümliche Merkmale, wie etwa zwei Beutelknochen für
die Pantotheria charakteristisch. Derartige Beutelkno-
chen finden sich übrigens auch bei den ältesten Euthe-
ria (Proteutheria; z. B. Kennalestes aus der Kreidezeit).
Damit wollen wir uns der Großgliederung der Säugetie-
re zuwenden.

Die Großgliederung der Säugetiere

Betrachtete man ursprünglich die Säugetiere als
Vertreter von drei aufeinanderfolgenden Entwicklungs-
stufen, was auch in der Namensgebung Prototheria (für
die Monotremata), Metatheria (für die Beuteltiere) und
Eutheria (für die Placentatiere) zum Ausdruck kommt,
so zeigte sich, dass es sich um jeweils unabhängig von-
einander entstandene Großgruppen handelt, deren Ur-
sprung verschieden weit zurückliegt. Die Monotremen
(Eierleger) bilden die Schwestergruppe der Theria
(Marsupialia und Placentalia), während Beutel- und
Placentatiere Schwestergruppen und zugleich die sog.
Kronengruppen der Säugetiere sind (Abb. 3). Nach WI-
BLE & HOPSON (1993) bilden die Monotremen die
Schwestergruppe der Multituberculaten, nach KIELAN-
JAWOROWSKA et al. (1987) sind die Eierleger Abkömm-
linge prä-tribosphenischer Theria. Die stammesge-
schichtliche Herkunft der Eierleger ist bis heute unge-
klärt, ihre Entstehung erfolgte jedoch längst vor jener
der Theria. Die heutigen Eierleger und keineswegs pri-
mitive „Ursäuger“, sondern hochspezialisierte Überle-
bende aus der Vorzeit. Die von GREGORY (1947) vertre-
tene Palimpsest-Theorie, wonach Monotremata und
Marsupialia eine Groß-Einheit (Marsupionta) bilden,
wird von molekularbiologischer Seite insofern gestützt
als beide als Schwestergruppen gelten (KIRSCH & MAY-
ER 1998) andererseits die Monotremata genetisch völlig
von den Theria getrennt sind (MUSSER & ARCHER

1998).
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Abb. 3: Die Großgruppen („crown groups“) der Säugetiere (Theria mit den
Beutel- und den Placentatieren sowie die Prototheria mit den Eierlegern), aus
THENIUS (2000).



Von den einst auf dem Gondwanakontinent weiter
verbreiteten Prototheria (vgl. Monotrematum aus dem
Paleozän Südamerikas) haben sich gegenwärtig ledig-
lich das hochspezialisierte Schnabeltier und die Amei-
senigel in der australischen Region (Australien, Neu-
guinea und Tasmanien) erhalten. Als älteste Angehöri-
ge der Monotremen gelten Steropodon und Kollikodon
aus der Unter-Kreide Australiens (FLANNERY et al. 1995,
MUSSER & ARCHER 1998).

Neuerdings werden die Monotremen, zusammen mit
einigen Fossilformen aus der Kreidezeit der Südhemi-
sphäre wie Ambondro von Madagaskar und Ausktri-
bosphenos von Australien als Australosphenida den Bo-
reosphenida (Marsupialia und Placentalia) der Nordhe-
misphäre gegenübergestellt unter der Annahme einer
zweimaligen Entstehung tribosphenischer Molaren.
Weiters dürfte der Fersensporn (mit Giftdrüse) der re-
zenten Monotremen nach HURUM, LUO & KIELAN-JA-
WOROWSKA (2006) ein altes Erbe mesozoischer Säuge-
tiere sein.

Die Metatheria
(Marsupialia oder Beuteltiere)

Beuteltiere waren einst viel weiter verbreitet als ge-
genwärtig, wo sie praktisch auf die Neotropis und die
australische Region beschränkt sind. Ausnahmen: Beu-
telratten (Didelphis virginiana), seit etwa 1 Million Jahre
in Nordamerika, einige Arten von Kuskus derzeit auf
Inseln des östlichen Indonesien. Sie zeigen eine dis-
junkte Verbreitung. Der Ursprung der Beuteltiere ist
nach der Fossildokumentation auf der Nordhemisphäre
zu suchen. Sie sind vermutlich in Asien entstanden
(z.B. Sinodelphys szalayi aus der Unter-Kreide [Barrème]
von China als ältestes Beuteltier; LUO et al. 2003) und
haben sich in der Ober-Kreide nach Nordamerika und
in der frühen Tertiärzeit nach Südamerika ausgebreitet.
Auf der Nordhemisphäre wurden sie anscheinend von
den Placentaliern verdrängt, um Eurasien erst wieder im
Eozän zu besiedeln. Sie haben dort mit Amphiperatheri-
um frequens bis ins ältere Mittelmiozän (MN6-Zone)
überlebt (ZIEGLER 1999).Von Südamerika haben sie sich
im Alttertitär, entsprechend der paläogeographischen
Situation (vgl. Plattentektonik und Kontinentdrift)
über die Antarktis bis in die australische Region ausge-
breitet (Abb. 4), was indirekt durch den Nachweis von
Polydolopiden (Antarctodolops und Eurydolops) als An-
gehörige der Paucituberculata aus dem Eozän der West-
antarktis bestätigt wird.

Die Beuteltiere haben durch einen eigenen Fort-
pflanzungsmodus einen bestimmten Säugetiertypus her-
vorgebracht, der in der Erdneuzeit (Känozoikum) in
Südamerika und in Australien durch Radiationen ge-

kennzeichnet ist und zu zahlreichen Konvergenzerschei-
nungen zu den Placentaliern geführt hat. Sie sind auf
die jeweils lange Isolation der beiden Kontinente zu-
rückzuführen. Zu den bekanntesten dieser Konvergen-
zen zählen Beutelwolf (+ Thylacinus), Beutelbär (Koala),
Beutelmarder (Dasyurus), Beutelratten (Didelphis),
Flugbeutler (Petaurus etc.), Beutelmull (Notoryctes) und
Beutellöwe (+ Thylacoleo). Zu den bemerkenswertesten
Konvergenzen zählen jedoch die Säbelzahnbeutler (+
Thylacosmilus) in Südamerika zur jüngsten Tertiärzeit.
Sie verschwanden mit dem Eindringen „echter“ Raub-
tiere (Marder, Waschbären, Bären, Hunde und Katzen)
im Pliozän. Diese Invasion führte zum Aussterben aller
größeren Fleischfresser (mit über 50 kg Gewicht) in
Südamerika.

Über die systematische Großgliederung wird disku-
tiert, ganz abgesehen davon, ob die Beuteltiere als An-
gehörige einer Ordnung oder etwa sieben derartiger Ein-
heiten anzusehen sind. Der US-Paläontologe SZALAY

(1982) unterscheidet nach morphologischen Merkma-
len (Bau des Tarsalgelenkes) zwei Großgruppen, näm-
lich die Ameridelphia mit den neuweltlichen Caenole-
stiden, den Didelphiden und den nur fossil bekannten
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Abb. 4: Die paläogeographische Situation der Südkontinente im Alt-Eozän vor
ca. 55 Millionen Jahren und die vermutlichen Ausbreitungswege von
Südamerika über die damals noch nicht vereiste Antarktis in die australische
Region, verändert nach KEMP (2005).
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Abb. 5: „Stammbäume“ der Beuteltiere im Wechsel
der Zeit. a: aus THENIUS (1969), b: nach THENIUS (1988)
und morphologischen Befunden, c: verändert nach

SPRINGER et al. (1997) auf Grund molekularbiologischer
Daten.
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Abb. 5b



Borhyaenomorphen (= Sparassodonta) und die Austra-
lidelphia mit den südamerikanischen Microbiotheriiden
und den Beutlern der australischen Region.

Für die Großgliederung der Beuteltiere hat seit al-
tersher einerseits die Gebissmorphologie (Polyprotod-
ontie bzw. Diprotodontie im Unterkiefergebiss), ande-
rerseits die Fußstruktur (Syndactylie der 2. und 3. Zehe)
eine entscheidende Rolle gespielt. Wie molekularbiolo-
gische Daten bestätigt haben ist sowohl die Diprotodon-
tie als auch die Syndactylie innerhalb der Beuteltiere
mindestens zweimal unabhängig voneinander entstan-
den. Die Diprotodontie ist bei den australischen Dipro-
todontia und den neuweltlichen Paucituberculata unab-
hängig voneinander erworben worden (AMRINE-MAD-
SEN et al. 2003). Die unabhängig voneinander erworbe-
ne Syndactylie der Diprotodontia (Känguruhs etc.) und
der Peramelemorphia (Nasenbeutler) gilt als gesichert
(SPRINGER et al. 1997). Interessant ist, dass die Anlage
zu einer derartigen Syndactylie auch bei Beutelratten
der Neotropis (z.B. Caluromys) zu beobachten ist, so
dass bei Beuteltieren fast allgemein von einer Art Prä-
disposition bei diesem Merkmal gesprochen werden
kann.

Molekularbiologische Befunde haben die Zugehö-
rigkeit der südamerikanischen Chiloe-Beutelratte (Dro-
miciops gliroides = „australis“) als einzige rezente Ange-
hörige der zur Tertiärzeit in Südamerika verbreiteten
Microbiotheriiden zu den (australischen) Australidel-

phia bestätigt, indem Dromiciops als Schwestertaxon der
Diprotodontia anzusehen ist. Die Microbiotheria sind
nach SZALAY (1994) als Wurzelgruppe der australasiati-
schen Radiation anzusehen. Dromiciops gliroides gilt üb-
rigens als „lebendes Fossil“ (THENIUS 2000).

Den bereits erwähnten Peramelemorphia (Nasen-
beutler) kommt insofern eine Sonderstellung zu, als sie
als eine Art „outgroup“ den restlichen australischen
Beutlern (einschl. Dromiciops) gegenübergestellt wer-
den. Die durch einzelne Synapomorphien angenomme-
ne nähere Verwandtschaft zwischen Beutelbär (Phasco-
larctos cinereus) als Vertreter der Phascolarctidae und
den Wombats (Gattungen Vombatus und Lasiorhinus) als
Angehörige der Vombatidae (Plumpbeutler) erscheint
durch molekularbiologische Daten gesichert (Schwe-
stergruppenverhältnis; Abb. 5).

Abgesehen von einer Radiation der Beuteltiere zur
jüngeren Kreidezeit in Nordamerika und vermutlich
auch in Asien kam es im Alttertiär Südamerikas und
Australiens zu weiteren Radiationen. In Südamerika
entwickelten die Beutler mit den Didelphomorphia, den
„Borhyaenoidea“, den Microbiotheria und den Paucitu-
berculata eine Fülle von Arten und Gattungen, von de-
nen die Microbiotheria mit Dromiciops gliroides gegen-
wärtig auf ein Reliktareal in den Anden beschränkt sind,
während von den Paucituberculata heute auch nur eini-
ge wenige Arten als Angehörige von drei Gattungen
(Caenolestes, Lestoros und Rhyncholestes) in Südamerika
überlebt haben. Die ausgestorbenen „Borhyaenoidea“
haben zahlreiche carnivore Formen entwickelt (z.B.
Mayulestes, Prothylacinus, Cladosictis, Borhyaena) und mit
dem bereits erwähnten Säbelzahnbeutler Thylacosmilus
ein Gegenstück zu den Säbelzahnkatzen unter den Feli-
formia innerhalb der Placentalia hervorgebracht.

Die Radiation in der australischen Region hat zu ei-
ner Formenfülle geführt, von der unter den Diprotodon-
tia zwar zahlreiche Großformen wie etwa die Palorchesti-
den (z.B. Palorchestes), Diprotodontiden (z.B. Diprotod-
on) und Thylacoleoniden (z.B. Thylacoleo) im Jung-Plei-
stozän wieder ausgestorben sind, die übrigen jedoch auch
gegenwärtig arten- und formenreich überlebt haben. Der
ausgerottete australische Beutelwolf (Thylacinus cynoce-
phalus) wurde verschiedentlich als Verwandter der süd-
amerikanischen Borhyaeniden angesehen, ist jedoch ein
Angehöriger der Dasyuromorphia, zu denen auch der
Ameisenbeutler (Myrmecobius fasciatus) zu zählen ist.

Die größte Artenfülle haben die Diprotodontia mit
den Kletterbeutlern, Flugbeutlern, Bilchbeutlern, Ho-
nigbeutlern, Koalas, Wombats und den Känguruhver-
wandten auch gegenwärtig erreicht. Unter letzteren
zählt das Moschusrattenkänguruh (Hypsiprymnodon mo-
schatus) in den Regenwäldern von Nordostqueensland
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Abb. 5c



zu einer Überlebenden aus dem Miozän Australiens. Es
kann als „lebendes Fossil“ bezeichnet werden.

Die Eutheria
(Placentalia oder Placentatiere)

Zur Großgliederung der Eutheria hat die Molekular-
biologie in den letzten Jahren wesentliche neue Er-
kenntnisse geliefert, welche einerseits althergebrachte
Vorstellungen ins Wanken gebracht, andererseits einige
davon bestätigt haben. So haben sich die von etlichen
Autoren, wie WEBER (1904) (vgl. THENIUS 1969) auf
Grund morphologisch-anatomischer Merkmale und se-
rologischer Befunde angenommenen verwandtschaftli-
chen Beziehungen von Walen (Cetacea) zu (primiti-
ven) Paarhufern (Artiodactyla) über gemeinsame Wur-
zeln bestätigt (Cetartiodactyla), auch wenn nähere Ver-
wandtschaftsverhältnisse zwischen Flusspferden (Hip-
popotamidae) und Cetaceen nicht anzunehmen sind.
Die Flusspferde sind erdgeschichtlich junge Abkömm-
linge von primitiven Suoidea (Tayassuidae) und sind
nicht von Anthracotheriiden abzuleiten. Auch die nä-
heren verwandtschaftlichen Beziehungen der Schliefer
(Hyracoidea) zu den Tethytheria (Proboscidea und Sire-
nia + Desmostylia) wurden durch die Molekularbiologie
gefestigt und damit durch die in jüngster Zeit wieder
vertretene Zugehörigkeit der Schliefer zu den Unpaar-
hufern (Perissodactyla), wie sie M.S. FISCHER (1986)
vertritt, nicht bestätigt. Im Prinzip wurde jedoch die al-
te Gruppierung der „Subungulaten“ (= Paenungulata
SIMPSON 1945: Hyracoidea, Sirenia und Proboscidea als
sog. Fasthuftiere) durch den Nachweis ihrer Monophy-
lie auf Grund der mitochondrialen (12S)r RNA bekräf-
tigt (vgl. LAVERGNE et al. 1996, NOVACEK, WYSS &
MCKENNA 1988, SPRINGER et al. 1999). Durch das Kon-
zept der auf Gondwana entstandenen Gruppe der Afro-
theria konnte nicht nur die bisher ungeklärte taxonomi-
sche Stellung der Erdferkel (Tubulidentata) und der
Rüsselspringer (Macroscelidea) geklärt werden, sondern
auch jene der Zalambdodonta (s. str.) in Form der Afro-
soricida (Tenrecidae und Chrysochloridae).

Nach molekularbiologischen Daten sind innerhalb
der rezenten Placentalia vier Hauptgruppen zu unter-
scheiden (Abb. 6) (MURPHY et al. 2001, SCALLY et al.
2002):

1. Xenarthra (Gürteltiere, Faultiere und Ameisenfres-
ser)

2. Afrotheria (Proboscidea, Sirenia, Hyracoidea, Tu-
bulidentata, Macroscelidea und Afrosoricida)

3. Laurasiatheria (Eulipotyphla, Chiroptera, Carnivo-
ra, Pholidota, Cetartiodactyla und Perissodactyla)

4. Euarchonta (Dermoptera, Primates und Scanden-
tia) und Glires (Lagomorpha und Rodentia).

Die beiden letztgenannten Großgruppen werden als
monophyletische Einheit Boreoeutheria zusammenge-
faßt. Diese und die Afrotheria werden nach MCKENNA

(1975) als Epitheria den Xenarthra gegenübergestellt.
Unstimmigkeiten gibt es noch hinsichtlich des Zeit-
punktes der Abspaltung der Afrotheria bzw. der Xen-
arthra. Während nach MURPHY et al. (2001) sich die
Afrotheria vor den Xenarthra getrennt haben, ist die
Trennung der Xenarthra nach LIU et al. (2001) bzw.
SCALLY et al. (2002) bereits vor jener der Afrotheria er-
folgt, was auch nach morphologisch-anatomischen Be-
funden und der einstigen paläogeographischen Situati-
on eher zutreffen dürfte.
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Über die Zugehörigkeit von rezenten Säugetieren zu
den Xenarthra (= Fremdgelenker oder Nebengelenktie-
re) besteht durch die zusätzlichen Wirbelgelenke prak-
tisch kein Zweifel. Diese anatomische Besonderheit
kennzeichnet sie – zusammen mit anderen morphologi-
schen Eigenschaften – als monophyletische Verwandt-
schaftsgruppe, was angesichts des äußeren Erschei-
nungsbildes keineswegs selbstverständlich erscheint, je-
doch auch durch molekularbiologische Daten gestützt
wird. Der berühmte Zoologe Georges CUVIER fasste sie
mit den Schuppentieren (Pholidota), dem Schnabeltier
und den Ameisenigeln (Monotremata) als Edentata
(Zahnlose bzw. Zahnarme) zusammen, obwohl inner-
halb der Xenarthra nur die Ameisenfresser tatsächlich
zahnlos sind.

Für etliche Fossilformen ist allerdings die Zugehörig-
keit zu den Xenarthren nicht sicher. So ist heute die Zu-
ordnung von Eurotamandua aus dem Eozän von Messel
(BRD), dessen Deutung als Ameisenfresser durch
STORCH (1981) für große Aufregung unter den Biogeo-
graphen sorgte, keineswegs gesichert. Eurotamandua ist
entweder ein Angehöriger der Pholidota (MCKENNA &
BELL 1997) oder der Palaeanodonta als deren Schwester-
gruppe (ROSE 1997). Fehlt doch dieser Form die xenar-
thrale Wirbelgelenkung. Damit wäre der Nachweis von
Xenarthren im Eozän Europas noch zu erbringen.

Die Gürteltiere (Cingulata) und die Faultiere (Pilo-
sa bzw. Phyllophaga) waren einst viel arten- und for-
menreicher in der Neuen Welt verbreitet als gegenwär-
tig. So kennt man derzeit jeweils etwa hundert ausge-
storbene Gattungen von Gürteltieren und (Boden-)
Faultieren. Riesenformen, wie sie als Riesengürteltiere
(z.B. Glyptodon, Doedicurus) oder als Riesenfaultiere
(z.B. Mylodon, Megatherium) bekannt wurden, waren
noch zur ausgehenden Tertiärzeit und zur Eiszeit in Süd-
amerika verbreitet. Sie verschwinden ähnlich den gro-
ßen Raubbeutlern nach der Entstehung der Panama-
brücke, die eine „Invasion“ von placentalen Säugetie-
ren aus Nordamerika ermöglichte. Zugleich machte die-
se Landbrücke auch eine Auswanderung nach Norden
möglich, sodass Großformen unter den Faultieren
(Glossotherium, Paramylodon) und den Gürteltieren
(Glyptotherium, Pampatherium) noch im Jung-Pleistozän
Nordamerikas existierten. Bemerkenswert ist, dass die
heutigen Baumfaultiere (Choloepus und Bradypus) unab-
hängig voneinander aus zwei Gruppen hervorgegangen
sind.

Nun zu den Afrotheria: als wichtigste Angehörige
gelten die Proboscidea, Sirenen und die Schliefer. Sie
sind zwar gegenwärtig mit nur wenigen Arten und Gat-
tungen vertreten, waren jedoch – wie zahlreiche Fossil-
funde belegen – in der Vorzeit arten- und formenreich
und wesentlich weiter verbreitet als gegenwärtig.

Die Proboscidea (Rüsseltiere) sind heute mit den
Elefanten nur durch drei Arten, die zwei Gattungen an-
gehören (Elephas und Loxodonta) in der Paläotropis hei-
misch. Im Alttertiär auf den afrikanischen Kontinent
beschränkt, waren sie im Jungtertiär mit den Mastodon-
ten (z.B. Gomphotherium, Anancus, Platybelodon, Rhyn-
chotherium) in ganz Eurasien und Nordamerika hei-
misch. Im jüngsten Känozoikum haben sie mit Haplo-
mastodon, Notiomastodon und Cuvieronius auch Südame-
rika erreicht. Die Dinotherien sind mit Dinotherium hin-
gegen über die Alte Welt nicht hinausgekommen. Die
australische Region haben die Proboscidea nie besie-
delt. Interessant ist, dass Elefanten während der Eiszeit
Zwergformen auf Inseln (z.B. Mittelmeer, Celebes und
die Santa Rosa-Insel vor Kalifornien) entwickelt haben.

Mit Phosphatherium aus dem Jung-Paleozän von Ma-
rokko ist der älteste Vertreter der Proboscidea nachge-
wiesen (GHEERBRANT et al. 1998). Mit Numidotherium
und Moeritherium aus dem Eozän Algeriens bzw. Ägyp-
tens sind weitere Angehörige der Rüsseltiere bekannt.

Mit der Gattung Arsinoitherium und verwandten
Formen sind Vertreter der ausgestorbenen Embrithopo-
den aus dem Alttertiär Afrikas, SO-Europas und Vor-
derasien genannt, die meist als Schwestergruppe der
Proboscidea bzw. Tethytheria gelten (vgl. FISCHER &
TASSY 1993, KEMP 2005).

Die Sirenia (Seekühe) sind gegenwärtig als (Sub-)
Tropenbewohner gleichfalls nur mit zwei Gattungen
(Trichechus und Dugong) vertreten. Hydrodamalis (=
„Rhytina“) gigas, die Stellersche Seekuh oder das Bor-
kentier der Bering-See ist als einstige Kaltwasserform in
historischer Zeit, 1768, nur 27 Jahre nach ihrer Entdek-
kung, ausgerottet worden. Bereits 1816 erkannte H.M.
Ducrotay de BLAINVILLE die nähere Verwandtschaft mit
den Rüsseltieren, die MCKENNA (1975) mit dem Begriff
Tethytheria zum Ausdruck brachte. Die ältesten Seekü-
he stammen – wenn man von Khamsaconus aus dem Pa-
leozän von Marokko absieht – aus dem Eozän Ägyptens
und Jamaikas (Eotheroides, Eotherium und Prorastomus).
Pezosiren aus dem Mitteleozän Jamaikas zeigt, dass es
sich um eine quadrupede Sirene mit verlängertem
Rumpf handelt, deren Gliedmaßen noch eine Fortbewe-
gung an Land ermöglichten (DOMNING 2001).

Innerhalb der Sirenen werden zwei Gruppen unter-
schieden. Die Dugongs oder Gabelschwanzsirenen mit
dem Dugong und den jungtertiären Metaxytherien (z.B.
Metaxytherium), aus denen sich Hydrodamalis gigas ent-
wickelte, und die Rundschwanzsirenen oder Manatis.

Die Schliefer (Hyracoidea) sind in der Jetztzeit
gleichfalls nur durch wenige Arten vertreten, die drei
nah verwandten Gattungen (Procavia, Heterohyrax und
Dendrohyrax) zugeordnet werden. Sämtliche Arten sind

732



Kleinformen und wurden früher als Kaninchen angese-
hen. Gegenwärtig auf Afrika und Vorderasien be-
schränkt, belegen Fossilfunde nicht nur ihre einst weite
Verbreitung, die im Jungtertiär große Teile Europas und
Asiens betraf, sondern auch die einstige Artenfülle mit
richtigen Großformen (z.B. Pliohyrax, Postschizotheri-
um). Im Alttertiär Afrikas stellten die Hyracoidea in Er-
mangelung „echter“ Huftiere neben den Proboscidea die
dominanten mittelgroßen Pflanzenfresser (z.B. Bunohy-
rax, Saghatherium, Geniohyus, Megalohyrax, Titanohyrax),
die verschiedene Lebensräume bewohnten. Mit Antilo-
hyrax ist bereits im Jung-Eozän Afrikas ein antilopen-
hafter „browser“ (Blattfresser) mit selenodonten Bak-
kenzähnen und einem Cynocephalus-ähnlichen Vorder-
gebiß im Unterkiefer nachgewiesen worden (RASMUS-
SEN & SIMONS 2000). Aus dem Jungtertiär Afrikas ist
mit „Megalohyrax“ championi ein Schliefer mit dreizehi-
gen Laufgliedmaßen bekannt geworden ähnlich Mery-
chippus unter den Pferdeartigen in Nordamerika bzw.
Diadiaphorus als Angehöriger der (ausgestorbenen) Lito-
pterna in Südamerika.

Derartige Formen und die Lebensweise der heutigen
Schliefer lassen vermuten, dass letztere zu sekundären
Kleinformen und praktisch zu Sohlengängern wurden,
die als ökologische Nischenformen (Klipp-, Busch- bzw.
Steppen- und Baumschliefer) verschiedene Lebensräu-
me besiedeln.

Auf die verwandtschaftlichen Beziehungen der Hy-
racoidea wurde bereits oben verwiesen. Die nächsten le-
benden Verwandten sind die Rüsseltiere und Seekühe,
unter den fossilen Formen sind es wohl die Urhuftiere
(„Condylarthra“), nicht jedoch die Unpaarhufer (Peris-
sodactyla).

Lange Zeit wurde das Erdferkel (Orycteropus afer) als
einziger lebender Vertreter der Tubulidentata (Röhren-
zähner) gleichfalls als Abkömmling von Urhuftieren
angesehen. Anatomische Befunde haben jedoch gezeigt,
dass keine verwandtschaftlichen Beziehungen zu Urhuf-
tieren und zu „modernen“ Huftieren bestehen, sondern
eher zu altertümlichen Säugetieren (THEWISSEN 1985),
was durch molekularbiologische Daten und damit auch
die Zugehörigkeit zu den Afrotheria bestätigt wird (AS-
HER et al. 2003). Die ältesten, den Tubulidentaten zuzu-
ordnende Fossilfunde sind aus dem Oligozän Afrikas be-
kannt. Sämtliche bisherigen – auch aus Europa und
Asien bekannten – Fossilformen lassen sich als Angehö-
rige der Orycteropodidae klassifizieren.

Das Erdferkel ist von seiner äußeren Gestalt mit kei-
nem anderen Säugetier zu verwechseln. Die röhrenför-
mige Schnauze, die großen Ohren und die mit kräftigen
Grabklauen versehenen Vorderfüße sind äußerlich
kennzeichnend. Dies und die lange wurmförmige Zunge

sowie die stark entwickelten Speicheldrüsen stehen mit
der Ernährung in Zusammenhang. Die Verbreitung des
Erdferkels entspricht meist jener von Riesentermiten
(Macrotermes). Die wenigen wurzel- und schmelzlosen
Backenzähne bestehen aus zahllosen prismatischen
Dentinröhrchen, die von einer Zementschicht zusam-
mengehalten werden. Dies ist einmalig unter den Säu-
getieren, was die Vermutung nicht ganz von der Hand
weisen läßt, dass das Gebiß nach einer völligen Reduk-
tion erst sekundär wieder gebildet wurden. Neben Ter-
miten und anderen Insekten bildet nämlich eine Kür-
bisart (Cucumis humifructus = „aardvark-cucumber“ in
Südafrika) einen wesentlichen Nahrungsbestandteil.

Mit dem Erdferkel wurde bereits ein Angehöriger
der Afrotheria genannt, der auf eine Abstammung von
frühen Placentaliern hinweist. Mit den Rüsselspringern
(Macroscelidea) ist eine Gruppe von kleinen Säugetie-
ren erwähnt, deren verwandtschaftliche Beziehungen
lange Zeit sehr umstritten waren. Zunächst als Insekten-
fresser, zusammen mit den Spitzhörnchen als Angehöri-
ge der Menotyphla klassifiziert, wurden sie dann meist
als Verwandte von Huftieren angesehen. Gegenwärtig
werden sie als Vertreter einer eigenen Ordnung, näm-
lich der Macroscelidea, angesehen. Erst dank moleku-
larbiologischer Methoden ließen sich ihre tatsächlichen
verwandtschaftlichen Beziehungen klären. Diese besa-
gen, dass die Macroscelidea als Angehörige einer alten
Radiation afrikanischer placentaler Säugetiere anzuse-
hen und damit den Afrotheria zuzuordnen sind.

Rüsselspringer sind heute mit einigen wenigen Gat-
tungen (z.B. Rhynchocyon, Macroscelides, Elephantulus)
als Angehörige einer einzigen Familie in weiten Teilen
Afrikas verbreitet. Die ältesten Fossilfunde (Chambius)
stammen aus dem Mittel-Eozän von Tunesien. Rüssel-
springer sind – ähnlich wie die Schliefer – aus dem
Jungtertiär artenreich nachgewiesen und entwickelten
mit den Myohyraciden im Miozän Afrikas richtige
Pflanzenfresser (z.B. Myohyrax, Mylomygale), die ur-
sprünglich als Angehörige der Hyracoidea klassifiziert
wurden. Andere fossile Macroscelidea (Palaeothentoides)
wurden zunächst als Beuteltiere beschrieben.

Als letzte Gruppe innerhalb der rezenten Afrotheria
sind die Afrosoricida (STANHOPE et al. 1998) zu nennen,
wie man heute die Borstenigel oder Tenreks (Tenreci-
dae) und die Goldmulle (Chrysochloridae) zu bezeich-
nen pflegt. Beide sind ursprünglich als Angehörige der
Insektenfresser (Insectivora) klassifiziert worden, je-
doch wegen verschiedener, z.T. primitiver Merkmale,
wie etwa eine Kloake (gemeinsame Öffnung für den
Urogenital- und den Analtrakt), niedrige, variable Kör-
pertemperatur sowie den eigentümlichen Zahnbau (sog.
Zalambdodontie [v-förmiges Molarenmuster] gegenüber
der Dilambdodontie [w-förmiges Muster] bei den übri-
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gen Insektenfressern). Aus diesem Grund wurden sie
verschiedentlich als Zalambdodonta von den übrigen
Insektenfressern getrennt, meist jedoch unter Einschluß
von Solenodon (Schlitzrüßler), einen soricomorphen
Vertreter der Lipotyphla mit sekundär vereinfachten v-
förmigen Zahnmuster (vgl. THENIUS 1969).

Die Tenreciden (i.e.S.) sind auf Madagaskar be-
schränkt, wo eine Radiation in völliger Isolation zur
heutigen Formenfülle mit igel-, spitzmaus, maulwurfs-
und otterähnlichen Formen mit über 20 Arten bei 8
Gattungen (z.B. Tenrec, Setifer, Limnogale, Hemicentetes,
Geogale) führte. Die manchmal als Angehörige einer ei-
genen Familie (Potamogalidae) abgetrennten Otter-
spitzmäuse West- und Ostafrikas (Potamogale und Micro-
potamogale) sind wie Limnogale otterartig spezialisiert.
Als Parageogale ist lediglich ein zalambdodonter Molar
aus dem Miozän Ostafrikas beschrieben worden.

Die Goldmulle (Chrysochloridae), die in Afrika süd-
lich der Sahara heimisch sind, entsprechen nach ihrer
subterranen Lebensweise den Maulwürfen bzw. Blind-
mäusen (Spalax) der nördlichen Hemisphäre. Die Arten-
und Gattungszahl gleicht etwa jener der Tenreks, ohne
dass es zu einer ökologischen Differenzierung wie bei die-
sen gekommen ist. Die wichtigsten Gattungen sind
Chrysochloris, Chrysospalax, Amblysomus und Eremitalpa.
Die bisherigen ältesten Fossilformen (Prochrysochloris)
stammen aus dem Alt-Miozän Ostafrikas und gehören
zur Familie Chrysochloridae. Sie geben keine Hinweise
auf die stammesgeschichtliche Herkunft der Goldmulle.

Damit wollen wir uns den Euarchonta und den Gli-
res zuwenden. Der Begriff Archonta geht auf den US-
Paläontologen GREGORY (1910) zurück, den dieser für
die Ordnungen Menotyphla, Dermoptera, Chiroptera
und Primates geprägt hat und der letztlich auf den von
LINNÉ (1758) eingeführten Begriff Primates (für Affen,
Riesengleiter und Fledertiere) – wenn auch in etwas er-
weiterter Form – beruht.

Als Euarchonta (i.S. der Molekularbiologen) werden
nur die Scandentia, Primates und Dermoptera zusam-
mengefasst, nicht jedoch die Chiroptera. Über die nähe-
re Verwandtschaft zwischen Dermoptera, Primates und
Scandentia herrscht Übereinstimmung zwischen Mor-
phologen und Molekularbiologen, auch wenn die Stel-
lung der Scandentia (Spitzhörnchen oder „tree shrews“)
lange Zeit umstritten war. Die äußerlich an Eichhörn-
chen (Nagetiere) erinnernden Spitzhörnchen wurden ur-
sprünglich als Insektenfresser (Menotyphla), später als
Subprimaten und damit als Angehörige der Primaten
klassifiziert, bis sie letztlich als Angehörige einer eigenen
Ordnung Scandentia eingestuft wurden. Damit ist zu-
gleich ausgedrückt, dass sie keine näheren Verwandten
der Rüsselspringer sind. Die wenigen rezenten Arten wer-

den sechs Gattungen (z.B. Tupaia, Dendrogale, Ptilocercus)
zugeordnet. Sie sind vorwiegend Bewohner tropischer
Regenwälder von Indien, Südchina bis zu den Philippi-
nen und Indonesien. Fossilfunde sind seit dem Eozän (Eo-
dendrogale) Asiens bekannt. Die Gattung Tupaia (= „Pa-
laeotupaia“) ist seit dem Miozän nachgewiesen.

Damit wollen wir uns den Primaten (Halbaffen, Af-
fen und Mensch) zuwenden. Sie zählen zusammen mit
den Scandentia und Dermoptera zu einer frühen Radia-
tion der placentalen Säugetiere, deren Beginn in das
ausgehende Erdmittelalter zurückreicht. Als älteste
Form wurde ursprünglich Purgatorius aus der Ober-Krei-
de Nordamerikas genannt. Nach neueren Erkenntnis-
sen stammen die Reste von Purgatorius aus der frühesten
Erdneuzeit (Alt-Paleozän) und sind überdies einer aus-
gestorbenen Gruppe von Säugetieren (Plesiadapifor-
mes) zuzuordnen, die heute von den Primaten getrennt
wird, aber zweifellos Angehörige basaler Euarchonta
sind. Die Plesiadapiden werden als Schwestergruppe der
übrigen Primaten (Euprimates) angesehen.

Die rezenten Primaten werden im normalen Sprach-
gebrauch nach der Organisationshöhe in Halbaffen und
Affen gegliedert, was jedoch nicht den tatsächlichen
verwandtschaftlichen Beziehungen entspricht, da die
als Halbaffen bezeichneten Koboldmakis (Gattung Tar-
sius) Südostasiens als Tarsiiformes nicht den eigentli-
chen Halbaffen (Strepsirhini mit den Lemuren, Galagos
und Loris), sondern als Angehörige der Haplorhini
(Tarsier und Affen) den Affen näher stehen. Die Tren-
nung von Strepsirhini und Haplorhini erfolgte nach
PURVIS (1995) im Paleozän, jene der Tarsier und Affen
(Anthropoidea) im Alt-Eozän.

Unter den Strepsirhini sind die Lemuriformes Ma-
dagaskars und die Lorisiformes der Palaeotropis zu un-
terscheiden. Erstere haben in der Isolation Madagaskars
durch eine Radiation eine Arten- und Formenfülle her-
vorgebracht, die zu richtigen Großformen (z.B. Megala-
dapis) führte. Problematisch bleibt allerdings der Zeit-
punkt der Besiedelung Madagaskars durch die Lemuren.
Verwandte Primaten waren mit den Adapiformes im
Alttertiär auf der Nordhemisphäre verbreitet. Alter und
Stellung von Bugtilemur aus dem Oligozän Pakistans als
angebliche Schwestergattung von Cheirogaleus bleibt
umstritten. Galagos und Loris waren – entsprechend des
Nachweises von Karanisia und Saharogale – bereits im
Jung-Eozän getrennt (SEIFFERT et al. 2003).

Während das madagassische Fingertier oder Aye-Aye
(Daubentonia madagascariensis), das ursprünglich als Na-
getier klassifiziert wurde, nach morphologischen Krite-
rien den übrigen Lemuren gegenübergestellt werden
müsste, bildet es nach molekularbiologischen Daten die
Schwestergruppe der Indriiden (Avahi, Propithecus und
Indri).
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Unter den Haplorhini sind innerhalb der Affen
(Anthropoidea) zwei Gruppen (Platyrrhini und Catarr-
hini) zu unterscheiden. Erstere sind auf die Neotropis,
letztere auf die Alte Welt (Eurasien und Afrika) be-
schränkt. Das Problem lautet: Woher kommen die Neu-
weltaffen (mit den Krallenäffchen und den Kapuzinerar-
tigen)? Stammen sie von alttertiären nordamerikani-
schen Primaten ab oder sind sie von altweltlichen abzu-
leiten? Auf Grund morphologischer Kriterien bilden
Alt- und Neuweltaffen Schwestergruppen. Die ältesten
Platyrrhini oder Breitnasenaffen sind mit Branisella aus
dem Jung-Oligozän Südamerikas bekannt. Diese Gat-
tung zeigt im Gebiß Ähnlichkeiten mit Proteopithecus
aus dem Alttertiär Afrikas.

Angehörige der Catarrhini sind hingegen bereits aus
dem Eozän Asiens und Afrika nachgewiesen, sodaß über
Ursprung und Herkunft der Anthropoidea (Alt- und
Neuweltaffen) diskutiert wird. Das Fehlen von fossilen
Platyrrhinen in Afrika und das Vorkommen „echter“
Catarrhinen im Alt-Oligozän Afrikas spricht für eine
Aufspaltung von Breit- und Schmalnasenaffen bereits
im Eozän. Damit ist die Möglichkeit einer Immigration
der Vorfahren der Platyrrhinen (per Drift auf Baumin-
seln für Kleintiere) direkt aus Afrika nicht auszuschlie-
ßen, da damals der Südatlantik wesentlich schmäler
war. Das gleiche Problem liegt bei der Herkunft der süd-
amerikanischen Caviomorphen als Nagetiere vor (s.u.).

Bei den Breitnasenaffen erfolgte im Miozän eine Ra-
diation der Kapuzineraffen (Cebidae), die u.a. zur Ent-
stehung der Brüllaffen (Alouatta) und der höchstspeziali-
sierten Greifschwanzaffen mit Klammer- (Ateles) und
Spinnenaffen (Brachyteles) führte. Als ältester Cebide
gilt Chilicebus aus dem Alt-Miozän Chiles. Die Krallen-
äffchen (Callithrichidae) mit Callithrix, Saguinus, Leon-
topithecus, Callimico und anderen Gattungen haben se-
kundär Krallen anstelle von Plattnägeln entwickelt, wes-
halb sie in gewisser Hinsicht die Rolle der in der Tertiär-
zeit in Südamerika fehlende Hörnchen einnehmen.

Unter den Schmalnasenaffen (Catarrhini) kommen
im jüngeren Alttertiär zunächst Vertreter von basalen
Hominoidea (z.B. Aegyptopithecus, Propliopithecus) vor.
Auch im Miozän Afrikas herrschen zunächst Angehöri-
ge der Hominoidea (z.B. Proconsul, Limnopithecus, Dryo-
pithecus) vor, während Vertreter der Cercopithecoidea
sehr selten sind (Victoriapithecus, Prohylobates). Die heu-
tige Artenfülle der Cercopithecidae entstand erst ab
dem jüngeren Miozän mit den Meerkatzen (Cercopithe-
cus), Mangaben (Cerocebus), Makaken (Macaca) und
Pavianen (Papio und Theropithecus) vor allem in Afrika,
jene der Schlankaffen (Colobidae) mit den Languren
(Presbytis), Kleider- (Pygathrix) und Nasenaffen (Nasa-
lis) in Asien sowie den Stummelaffen (Colobus) in Afri-
ka. Mit der Zunahme der Hundsaffen und der Gibbons

(Hylobates) wurden die Menschenaffen (Pongo, Gorilla,
Pan) seltener.

Die Dermoptera (Riesengleiter) sind gegenwärtig
mit nur zwei Arten der Gattung Cynocephalus auf die
tropischen Regenwälder Südostasiens (einschließlich
der Philippinen) beschränkt. Eine hauptsächlich zwi-
schen den Gliedmaßen ausgespannte Flughaut ermög-
licht den pflanzenfressenden Tieren einen Gleitflug in
den Wäldern. Fossilfunde aus dem älteren Alttertiär
Nordamerikas (z.B. Plagiomene, Planetetherium) zeigen,
dass bereits damals Verwandte der heutigen Riesenglei-
ter in Waldgebieten existierten. Die Riesengleiter sind
daher als alte Placentaliagruppe ausgewiesen.

Nun aber zu den Vertretern der Glires (Lagomorpha
und Rodentia). Unter diesen Namen hat LINNÉ (1758)
die Nagetiere und die Hasenartigen zusammengefasst.
Das „Glires“-Konzept ist wie kein anderes Problem in-
nerhalb der Eutheria so intensiv und kontrovers disku-
tiert worden. Den beträchtlichen Unterschieden zwi-
schen beiden Untergruppen wurde seinerzeit durch die
Bezeichnungen Duplicidentata (Hasenartige) und Sim-
plicidentata (Nagetiere) Rechnung getragen. Aber erst
mit der Aufwertung der Hasenartigen als eigene Ord-
nung Lagomorpha durch GIDLEY (1912) sollte ihre Ei-
genständigkeit betont werden. Denn nach einzelnen
morphologisch-anatomischen Merkmalen (z.B. Rhina-
rium, Nasopalatinal Ductus) sind die Lagomorpha und
die Rodentia zwar näher miteinander verwandt, doch ist
nicht auszuschließen, dass dies mit den gliriformen, also
wurzellosen Incisiven funktionell zusammenhängt.
Manche molekularbiologische Daten sprechen für ein
Schwestergruppenverhältnis (LIU et al. 2001, SCALLY et
al. 2002), manche dagegen (CZELUSNIAK et al. 1990, LIU

et al. 1999).

Für die Lagomorphen sind im Gegensatz zu den Ro-
dentia (= Simplicidentata) zwei Paar Schneidezähne im
Praemaxillare als Schlüsselmerkmal charakteristisch,
daher auch der Name Duplicidentata. Nach den Fossil-
funden sind Lagomorpha und Rodentia sehr alte Grup-
pen, die einerseits mit Mimotona und Gomphos, anderer-
seits mit Sinomylus und Tribosphenomys bereits im jünge-
ren Paleozän in Asien deutlich getrennt waren (LI &
TING 1993, MENG et al. 1994, MCKENNA & MENG

2001, ASHER et al. 2005). Dies wird nicht nur durch die
Ausbildung des Gebisses, sondern auch durch postcra-
niale Elemente bestätigt. Die Ausbildung gliriformer
Schneidezähne ist übrigens auch bei anderen Säugetie-
ren unabhängig voneinander entstanden (z.B. Dauben-
tonia, Sinclairella, Vombatus, Catopsalis, Taeniolabis).

Mit Paramys und verwandten Gattungen aus dem
Jung-Paleozän-Eozän sind bereits Vertreter der Protro-
gomorpha und damit der Sciuromorpha (i.w.S.) aus
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Nordamerika und Europa nachgewiesen. In Asien sind
mit Cocomys aus dem Alt-Eozän Chinas Nagetiere be-
kannt geworden, die neben Beziehungen zu Sciuromor-
phen auch solche zu den heute afrikanischen Ctenodac-
tyloidea und damit letztlich auch zu den Hystricomor-
phen erkennen lassen. Mit dieser Nagetiergruppe ist das
Problem der Herkunft der Hystricognathi (= Caviomor-
pha) in Südamerika verknüpft. Die ältesten Angehöri-
gen der Caviomorpha sind aus dem ältesten Oligozän
(Tinguirirican) Südamerikas bekannt geworden (WYSS

et al. 1993), ähnlich den platyrrhinen Primaten (s.o.).
Bei den Caviomorphen sind die verwandtschaftlichen
Beziehungen zwischen alt- und neuweltlichen Hytrico-
morphen nach anatomischen Befunden eindeutig, wie
GORGAS (1967) gezeigt hat. Allerdings ist die Frage, ob
allein eine einmalige Immigration (durch Baumflöße
über den Südatlantik) im Eozän erfolgte, nicht geklärt.
Die Caviomorphen erlebten jedenfalls im Tertiär eine
Radiation, die zu richtigen Riesenformen (z.B. Eumega-
mys, Phoberomys) führte, eine Gruppe, von der bis heu-
te nur das Pakarana (Dinomys branickii) überlebte. Eine
weitere Großgruppe unter den Nagetieren bildet die
Myomorpha mit den Mäuseartigen, die gegenwärtig am
artenreichsten vertreten sind.

Nach diesen wenigen Bemerkungen über die Lago-
morpha und Rodentia wollen wir uns der letzten Groß-
gruppe unter den Placentalia, den Laurasiatheria, zu-
wenden. Wie bereits oben erwähnt, werden unter die-
sem Begriff von den Molekularbiologen die Eulipotyph-
la, Chiroptera, Pholidota, Carnivora, Cetartiodactyla
und die Perissodactyla vereint.

Zunächst zu den als Eulipotyphla bezeichneten Säu-
getieren. Es sind dies Angehörige der Insektenfresser
(„Insectivora“). Nachdem man erkannt hatte, dass un-
ter diesem Begriff sehr heterogene Einheiten zusammen-
gefasst wurden, trennte HAECKEL (1866) die Spitzhörn-
chen und die Rüsselspringer u.a. wegen des fehlenden
Blinddarms als Menotyphla von den übrigen rezenten
Insectivora ab (Lipotyphla). Da seither nicht nur die
Rüsselspringer und die Spitzhörnchen als Macroscelidea
bzw. Scandentia, sondern auch die Tenreciden und
Chrysochloriden als eigene Einheit (Afrosoricida) abge-
trennt wurden, war ein neuer Name (= Eulipotyphla
WADDELL et al. 1999) erforderlich. Damit ist der Kern
der Insectivora, nämlich die Igelartigen (Erinaceomor-
pha) sowie die Spitzmausartigen und die Maulwürfe
(Soricomorpha einschließlich Solenodon) gemeint.

Die ältesten Angehörigen der Erinaceomorpha sind
aus dem Paleozän Nordamerikas (Litolestes) bekannt.
Vertreter der Haarigel, die gegenwärtig mit drei Gattun-
gen (Echinosorex, Hylomys und Podogymnura) auf Süd-
ostasien (samt Philippinen) beschränkt sind, waren im
Jungtertiär in Eurasien und Nordamerika (z.B. Galerix,

Lanthanotherium, Deinogalerix) verbreitet. Im jüngeren
Alttertiär treten erstmalig auch Angehörige der Stache-
ligel mit Amphechinus auf der nördlichen Hemisphäre
auf. Erst im Miozän erreichten sie auch Afrika. Auch
die Soricomorpha waren bereits im Mittel-Eozän mit
Domnina (= „Protosorex“) in Nordamerika vertreten,
Maulwurfverwandte kennt man seit dem Jung-Eozän
(Eotalpa). Unter den Spitzmäusen (Soricidae) werden
die Weißzahn- (Crocidurinae) und die Rotzahnspitz-
mäuse (Soricinae) unterschieden, die sich seit dem Mit-
tel-Miozän artenreich entwickelt haben. Angehörige
der Soricomorphen sind auch die Schlitzrüßler (Soleno-
dontidae mit Solenodon von Kuba und Haiti), deren ta-
xonomische Stellung wegen ihres zalambdodonten Bak-
kenzahngebisses lange Zeit umstritten war. Unter den
Maufwurfsartigen (Talpidae) bilden die Spitzmausmaul-
würfe oder Ohrenspitzmäuse mit Uropsilus soricipes die
ursprünglichsten Formen. Heute auf Südchina und Bur-
ma (Myanmar) beschränkt, waren die Ohrenspitzmäuse
im Jungtertiär auch in Nordamerika (Mystipterus) hei-
misch. Sie werden den übrigen Talpiden als Schwester-
gruppe gegenübergestellt (SHINOHARA et al. 2003). Die
Talpiden haben zahlreiche subterran lebende (z.B. Tal-
pa, Scaptochirus, Scapanus) und hemiaquatische Formen
(Desmana, Galemys) hervorgebracht. Letztere waren im
Jungtertiär in Europa und sogar auch in Nordamerika
(z.B. Mygalea, Desmanella) heimisch. Talpinae und Des-
maninae bilden Schwestergruppen.

Die Vorfahren der Eulipotyphla sind unter den Prot-
eutheria (= Leptictida) der Ober-Kreide (z.B. Kennale-
stes) zu suchen.

Nun zu den Fledertieren (Chiroptera). Bilden die
Fledermäuse (Microchiroptera) und die Flughunde
(Megachiroptera) eine monophyletische Gruppe oder
haben sich die Flughunde unabhängig von den Fleder-
mäusen entwickelt? (vgl. dazu JONES & GENOWAYS

1970, PETTIGREW et al. 1989). Nach molekularbiologi-
schen Daten bilden die Megachiroptera eine monophy-
letische Gruppe, die sich aus Microchiroptera (Rhino-
lophoidea) entwickelt hat (JONES et al. 2002, SPRINGER

et al. 2001). Die ältesten, nicht ganz unumstrittenen
Fossilfunde von Megachiropteren (Archaeopteropus)
stammen aus dem Oligozän Italiens. Demgegenüber sind
fossile Fledermäuse mit Archaeonycteris und Icaronycteris
bereits aus dem Alt-Eozän von Europa bzw. Nordameri-
ka bekannt. Es sind bereits voll flugfähige Chiropteren,
die, von minimalen Unterschieden abgesehen, bereits
modernen Fledermäusen entsprechen. Wie weitere Fos-
silfunde aus dem Mittel-Eozän belegen, waren diese Fle-
dermäuse nach der Flugweise bereits damals weitgehend
spezialisiert und orientierten sich auch schon nach dem
Echolot-Prinzip, allerdings gibt es keine morphologi-
schen Hinweise darüber, ob sie sehr hoch frequenten
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Ultraschall benutzt haben (HABERSETZER 1998). D.h.,
es gibt keine intermediären Stadien und auch keine
Hinweise auf die Herkunft und Entstehung der Chiro-
pteren. Archaeonycteriden konnten übrigens auch im
älteren Eozän Australiens nachgewiesen werden (HAND

et al. 1994).

Flughunde sind nur aus der Alten Welt bekannt.
Auch ein Argument, daß sie im Eozän, als Nordamerika
und Europa noch eine Landmasse bildeten, nicht exi-
stierten. Die Echolot-Ortung bei den Megachiropteren
(Gattung Rousettus als Höhlenflughunde) ist unabhän-
gig erworben worden, da die Schallerzeugung durch die
Zunge und nicht durch den Kehlkopf wie bei den Fle-
dermäusen erfolgt.

Mit den Schuppentieren (Pholidota: Gattung Ma-
nis) ist eine artenarme Gruppe von hochspezialisierten
Säugetieren genannt, die nach molekularbiologischen
Daten in die Nähe der Raubtiere bzw. als ihre Schwe-
stergruppe eingestuft wird. Ursprünglich mit den Xenar-
thren und dem Erdferkel als „Edentata“ (Zahnarme) zu-
sammengefasst, haben sich die gemeinsamen Merkmale
als Konvergenzen erwiesen, die primär mit einer ähnli-
chen Ernährung und Lebensweise in Zusammenhang
stehen. Es ist eine eigenständige, ausschließlich altwelt-
liche Gruppe, deren Anfänge bis ins Mittel-Eozän
(Eomanis) zurückverfolgt werden können. Sie haben
sich seither kaum verändert. Wie weit sie mit den altter-
tiären Palaeanodonten (z.B. Metacheiromys) verwandt
sind wird diskutiert. Auf Eurotamandua aus dem Eozän
wurde bereits oben verwiesen.

Mit den Raubtieren (Carnivora) ist eine Säugetier-
gruppe genannt, deren Monophylie gesichert erscheint.
Die Gliederung in Landraubtiere (Fissipedia) und Rob-
ben (Pinnipedia) entspricht zwar nicht mehr modernen
Gesichtspunkten, erweist sich jedoch als praktisch. Lan-
ge Zeit war die stammesgeschichtliche Herkunft der
Robben umstritten, sogar eine diphyletische Entstehung
wurde angenommen: Marderartige (Potamotherium, Se-
mantor) x —> Seehunde, Hundeartige x —> Ohrenrob-
ben. Semantor macrurus aus dem Jung-Miozän von Ka-
sachstan ist ein hochspezialisierter Lutrine ähnlich dem
Seeotter (Enhydra). Sämtliche Robben sind Abkömm-
linge arctoider Raubtiere. Zahlreiche Parallelerschei-
nungen erschweren die Beurteilung der verwandtschaft-
lichen Beziehungen innerhalb der Raubtiere.

Nach Fossilformen ist eine frühe Trennung der
Raubtiere in zwei Hauptgruppen erfolgt: Arctoidea oder
Caniformia und Aeluroidea oder Feliformia. Die
Arctoidea umfassen die Marderartigen (Mustelidae),
Waschbären (Procyonidae einschl. Ailuridae), Bären
(Ursidae) und die Hundeartigen (Canidae). Als Feloi-
dea werden Schleichkatzen (Viverridae und Herpesti-

dae), die Katzenartigen (Felidae) und die Hyänen
(Hyaenidae) klassifiziert.

Erstere (Arctoidea) werden auf Miacidae (erstmals
im Jung-Paleozän), letztere auf Viverravidae (erstmals
im Alt-Paleozän) zurückgeführt. Als ausgestorbene Fe-
loidea kommen noch die Nimravidae, die im Jung-Eo-
zän (z.B. Nimravus) erscheinen und mit Sansanosmilus
im mittleren und Barbourofelis im jüngeren Miozän rich-
tige Säbelzahnkatzen hervorgebracht haben. Die echten
Katzen (Felidae) erscheinen mit Proailurus im Alt-Oli-
gozän. Im Mio-Pliozän sind es nicht nur Großkatzen
(Panthera) und Kleinkatzen (Felis), sondern auch Säbel-
zahnkatzen, die erst im Jung-Pleistozän (Smilodon) aus-
gestorben sind. Unter den Feliden nimmt der Gepard
(Acinonyx) eine Sonderstellung ein, weshalb er als
Schwestertaxon der übrigen Katzenartigen betrachtet
wird (BININDA-EMONDS et al. 1999). Im Plio-Pleistozän
waren Geparde (Miraonyx) auch in Nordamerika hei-
misch.

Die Schleichkatzen sind mit Stenoplesictis seit dem
Alt-Oligozän (?Jung-Eozän) nachgewiesen. Eine Radia-
tion auf Madagaskar führte zu etlichen Gattungen, von
denen die Frettkatze (Cryptoprocta ferox) durch katzen-
ähnliche Eigenschaften eine Sonderstellung einnimmt.
Aber auch in Asien und Afrika entwickelten die
Schleichkatzen eine Arten- und Formenfülle, von der
nur Mangusten (Mungos) und Erdmännchen (Suricata)
stellvertretend genannt seien.

Aus der Sicht der Paläontologen sind die Hyänen
(Hyaenidae) Abkömmlinge von Schleichkatzen, die
mit Herpestides aus dem Miozän Afrikas und Europas als
älteste Gattung nachgewiesen sind. Mit den Ictitherien
(z.B. Ictitherium) waren sie im Jungtertiär häufig. Mit
Hyaena und Crocuta sind typische Hyänen erwähnt,
während der Erdwolf (Proteles cristatus) eine Sonderstel-
lung einnimmt. Gegenwärtig sind die Hyänen auf die
Alte Welt beschränkt. Im Plio-Pleistozän waren sie mit
Chasmaporthetes auch in Nordamerika verbreitet. Nach
molekularbiologischen Daten bilden Feliden und Hyä-
niden Schwestergruppen.

Unter den Arctoidea sind die Marderartigen und die
Waschbärenartigen oder Kleinbären untereinander nä-
her verwandt, wobei dem Katzenbär oder kleinen Panda
(Ailurus fulgens) nicht nur wegen seiner altweltlichen
Verbreitung eine Sonderstellung zukommt, die verschie-
dentlich zur Abtrennung als eigene Familie (Ailuridae)
geführt hat (NAGEL 2003). Nähere verwandtschaftliche
Beziehungen zum Bambusbären oder großen Panda (Ai-
luropoda melanoleuca) bestehen nicht (THENIUS 1979).
Unter den Procyoniden zählen die Katzenfretts (Bassa-
riscus) zu den ursprünglichsten Angehörigen. Sie sind
seit dem Mittel-Miozän in Nordamerika heimisch.
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Von den Marderartigen (Mustelidae), die eine Fülle
verschiedenster Formen hervorgebracht haben, seien
hier nur die Fischotter erwähnt, die mit Semantor macru-
rus im Jung-Miozän Zentralasiens einen Fischotter ent-
wickelt haben, der an den heutigen Seeotter (Enhydra
lutris) des Nordpazifik erinnert. Semantor wurde vielfach
als Ahnenform der Robben angesehen, was nicht nur
wegen des erdgeschichtlichen Alters, sondern auch aus
morphologischen Gründen nicht in Betracht kommt.

Mit Procynodictis und Prohesperocyon aus dem Eozän
Nordamerikas ist der Eigenweg der Hundeartigen (Ca-
nidae) und ihre Entstehung in der Neuen Welt belegt.
Mit diesem frühen Eigenweg wird verschiedentlich die
Eigenständigkeit der Canoidea (neben Arctoidea und
Feloidea) begründet. Durch Hesperocyon und andere
Gattungen aus dem Alttertiär Nordamerikas ist die wei-
tere Entwicklung dokumentiert. Unter den heutigen
Caniden sind zwei Gruppen zu unterscheiden: Die
Wolfsartigen mit Canis, Lycaon und Cuon sowie den
südamerikanischen „Füchsen“ (z.B. Dusicyon, Cerdocy-
on und Chrysocyon) und die Fuchsartigen mit Vulpes und
Otocyon sowie die primitivste Gattung Urocyon. Unter
den Wolfsartigen ist Nyctereutes die ursprünglichste re-
zente Gattung.

Unter den rezenten Großbären (Ursidae) sind zwei
Gruppen, die Bären der Nordhemisphäre mit Ursus etc.
und die neuweltlichen Kurzschnauzbären mit Tre-
marctos zu unterscheiden. Letztere waren mit Großfor-

men (z.B. Arctodus) im Pleistozän Nordamerikas ver-
breitet. Als früher Seitenzweig ist der Bambusbär (Ailu-
ropoda melanoleuca) Chinas anzusehen, der auf Grund
morphologisch-anatomischer, physiologischer und
ethologischer Eigenschaften als Angehöriger einer eige-
nen Familie (Ailuropodidae POCOCK) zu klassifizieren
ist (THENIUS 1979). Für die Molekularbiologen ist der
Bambusbär das Schwestertaxon der übrigen Großbären.
Ein anderes Problem betrifft die Abstammung des Eisbä-
ren (Ursus [Thalarctos] maritimus). Einst als früher Sei-
tenzweig der Ursidae angesehen (USPENSKI 1979), be-
stätigen nunmehr molekularbiologische Daten die von
THENIUS bereits 1953 vertretene Auffassung, dass sich
der Eisbär erst in erdgeschichtlich jüngster Zeit (Pleisto-
zän) vom Braunbären (Ursus arctos) abgespalten hat
(TALBOT & SHIELDS 1996). Er ist zugleich ein Beispiel
der Phylogeographie, wonach er sich aus Populationen
vom Alaska-Braunbären entwickelt hat.

Aus alttertiären Bärenverwandten haben sich die
Robben entwickelt, die mit Enaliarctos erstmals im älte-
ren Miozän nachgewiesen sind. Die einst vertretene Ab-
stammung von hundeartigen Raubtieren wird heute
nicht mehr vertreten. Unter den Robben lassen sich
zwei Hauptgruppen, nämlich die Phocoidea (Seehunde
oder Hundsrobben) und die Otarioidea (Ohrenrobben
und Walroß) unterscheiden. Ihre Aufspaltung erfolgte
im frühen Miozän. Mit Enaliarctos aus dem ältesten Mio-
zän sind die ersten Ohrenrobben im Bereich des Nordpa-
zifik nachgewiesen. Ihre Ausbreitung mit den Seelöwen
(Otaria, Zalophus) und Seebären (Arctocephalus) erfolgte
im Jungtertiär. Als Schwestergruppe gelten die Walrosse
(Odobenus), die mit etlichen Gattungen (z.B. Prorosma-
rus, Alachtherium) einst weiter verbreitet waren als ge-
genwärtig. Die Phociden waren mit Devinophoca und den
Mönchsrobben (z.B. Monotherium) als Warmwasserfor-
men im Bereich der Tethys und der Paratethys im Jung-
tertiär verbreitet. Heute sind die Mönchsrobben (Mona-
chus) nur mehr disjunkt verbreitet. Im Jungtertiär haben
sich einerseits die Lobodontinen mit Lobodon, Ommato-
phoca und Hydrurga in der Antarktis, andererseits die
See-Elefanten (Mirounga) entwickelt. Die Angehörigen
der Phocinae (z.B. Phoca, Erignathus, Cystophora) sind
Bewohner der Nordhemisphäre.

Damit wollen wir uns den Walen (Cetacea) als ge-
genwärtig ausschließlichen Wasserbewohnern zuwen-
den. Sie haben sich im Alttertiär aus landbewohnenden
Säugetieren entwickelt die – wie jüngste Fossilfunde be-
legen – den Wurzelformen der Paarhufer (Artiodactyla)
am nächsten stehen. Eine Erkenntnis, die in jüngster
Zeit – wie bereits oben kurz angedeutet – durch moleku-
larbiologische Daten bestätigt wurde. Daher auch der
Begriff Cetartiodactyla für eine als monophyletisch ein-
gestufte Gruppe von Säugetieren.
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Abb. 7: Skelettrekonstruktion von primitiven Urwalen (sog. „Laufwale“) aus
dem Alt- bzw. Mittel-Eozän von Pakistan. a: Ambulocetus natans
(Ambulocetidae) nach THEWISSEN et al. (1996), b: Rodhocetus kasrani
(Protocetidae), verändert nach GINGERICH et al. (2001).



Zunächst aber zu den Cetaceen selbst. Innerhalb der
Wale werden – unter Einschluß von Fossilformen – die
Urwale (Archaeoceti), die Zahn- (Odontoceti) und die
Bartenwale (Mysticeti) unterschieden. Urwale sind seit
langem aus dem Jung-Eozän Nordafrikas (z.B. Protoce-
tus, Dorudon, Basilosaurus) bekannt. Es sind bereits voll
dem Wasserleben angepasste Säugetiere, die jedoch im
Bau von Schädel und Gebiß viel ursprünglicher sind als
die heutigen Zahnwale. In den letzten Jahren sind Reste
von Urwalen aus dem älteren und mittleren Eozän Pa-
kistans beschrieben worden, die nach Schädel und Ge-
biß zwar als primitive Zahnwale ausgewiesen sind, nach
dem postcranialen Skelett jedoch als quadrupede, wohl
amphibisch lebende Küstenbewohner einzustufen sind
(z.B. Ichthyolestes, Pakicetus, Ambulocetus, Artiocetus)
(THEWISSEN & FISH 1997, THEWISSEN et al. 2001, GIN-
GERICH et al. 2001). Die Gliedmaßen dieser „Laufwale“
erinnern an jene primitiver Paarhufer, wie sie etwa mit
Diacodexis aus dem Alt-Eozän Nordamerikas als Ange-
hörige der Dichobuniden (Artiodactyla) seit langem be-
kannt sind (Abb. 7). Befunde, welche Wale und Paar-
hufer als verwandte Säugetiergruppen ausweisen, zu-
gleich aber auch nähere Beziehungen zu Mesonychiden
als Angehörige der „Condylarthra“ ausschließen sollten.

Damit haben sich die einst von Anatomen und Zoo-
logen immer wieder betonten Affinitäten zwischen Wa-
len und Paarhufern bestätigt (s.o.). Aus Urwalen ent-
wickelten sich zunächst die Squalodontiden als „echte“
Zahnwale (nach dem Schädelbau), um im Jungtertiär
die verschiedensten Arten, von primitiven Flussdelphi-
nen (z.B. Inia, Platanista) bis zu den Delphinen und
Schweinswalen (z.B. Delphinus, Orca, Phocaena) sowie
zum Pottwal (Physeter) hervorzubringen.

Über die Herkunft der Bartenwale ist die Fossildo-
kumentation etwas spärlich. Mit Aetiocetus aus dem
Ober-Oligozän und (?) Janjucetus aus dem Jungtertiär
sind Wale mit einem etwas reduzierten Gebiss bekannt
geworden, die möglicherweise zur Wurzelgruppe der
Mysticeti gehören. Die seinerzeit von ABEL (1914) als
Ahnenformen der Bartenwale beschriebenen Formen
(Patriocetus und Agriocetus) aus dem Oligozän Ober-
österreichs sind Angehörige der Zahnwale ohne direkte
Beziehungen zu den Mysticeti. Früheste Angehörige der
Bartenwale selbst sind mit Llanocetus und Eumysticetus
aus dem Oligozän und mit Cetotherium als Cetotherii-
den aus dem Miozän bekannt. Mit Cetotheriopsis lintia-
nus (H. v. MEYER) (= „Squalodon ehrlichi“ BRANDT) ist
ein primitiver Vorläufer der Bartenwale aus den oligozä-
nen Linzer Sanden bekannt (THENIUS 1958).

Die Paarhufer (Artiodactyla) sind gegenwärtig die
artenreichste Gruppe unter den Huftieren. Die ältesten
Angehörigen sind aus dem Alt-Eozän (z.B. Diacodexis
als Dichobunide) bekannt. Das Backenzahngebiß ist bu-

nodont, das postcraniale Skelett zeigt bereits das für
Paarhufer typische Tarsalgelenk.

Unter den Paarhufern lassen sich drei Hauptgrup-
pen unterscheiden: Die Schweineartigen im weitesten
Sinn als Suiformes, die Schwielensohler (Tylopoda) und
die Wiederkäuer (Ruminantia). Unter den Suiformes ist
die Herkunft und Stellung der Flusspferde (Hippopota-
midae) umstritten. Einerseits werden sie als nächste
Verwandte tertiärzeitlicher Anthracotheriiden (z.B.
Anthracotherium, Merycopotamus) angesehen, anderer-
seits werden sie mit den Schweineartigen (i.e.S.) in Ver-
bindung gebracht. Reste von Flusspferden sind erstmalig
mit Hexaprotodon aus dem Jung-Miozän bekannt, also
erdgeschichtlich sehr junge Formen. Am ehesten kom-
men – zumindest dem Gebiß nach – Vertreter der Tay-
assuiden (z.B. Kenyapotamus) aus dem Mittel-Miozän
Ostafrikas als Ahnenformen in Betracht. Demgegen-
über wird Kenyapotamus von BOISSERIE et al. (2005)
nicht als Tayassuide, sondern als Angehöriger der Ke-
nyapotaminae und damit als Vertreter der Hippopota-
midae klassifiziert. Die Nabelschweine (Tayassuiden)
sind gegenwärtig zwar auf die Neotropis beschränkt
(Tayassu, Catagonus), sie waren jedoch im Tertiär auch
in Eurasien und Afrika heimisch. Über ihren Ursprung
(Nordamerika oder Asien, Perchoerus bzw. Egatochoerus;
vgl. DUCROCQ 1994) wird diskutiert. In Europa erschei-
nen die Tayassuiden im Alt-Oligozän (Doliochoerus). In
der Alten Welt verschwinden sie im Mio-Pliozän.

Die Schweineartigen (Suidae) erscheinen mit Pa-
laeochoerus erstmalig im Oligozän Europas. Mit Hyothe-
rium und Chleuastochoerus waren sie im Miozän Eura-
siens verbreitet. Die Gattung Sus ist seit dem Pliozän be-
kannt. Die Neue Welt haben die Suiden nie erreicht. In
Afrika haben sie im Jungtertiär und im Pleistozän mit
Formen aus der weiteren Verwandtschaft von Warzen-
schwein (Phacochoerus) und Riesenwaldschwein (Hylo-
choerus) eine große Artenfülle mit etlichen Gattungen
(z.B. Kolpochoerus, Potamocheroides, Metridiochoerus,
Stylochoerus) entwickelt.

Die in Nordamerika entstandenen Tylopoden sind
gegenwärtig in ihrem Ursprungsland ausgestorben. Die
im Jungtertiär Nordamerikas häufigen Lamas sind heute
auf Südamerika (Lama, Vicugna) beschränkt. In Asien
sind die Schwielensohler mit Kamelen („Paracamelus“)
im späten Jungtertiär (Turolium) eingewandert. Die
heute in weiten Teilen Australiens verbreiteten Drome-
dare sind Nachkommen eingeführter, verwilderter
Haustiere.

Mit den eigentlichen Wiederkäuern (Ruminantia:
Tragulina und Pecora) ist die erfolgreichste Paarhufer-
gruppe genannt. Ihre Entstehung hängt mit der Aus-
breitung von Savannen und damit der Gräser (Poaceen
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= „Gramineen“), die so richtig im ausgehenden Altter-
tiär begann, zusammen. Zunächst dominierten noch die
Tragulina mit den Zwerghirschen (Tragulidae, z.B. Dor-
catherium), ferner die Moschustiere (Moschidae: Dremo-
therium, Amphitragulus) und die Hirsche (Cervidae) un-
ter den Pecora. Unter letzteren herrschen im Jungterti-
är zunächst die Muntjakhirsche (Muntiacinae mit Pro-
cervulus, Dicroceros und Euprox) vor. Mit dem Rothirsch
(Cervus elaphus), den ausgestorbenen Riesenhirschen (z.
B. Megaloceros) und dem Elch (Alces alces) erreichten
die Cerviden im Plio-Pleistozän ihre „Evolutionsspitze“.

Giraffenartige waren im Jungtertiär Eurasiens und
Afrikas mit den Palaeomeryciden (z.B. Palaeomeryx)
und den Giraffiden (z.B. Palaeotragus, Samotherium, Bra-
matherium) artenreich vertreten. Während sie in Afrika
mit Giraffa und Okapia überlebten, starben sie in Eura-
sien im Plio-Pleistozän aus. Die Neue Welt haben Giraf-
fen nie erreicht.

Dafür entwickelten sich in Nordamerika als Ver-
wandte des heutigen Gabelbockes (Antilocapra america-
na) in Ermangelung echter Antilopen die Merycodonti-
nen mit zahlreichen Arten und Gattungen (z.B. Mery-
codus, Ramoceras, Cosoryx). Sie starben im frühen Plio-
zän, vor etwa 5 Millionen Jahren aus. Von den eigentli-
chen Gabelböcken (Antilocapridae) hat nur Antilocapra
überlebt. Die Antilocapriden stehen den Boviden näher
als den Cerviden.

Die artenreichste Gruppe von Wiederkäuern ist je-
doch jene der Hornträger (Bovidae), die gegenwärtig in
Afrika und in weiten Teilen Eurasiens und Nordameri-
kas mit über 120 Arten, die 45 Gattungen angehören,
heimisch sind. Eotragus aus dem Miozän Europas und
Afrikas gilt als älteste Gattung der Hornträger. Aus dem
Miozän Eurasiens und Afrikas sind zahlreiche Arten
und Gattungen in Form von Duckern, Böckchen, Ga-
zellen und verschiedenen Antilopen sowie die Ziegenar-
tigen (Caprinae) und die Rinderartigen (Bovinae) be-
kannt. Unter den letzteren bildet die Nilgauantilope
(Boselaphus tragocamelus) Indiens die ursprünglichste re-
zente Art. Unter den eigentlichen Rindern zählt die
Gattung Bos (mit Bos primigenius) zur evoluiertesten.

Als letzte Gruppe unter den Laurasiatheria sind die
Unpaarhufer (Perissodactyla) zu erwähnen. Gegenwär-
tig sind sie mit den Einhufern (Equidae), Tapiren (Tapi-
ridae) und den Nashörnern (Rhinocerotidae) vertreten.
Die geringe Zahl der heutigen Arten deutet darauf hin,
dass es sich um eine im Vergleich zu den Paarhufern im
Niedergang befindliche Gruppe handelt, was durch Fos-
silfunde bestätigt wird. Der stammesgeschichtliche Hö-
hepunkt der Perissodactylen war im Alttertiär erreicht
worden, als etliche Familien in Nordamerika und Eura-
sien verbreitet waren und auch völlig ausgestorbene

Gruppen (z.B. Brontotherioidea und Chalicotherioi-
dea) existierten. Durch Fossilfunde konnte auch die
Verbreitungsgeschichte der heutigen Familien aufge-
klärt werden. So sind etwa die Einhufer in ihrem Ur-
sprungsland (Nordamerika) ausgestorben. Es kam drei
mal zu einer Einwanderung in Eurasien (Anchitherium,
Hipparion und Equus).

Unter den Perissodactyla sind zwei Hauptgruppen zu
unterscheiden, die Hippomorpha mit den Equiden und
den ausgestorbenen Palaeotheriiden (z.B. Propalaeothe-
rium, Palaeotherium) und die Ceratomorpha oder Tapiro-
morpha mit den Tapiren und den Nashörnern. Die bei-
den letztgenannten sind Schwestergruppen. Alle Un-
paarhufer lassen sich von Urhuftieren (Condylarthra
i.e.S.) des ältesten Tertiärs (z.B. Phenacodus, Hyopsodus)
ableiten. Mit Radinskya aus dem Jung-Paleozän Chinas
ist der älteste Angehörige der Unpaarhufer bekannt.
Hyracotherium (= „Eohippus“) aus dem Alt-Eozän von
Nordamerika und Europa ist der älteste Angehörige der
Equiden. Es ist eine dreizehige und vierfingrige katzen-
große Form mit niedrigkronigen Backenzähnen. Beson-
ders bekannt wurde die sog. Pferdereihe mit Orohippus
(Mittel-Eozän), Mesohippus (Oligozän), Merychippus
(Miozän), Pliohippus (Mio-Pliozän) und Equus (Pliozän-
Quartär) aus Nordamerika, welche die Umwandlung
von vierfingrigen zu einhufigen Arten dokumentiert.
Zugleich kam es zu einer Größenzunahme und zur Um-
wandlung der ursprünglich bunodonten, niedrigkroni-
gen Backenzähne zu lophoselenodonten, hochkronigen
Molaren. Weiters erfolgte eine Molarisierung der Prä-
molaren (außer P 1/1). Die ursprünglichen Blatt- und
Zweigfresser („browser“) der Urwälder wurden im Lauf
der Evolution zu Grasfressern („grazer“) der Savannen
bei entsprechender Umgestaltung des Darmtraktes.

Unter den Ceratomorpha sind die gegenwärtig dis-
junkt verbreiteten Tapire in vieler Hinsicht die alter-
tümlichsten Unpaarhufer. Sie sind mit Radinskya aus
dem Jung-Paleozän Chinas bzw. mit Heptodon (Helaleti-
dae) erstmalig aus dem Alt-Eozän von Asien und Nord-
amerika nachgewiesen. Angehörige der Tapiriden er-
scheinen erst im Oligozän (Eotapirus). Die Gattung Ta-
pirus (i.w.S.) ist seit dem Jung-Miozän bekannt. Die
Trennung der neotropischen und asiatischen Tapire
dürfte bereits im frühen Miozän, vor mehr als 20 Millio-
nen Jahren erfolgt sein, weshalb für den asiatischen
Schabrackentapir („Tapirus“ indicus) auch verschiedent-
lich die gattungsmäßige Trennung als Acrocodia vorge-
zogen wird (GROVES 2006).

Von den fünf lebenden Nashornarten (Rhinoceroti-
dae) ist das Sumatranashorn als Angehörige der seit dem
Jung-Oligozän bekannten Gattung Dicerorhinus die al-
tertümlichste Art (Dicerorhinus sumatrensis). Sie ist akut
vom Aussterben bedroht. Rhinoceros, Diceros und Cerato-
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therium treten erst im Jung-Miozän auf. Die Rhinoceroti-
den waren noch zur Tertiärzeit durch verschiedene klei-
ne, agile Formen, durch semiaquatische flusspferdähnli-
che Arten sowie auch Riesenformen als „browser“ (z.B.
Indricotherium), aber auch durch „grazer“ mit hochkroni-
gen, dauernd nachwachsenden Backenzähnen, wie Ira-
notherium und Elasmotherium (im Pleistozän) formen-
reich vertreten. Mit dem Aufstieg der Paarhufer (Rumi-
nantia) setzte der Rückgang der Rhinocerotiden ein.

Fazit

Molekularbiologische Daten haben zweifellos wert-
volle Hinweise zur Klärung verwandtschaftlicher Bezie-
hungen innerhalb der Säugetiere erbracht. Besonders
bei „adaptiv“ stark veränderten Formen (z.B. Bambus-
bär, Erdferkel, Eisbär, Dschelada, Fingertier, Wale) hat
die Molekularbiologie Klarheit über die stammesge-
schichtliche Herkunft erbracht und dadurch die Ar-
beitshypothese des Verfassers (1976a, 1989) bestätigt,
dass die Protein-Evolution die adaptiv bedingten, je-
doch taxonomisch wichtigen morphologischen Verän-
derungen nicht widerspiegelt. Die „adaptive“ Evolution
ist besonders dann beschleunigt, wenn eine neue ökolo-
gische Nische okkupiert wird (ARNASON et al. 1995).

Zusammenfassung

Nach einer Definition des Begriffes Säugetier wer-
den die neuesten Befunde und Erkenntnisse der Mole-
kularbiologie und der Paläontologie bzw. Morphologie
an Hand der Prototheria (Monotremata), der Metathe-
ria (Marsupialia) und der Eutheria (Placentalia) einan-
der gegenübergestellt.

Konkret betreffen die Ergebnisse vor allem die
Großgliederung der Placentalia, indem nach molekula-
ren Daten vier Großgruppen (Xenarthra, Afrotheria,
Euarchonta + Glires und Laurasiatheria) unterschieden
werden. Damit wurde die Sonderstellung der Xenarthra
bestätigt, denen bereits durch MCKENNA (1975) die üb-
rigen Placentalia als Epitheria gegenübergestellt wur-
den. Mit den Afrotheria wurde die Stellung der Macros-
celidea und der Tubulidentata geklärt, mit den „Afroso-
ricida“, die den Zalambdodonta GILL (1884) entspre-
chen, ist ihre Sonderstellung gegenüber den den restli-
chen „Insectivora“ bestätigt worden. Mit dem Begriff
Paenungulata SIMPSON (1945) werden die Sirenia, Pro-
boscidea und Hyracoidea als näher verwandte Ordnun-
gen anerkannt. Mit der Bezeichnung Euarchonta wurde
der von GREGORY (1912) geprägte Begriff Archonta
wieder aufgegriffen (allerdings ohne Chiroptera). Mit
dem bereits von LINNÉ (1758) eingeführten Begriff Gli-
res (Lagomorpha und Rodentia) ist eine hinsichtlich ih-
rer verwandtschaftlichen Beziehungen nach wie vor

heftig diskutierte „Einheit“ von placentalen Säugetie-
ren genannt.

Unter den Laurasiatheria sind mit den Cetartiodac-
tyla (Cetacea + Artiodactyla) die von Morphologen
längst vermuteten verwandtschaftlichen Beziehungen
bestätigt worden. Mit den Eulipotyphla ist die „Kern-
gruppe“ der Insectivoren genannt aber auch die Chiro-
ptera (mit den Micro- und Megachiroptera) als mono-
phyletisch erkannt worden. Überraschend ist hingegen
das Schwestergruppenverhältnis zwischen Carnivora
und Pholidota (= Ferae).

Molekularbiologische Daten haben zweifellos nicht
nur wertvolle Fortschritte für die Beurteilung verwandt-
schaftlicher Beziehungen der Großgruppen innerhalb
der Säugetiere erbracht, sondern auch für „adaptiv“
stark veränderte Arten (Bambusbär, Fingertier, Erdfer-
kel, Eisbär, Robben, Wale). Letztere sind eine Bestäti-
gung der vom Verf. seit Jahrzehnten vertretenen Ar-
beitshypothese, dass die „adaptive“ Evolution rascher
verläuft als die molekulare oder „Protein“-Evolution.

Zugleich ist damit jedoch aufgezeigt, dass moleku-
larbiologische Daten für die Phylogenie wichtiger sind
als für die Taxonomie.

Danksagung

Für den Arbeitsplatz am Institut für Paläontologie
der Universität Wien sei deren jeweiligen Vorständen
mein verbindlichster Dank ausgesprochen.

Für die Umsetzung des handschriftlichen Manu-
skriptes in den druckfertigen Text (CD) möchte ich
Frau Karin Lippert vom og. Institut herzlichst danken.
Für die oft mühevolle Beschaffung von Literatur sei hier
stellvertretend für alle Bibliothekar/innen Herrn Prof.
Mg. Dr. Karl Rauscher, Institut für Paläontologie der
Universität Wien, bestens gedankt. Den Herren David
Marjanovic, Wien, und Prof Dr. Jens Rust, Bonn, danke
ich für Literaturhinweise.

Für die Anfertigung von Graphiken bin ich Herrn
Johannes Rauch † (Biologiezentrum der Oberösterrei-
chischen Landesmuseen) zu Dank verpflichtet.

741



Literatur
ABEL O. (1914): Die Vorfahren der Bartenwale. — Denkschr. K.

Akad. Wiss., math.-naturw. Kl. 90: 155-224.

AMRINE-MADSEN H., SCALLY M., WESTERMANN M., STANHOPE M., KRA-
JEWSKI M.J. & M.S. SPRINGER (2003): Nuclear gene sequences
provide for the monophyly of australidelphian marsupi-
als. — Molec. Phylogenetics & Evol. 28: 186-196.

ANDERSON S. & J. KNOX JONES (eds; 1984): Orders and families of
recent mammals of the World. 2nd ed. — New York (John
Wiley & Sons): xii + 1-686.

ARNASON U., BODEN K., GULLBERG A., LEDJE C. & S. MOUCHATY (1995):
A molecular view of pinnipeds relationships with particular
emphasis on the true seals. — J. Molec. Evol. 40: 78-85.

ASHER R.J., MENG J., WIBLE J.R., MCKENNA M.C., ROUGIER G.W.,
DASHZEVEG D. & M.J. NOVACEK (2005): Stem Lagomorpha and
the antiquity of Glires. — Science 307: 1091-1104.

ASHER R.J., NOVACEK M.J. & J.H. GEISLER (2003): Relationships of
endemic African mammals and their fossil relatives based
on morphological and molecular evidence. — J. Mammal.
Evol. 10: 131-194.

AX P. (1988): Systematik in der Biologie. — Stuttgart (G. Fischer),
UTB 1502: ix + 1-178.

AX P. (1995): Das System der Metazoa. — Stuttgart (G. Fischer):
1-228.

BININDA-EMONDS O.R.P., GITTLEMAN J.L. & A. PURVIS (1999): Building
large trees by combining phylogenetic information: a com-
plete phylogeny of the extant Carnivora (Mammalia). —
Biol. Rev. 74: 143-175.

BLAINVILLE H.M. Ducrotay de (1816): Prodrome d’une nouvelle
distribution systematique du règne animal. — Bull. Sci. Soc.
Philom. Paris (3) 3: 105-124.

BOISSERIE J.-R., F. LIHOREAU & M. BRUNET (2005): The position of
Hippopotamidae within Cetartiodactyla. — Proc. Nation.
Acad. Sci. 102: 1537-1541.

BRANDT J.F. (1855): Beiträge zur näheren Kenntnis der Säugetie-
re Russlands. — Mém. Acad. Imper. Sci. St. Pétersbourg (6)
9 (1): 1-365.

BUTLER P.M. (1988): Phylogeny of the insectivores. — In: JOYSEY
K.A. & T.S. KEMP (eds): Studies in vertebrate evolution. Edin-
burgh (Oliver & Boyd): 253-265.

CZELUSNIAK J., GOODMAN M., KOOP B.F., DE JONG W.W. & G. MATSUDA

(1990): Perspectives from aminoacid and nucleotid sequen-
ces on cladistic relationships among higher taxa of Euthe-
ria. — Current Mammal. 2: 545-572.

DOMNING D.P. (2001): The earliest known fully quadrupedal sire-
nian. –— Nature 413: 625-627.

DUCROCQ St. (1994): An Eocene peccary from Thailand and the
biogeographical origins of the artiodactyl family Tayassui-
dae. — Palaeontology 37: 765-779.

FISCHER M.S. (1986): Die Stellung der Schliefer (Hyracoidea) im
phylogenetischen System der Eutheria. —Courier Forsch.
Inst. Senckenberg 84: 1-129.

FISCHER M.S. & P. TASSY (1993): The interrelation between Probos-
cidea, Sirenia, Hyracoidea, Mesaxonia: the morphological
evidence. — In: SZALAY F.S., NOVACEK M.J. & M.C. MCKENNA
(eds): Mammal phylogeny, vol. II, Placentals, New York
(Springer): 217-234.

FLANNERY T.F., ARCHER M., RICH T.H. & R. JONES (1995): A new fami-
ly of monotremes from the Cretaceous of Australia. — Na-
ture 377: 418-420.

GAUPP E. (1913): Die Reichert’sche Theorie (Hammer, Amboß-

und Kieferfrage). — Arch. Anat. Entw. Gesch. 1912 (Suppl.):

1-416.

GHEERBRANDT E., SUDRE J., CAPETTA H. & G. BIGNOT (1998): Phospha-

therium escuilliei from the Thanetien of the Ouled Abdoun

Basin (Morocco), oldest known Proboscidean (Mammalia)

from Africa. — Geobios 31: 247-269.

GIDLEY J.W. (1912): The lagomorphs an independent order. —

Science n.s. 36 (922): 285-286.

GINGERICH P.D., HAQ M., ZALMONT J.S., KHAN J.H. & M.S. MALKANI

(2001): Origin of whales from early artiodactyls: hand and

feet of Eocene Protocetidae from Pakistan. — Science 293:
2239-2242.

GORGAS K. (1967): Vergleichend-anatomische Untersuchungen

am Magen-Darmkanal der Rodentia. — Z. wiss. Zool. 175:
237-404.

GREGORY W.K. (1910): The order of mammals — Bull. Amer. Mus.

Natur. Hist. 27: 1-524.

GREGORY W.K. (1947): The monotremes and the palimpsest theo-

ry. — Bull. Amer. Mus. Natur. Hist. 88: 1-52.

GROVES C.P. (2006): Taxonomie und Phylogenie der Tapire. — In:

TODD CH. & U. GANSLOßER (Hrsg.): Die Tapire. Fürth (Filander

Verlag): 11-23.

HABERSETZER J. (1998): Echoortung im Alttertiär. — In: KOENIGS-

WALD W.v. & G. STORCH (Hrsg.): Messel. Ein Pompeji der Palä-

ontologie. Thorbecke Species 2, Sigmaringen (Thorbecke
Verlag): 134-135.

HAECKEL E. (1866): Generelle Morphologie der Organismen II. —

Berlin: 1-462.

HAND S., NOVACEK M., GODTHELP H. & M. ARCHER (1994): First Eoce-

ne bats from Australia. — J. Vertebr. Paleont. 14: 375-381.

JONES J.K. & H.H. GENOWAYS (1970): Chiropteran Systematics. —

In: SLAUGHTER B.H. & D.W. WALTON (eds): About Bats: a chi-

ropteran symposium. Dallas (South. Methodist Univ. Press):

3-21.

JONES K.E., PURVIS A., MACLARNON A., BININDA-EMONDS O.R.P. & N.B.

SIMMONS (2002): A phylogenetic supertree of the bats

(Mammalia: Chiroptera). — Biol. Rev. 77: 223-259.

KEMP T.S. (2005): The origin and evolution of mammals. —Ox-

ford (Univ. Press): x + 1-331.

KERMACK D.M. & K.A. KERMACK (1984): The evolution of mamma-

lian characters. —Washington (Kapitan Szabo Publ.): x + 1-

149.

KIELAN-JAWOROWSKA Z, CIFELLI R.L. & Z.-X. LUO (2004): Mammals

from the Age of Dinosaurs. Origins, evolution and structu-

re. — New York (Columbia Univ. Press): xv + 1-630.

KIELAN-JAWOROWSKA Z., CROMPTON A.W. & F.A. JENKINS (1987): The

origin of egg-laying mammals. — Nature 326: 871-873.

KIRSCH J.A.W. (1977): The comparative serology of Marsupialia,

and a classification of marsupials. — Austr. J. Zool. Ser. 52:
1-152.

KIRSCH J.A.W. & G.C. MAYER (1998): The platypus is not a rodent.

DNA hybridisation, amniote phylogeny and the palimpsest

theory. — Philos. Trans. Roy. Soc. (B) 353: 1221-1237.

KRAUSE D.W. & J.F. BONAPARTE (1990): The Gondwanatheria, a

new suborder of Multituberculata from South America. —

J. Vertebr. Paleont. 9, Suppl. to No. 3: 48A.

KULL U. (2006): Dinosaurier als Weidetiere. — Naturw. Rdsch.

59: 261.

742



KUMAR S. & B. HEDGES (1998): A molecular time scale for verte-

brate evolution. — Nature 392: 917-920.

LA VERGNE A., DOUZERY E., STICKLER T., CATZEFLIS F.M. & M.S. SPRINGER

(1996): Interordinal mammalian relationships: Evidence for

paenungulate monophyly by complete mitochondrial

12SrRNA sequences. — Molec. Phylogenetis & Evol. 6: 245-
258.

LI C.-K. & S.-Y. TING (1993): New cranial an postcranial evidence

for the affinities of the eurymylids (Rodentia) and mimoto-

nids (Lagomorpha). — In: SZALAY F.S., NOVACEK M.J. & M.C.

MCKENNA (eds.): Mammal phylogeny: Placentals. New York

(Springer): 151-158.

LINNÉ C. (1758): Systema naturae. vol. 1. Regnum animale. 10.

Aufl. — Stockholm (Laurentii Salvii): 1-824.

LIU F.- G.R. & M.M. MIYAMOTO (1999): Phylogenetic assessment of

molecular and morphological data for eutherian mam-

mals. — System. Biol. 48: 54-64.

LUO Z.-X., CIFELLI R.L. & Z. KIELAN-JAWOROWSKA (2001): Dual origin

of tribosphenic mammals. — Nature 409: 53-57.

LIU F.-G.R., MIYAMOTO M.M., FREIRE N.P., ONG P.Q., TENNANT M.R.,

YANG T.S. & K.F. GUGEL (2001): Molecular and morphological

supertree for eutherian (placental) mammals. — Science

291: 1786-1789.

LUO Z.-X., WIBLE J.R. & C.-X. YUAN (2003): Early Cretaceous tri-

bosphenic mammal and metatherian evolution. — Science

302: 1934-1940.

MACDONALD D. (Hrsg.; 2004): Die große Enzyklopädie der Säuge-

tiere. —Königswinter (Tandem Verlag): xxxi + 1-930.

MAIER W. (1993): Cranial morphology of the Therian common

ancestor. — In: SZALAY F.S.M., NOVACEK J. & M.C. MCKENNA

(eds.): Mammal Phylogeny, Mesozoic differentiation etc.

New York (Springer): 165-181.

MAISCH M. (2005): Mehrfach unabhängige Entstehung des Säu-

getiermittelohres? — Naturw. Rdsch. 58: 434-436.

MAISCH M. (2006a): Ein grabender Säuger aus dem Oberjura. —

Naturw. Rdsch. 59: 321-322.

MARTIN Th. (2006b): Fischotterähnliche Säuger aus dem Jura

entdeckt. — Natur & Mus. 136: 134-135.

MARTIN Th. (2006): Ein „Wassermaulwurf“ aus der Jurazeit. —

Natur & Mus. 136: 184-185.

MCKENNA M.C. (1975): Toward a phylogenetic classification of

the Mammalia. — In: LUCKETT W.P. & F.S. SZALAY (eds.): Phy-

logeny of Primates. New York (Plenum Publ. Corp.): 21-46.

MCKENNA M.C. & S.K. BELL (1997): Classification of mammals abo-

ve the species level. — New York (Columbia Univ. Press): xii

+ 1-631.

MCKENNA M.C. & J. MENG (2001): A primitive relative of rodents

from the Chinese Paleocene. — J. Vertebr. Paleont. 21: 565-
572.

MENG J., WYSS A.R., DAWSON M. & R.-J. ZHAI (1994): Primitive fos-

sil rodent from Inner Mongolia and its implications for

mammalian phylogeny. — Nature 370: 134-136.

MUIZON Ch. de (2001): Walking with whales. — Nature 413: 259-
260.

MURPHY W.J., EIZIRIK E., JOHNSON W.E., ZHANG Y.P., RYDER O.A. & S.J.

O’BRIEN (2001): Molecular phylogenetics and the origins of

placental mammals. — Nature 409: 614-618.

MUSSER A.M. & M. ARCHER (1998): New information about the

skull and dentary of the Miocene platypus Obdurodon

dicksoni, and a discussion of ornithorhynchid relations-

hips. — Philos. Trans. Roy. Soc. (B) 353: 1063-1079.

NAGEL D. (2003): Carnivora from the Middle Miocene hominoid

locality of Candir (Turkey). — Courier Forsch.-Inst. Sencken-

berg 240: 113-131.

NOVACEK M.J., WYSS A.R. & M.C. MCKENNA (1988): The major

groups of eutherian mammals. — In: BENTON M.J. (ed.): The

Phylogeny and classification of the Tetrapods. 2. Mammals.

Oxford (Clarendon Press), System. Assoc. Spec. vol. 35 B:
31-71.

PETTIGREW J.P., JAMIESON B.G.M., ROBSON S.K., HALL L.S., MCNALLY

K.J. & H.M. COOPER (1989): Phylogenetic relations between

microbats, megabats and primates. — Philos.-Trans. Roy.

Soc. B 325: 489-554.

PURVIS A. (1995): A composite estimate of primate phylogeny. —

Philos. Trans. Roy. Soc. B 348: 405-421.

RASMUSSEN D.T. & E.L. SIMONS (2000): Ecomorphological diversity

among paleogene hyracoids (Mammalia): A new cursorial

browser from the Fayum, Egypt. — J. Vertebr. Paleont. 20:
167-176.

REICHERT C. (1837): Über die Visceralbögen der Wirbeltiere im

allgemeinen und deren Metamorphosen bei den Vögeln

und Säugetieren. — Arch. Anat. Physiol. wiss. Medizin

1837: 120-222.

ROSE K.D. (1999): Eurotamandua and Palaeanodonta: Conver-

gent or related? — Paläont. Z. 73: 395-401.

SCALLY M., MADSEN O., DOUADY C.J., DE JONG W.W., STANHOPE M.J. &

M.S. SPRINGER (2002): Molecular evidence for the major cla-

des of Placental mammals. — J. Mammal. Evolution 8: 239-
277.

SEIFFERT E.R., SIMONS E.L. & Y. ATTIA (2003): Fossil evidence for an

ancient divergence of lorises and galagos. — Nature 422:
421-424.

SHINOHARA A., CAMPBELL K.L. & H. SUZUKI (2003): Molecular phylo-

genetic relationships of moles, shrew moles, and desmans

from the New and Old World. — Molec. Phylogenetics &

Evol. 27: 247-258.

SIMPSON G.G. (1945): The principles of classification and a classi-

fication of mammals. — Bull. Amer. Mus. Natur. Hist. 85:
xvi + 1-530.

SPRINGER M.S., KIRSCH J.A.W. & J.A. CASE (1997): The chronicle of

marsupial evolution. — In: GIVNISH H.J. & K.J. SYTSMA (eds):

Molecular evolution and adaptive radiation. Cambridge

(Univ. Press): 129-157.

SPRINGER M.S., AMRINE H.M., BURK A. & M.J. STANHOPE (1999): Addi-

tional support for Afrotheria and Paenungulata, the per-

formance of mitochondrial versus nuclear genes. — Sys-

tem. Biol. 48: 65-75.

STANHOPE M.J., WADDELL V.G., MADSEN O., DEJONG W.W., HEDGES

S.B., CLEVEN G.C., KAO D. & M.S. SPRINGER (1998): Molecular

evidence for multiple origins of Insectivora and for a new

order of endemic African insectivore mammals. — Proc.

Nation. Acad. Sci. USA 95: 9967-9972.

STORCH G. (1981): Eurotamandua joresi, ein Myrmecophagide

aus dem Eozän der “Grube Messel” bei Darmstadt (Mam-

malia: Xenarthra). — Senckenbergiana lethaea 61: 247-
289.

TALBOT S.L. & G.F. SHIELDS (1996): Phylogeography of brown bears

(Ursus arctos) of Alaska and the paraphyly within the Ursi-

dae. — Molec. Phylogenetics & Evol. 5: 477-494.

743



THENIUS E. (1953): Zur Analyse des Gebisses des Eisbären, Ursus
(Thalarctos) maritimus PHIPPS, 1774. — Säugetierkdl. Mitt.
1: 1-7.

THENIUS E. (1958): The whale of Ausria – a witness of the past. —
Norsk Hralfangst – Tidende 47(4), 172-176. Sandefjord.

THENIUS E. (1969): Phylogenie der Mammalia. Stammesgechich-
te der Säugetiere. — Handb. Zool. VIII, Teil 2. Berlin (W. de
Gruyter): viii + 1-722.

THENIUS E. (1976a): Protein Evolution and „adaptive“ Evolution.
Bemerkungen zu einer Arbeitshypothese. — Natur & Mus.
106: 363-370.

THENIUS E. (1976b): Allgemeine Paläontologie. — Wien, Eisen-
stadt (Prugg Verlag): 1-157.

THENIUS E. (1979): Zur systematischen und phylogenetischen
Stellung des Bambusbären. — Z. Säugetierkunde 44: 286-
305.

THENIUS E. (1988): Stammesgeschichte (der Beuteltiere). — Mün-
chen (Kindler): 219-231.

THENIUS E. (1989): Moleculare und „adaptive“ Evolution, Kladi-
stik und Stammesgeschichte. Ergänzungen zu einer Ar-
beitshypothese. — Z. zool. System. Evol. Forschg. 27: 94-
105.

THENIUS E. (2000): Lebende Fossilien. Oldtimer der Tier- und
Pflanzenwelt. Zeugen der Vorzeit. 2. Aufl. —München
(Pfeil-Verlag): 1-227.

THEWISSEN J.G.M. (1985): Cephalic evidence for the affinities of
Tubulidentata. — Mammalia 49: 257-284.

THEWISSEN J.G.M. & R.E. FISH (1997): Locomotor evolution in the
earliest Cetaceans: functional model, modern analogues
and paleontological evidence. — Paleobiology 23: 482-
490.

THEWISSEN J.G.M., MADAR S.J. & S.T. HUSSAIN (1996): Ambulocetus
natans, an Eocene cetacean (Mammalia). — Courier Forsch.
Inst. Senckenberg 191: 1-86.

THEWISSEN J.G.M., WILLIAMS E.M., ROE L.J. & S.T. HUSSAIN (2001):
Skeletons of terrestial cetaceans and the relationships of
whales to artiodactyls. — Nature 413: 277-281.

USPENSKI S.M. (1979): Der Eisbär. — Die Neue Brehm-Bücherei
201, Wittenberg (Ziemsen): 1-112.

WADDELL P.J., OKADA N. & N. HASEGAWA (1999): Toward resolving
the interordinal relationships of placental mammals. —
System. Biol. 48: 1-6.

WEBER M. (1904): Die Säugetiere. Einführung in die Anatomie
und Systematik der recenten und fossilen Mammalia. — Je-
na (G. Fischer): xii + 1-866.

WIBLE J.R. & J.A. HOPSON (1993): Basicranial evidence for early
mammal phylogeny. — In: SZALAY F.S., NOVACEK M.J. & M.C.
MCKENNA (eds.): Mammal Phylogeny. Multituberculates,
Monotremes etc. New York (Springer): 45-62.

WYSS A.R., FLYNN J.J., NORFELL M.A., SWISHER C.C., CHARRIER R., NO-
VACEK M.J. & M.C. MCKENNA (1993): South America’s earliest
rodent and recognition of a new interval of mammalian
evolution. — Nature 365: 434-437.

ZIEGLER R. (1999): Order Marsupialia. Amphiperatherium, the
last European opossum. — In: RÖSSNER G. & K. HEISSIG (eds):
The Miocene Land Mammals of Europe. München (Pfeil-
Verlag): 49-52.

Anschrift des Verfassers:

Univ.-Prof. Dr. Erich THENIUS

Institut für Paläontologie der Universität, Geozentrum
Althanstrasse 14

1090 Wien
Austria

744



Entdeckung der Vielfalt

Vor 80 Jahren gab es nur eine vage Vermutung. Der
Paläontologe Kurt Ehrenberg hatte im Jahre 1925 in
der in 2250 m hochgelegenen Schreiberwandhöhle am
Dachstein gegraben und zahlreiche Zähne und Kno-
chen eines kleinwüchsigen Bären gefunden (EHREN-
BERG 1929). Im Vergleich mit den Höhlenbärenresten
aus der Drachenhöhle bei Mixnitz fiel ihm auf, dass die
Reste aus dieser Dachsteinhöhle nicht nur viel kleiner
sondern auch primitiver waren als die entsprechenden
Stücke aus der Drachenhöhle. Wie war diese „hochal-
pine Kleinform“, wie er sie nannte, zu erklären? Die ge-
ringere Körpergröße könnte man als Anpassung an die
viel schlechteren Lebensbedingungen im Hochgebirge
deuten: die Sommer waren viel kürzer, die Winter viel
länger; das bedeutet für einen reinen Pflanzenfresser,
wie es der Höhlenbär war, dass er im Hochgebirge eine
wesentlich kürzere Fressphase hatte, aber einen länge-
ren Winterschlaf als seine Artgenossen im Tiefland und
Mittelgebirge.

Damit aber nicht zu erklären waren die urtümli-
chen Züge im Gebiss. Stammt der Dachsteinbär aus ei-
ner älteren Warmzeit als der Bär der Drachenhöhle?
Darauf konnte damals keine Antwort gegeben werden,
weil die Methoden der absoluten Datierung noch nicht
entwickelt waren. Die Reste von Bären und anderen
Großsäugern der alpinen Höhlen wurden zeitlich allge-
mein der Riss/Würm-Warmzeit zugeordnet, die man
nun in den Zeitraum von 130.000 bis 120.000 Jahre vor
heute setzt. Wer das geringere Evolutionsniveau der
„hochalpinen Kleinformen“ mit einem höheren geolo-
gischen Alter begründen wollte, musste diese Bärenres-

te einem noch älterem Interglazial etwa dem
Mindel/Riss zuordnen, weil das damals gültige quattu-
orglaziale (vierteilige) Gliederungssystem (Günz, Min-
del, Riss, Würm) von A. Penck keine andere Deutung
zuließ. Obwohl Kurt Ehrenberg bei den Grabungen
(1939 bis 1964) in der auf 2000 m gelegenen Salzofen-
höhle wieder auf diese kleine Bärenform stieß, war an
eine taxonomische Konsequenz damals nicht zu den-
ken. Der sogenannte „alte“ Bärenstammbaum (Abb. 3)
behielt noch lange seine Gültigkeit.

Erst die Grabungen in der Ramesch-Knochenhöhle
(1960 m) brachten den Umschwung und neue Impulse
in die Problematik der hochalpinen Höhlenbären. Erst-
mals wurden die Unterschiede zwischen den Höhlenbä-
renfaunen quantitativ ausgewertet, zunächst für die Fau-
na der Drachenhöhle von Mixnitz im Vergleich zur Ra-
meschfauna. Als besonders aussagekräftig wurde die
Morphologie der Prämolaren (P4 im Ober- und p4 im
Unterkiefer) erkannt (RABEDER 1983). Durch die Ent-
wicklung einer morphostatistischen Methode war es
möglich, die beträchtlichen Unterschiede zwischen den
Faunen zu erfassen. Die Bären der Drachenhöhle waren
nicht nur um fast zehn Prozent größer sondern in der
Evolution der P4 und p4 um so viel weiter fortgeschrit-
ten als die Rameschbären, dass zunächst die Möglichkeit
wieder diskutiert wurde, ob hier ein beträchtlicher Al-
tersunterschied der beiden Faunen vorläge. Es war ein
besonders glücklicher Umstand, dass etwa in der glei-
chen Zeit die Methoden der absoluten Datierung von
fossilen Knochen einen Quantensprung erlebten. Durch
die Zusammenarbeit zwischen den Instituten für Isoto-
penforschung und Kernphysik (P. Hille, E. Wild) sowie
für Paläontologie der Universität Wien war es plötzlich
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möglich, nicht nur mit der Radiokarbon-Methode bis auf
50.000 Jahre zurück, sondern mit der Uran-Serien-Me-
thode bis weit in das Mittelpleistozän zurück zu datieren.

Die Überraschung war groß, als sich herausstellte,
dass die meisten Schichten der Ramesch-Knochenhöh-
le im Mittelwürm (vor 65.000 bis 31.000 Jahren) abge-
lagert worden waren. Die Bären der Rameschhöhle kön-
nen daher nicht um so viel älter sein als die Mixnitzer
Bären, dass die Evolution derartige Unterschiede her-
vorgebracht hätte.

Die Höhlenbären bewohnten also das Hochgebirge
in einer Zeitspanne, die man bis dahin höchstens für
mäßig warm gehalten hatte. Ein kälteres Klima als heu-

te würde die Höhle aber vereisen lassen, weil schon die
heutige Temperatur das ganze Jahr nur 2 °C beträgt.
Andererseits wären die Äsungsmöglichkeiten für die
Bären noch wesentlich schlechter gewesen als heute:
Höhlenbären waren Pflanzenfresser, die es vor allem auf
hochwertige alpine Kräuter abgesehen hatten, wie sie
heute 400 bis 500 Höhenmeter unter der Höhle wach-
sen. Die heutige Umgebung der Ramesch-Knochenhöh-
le besteht aus nacktem Fels mit spärlichem Grasbe-
wuchs und Latschenstreifen. Dass die Bären die Höhle
nicht nur im Winter zum Schlafen aufgesucht haben,
beweisen die großen Mengen von Milch-Eckzähnen,
welche die Jungbären im 2. Sommer ihres Lebens wäh-
rend der Fressphase verlieren.

Die Diskussion über die taxonomische Stellung der
Hochgebirgs-Höhlenbären kam dadurch wieder in
Gang. Solange die großen, hoch entwickelten Bären
nur aus dem Grazer Bergland bekannt waren, bestand
noch die Möglichkeit, die morphologischen Differenzen
durch die regionale Trennung der beiden Höhlenbären-
Gruppen (über längere Zeit?) als Ursache zu vermuten.

Durch die Grabungsergebnisse in der Gamssulzen-
höhle (1988 bis 1991) wurden wir eines Besseren be-
lehrt. Diese Höhle wurde über einen Zeitraum von min-
destens 25.000 Jahren von sehr großen, hoch evoluier-
ten Höhlenbären bewohnt, die den Mixnitzer Bären na-
he stehen. Damit hat der „Gamssulzenbär“, wie wir ihn
nun nennen, über fast 20.000 Jahre im gleichen Gebiet
gewohnt wie der „Rameschbär“. Die beiden Höhlen lie-
gen nicht nur im gleichen Gebirge sondern direkt über-
einander. Ein geübter Wanderer kann die Strecke von
700 Höhenmetern von der Rameschhöhle bis zur Gams-
sulzenhöhle in zwei Stunden bewältigen, für einen Bä-
ren war das natürlich keine trennende Distanz. Die bei-
den Bärengruppen müssen sich im Weidegebiet begeg-
net sein, haben sich aber offensichtlich nicht vermischt.
Wären Kreuzungen erfolgt, gäbe es keine messbaren
morphologischen Unterschiede.

Schon damals (1995) wurde die Möglichkeit einer
artlichen Trennung (Rameschbär und Gamssulzenbär
als zwei Species) in Erwägung gezogen (Speziations-
hypothese). Als Erklärung wurden zwei Denkmodelle
vorgestellt (RABEDER 1995: 81) „Auch zu anderen abso-
lut datierten Bärenfaunen des Mittelwürm bestehen un-
gewöhnliche Evolutionsunterschiede, die nur dadurch
erklärt werden können, daß entweder die Evolution in
diesem Zeitbereich sprunghaft verlief (Saltationshypo-
these) oder eine hochevoluierte Bärenpopulation aus
einem bisher noch unbekannten Areal in die Ostalpen
vorstieß (Immigrationshypothese).“

Neun Jahre später konnte die erst genannte Hypo-
these verworfen werden, die zweite jedoch bekam den
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Abb. 1: Die Ramesch-Knochenhöhle in der Nordwand des Ramesch
(Warscheneckgruppe).

Abb. 2: Der Haupteingang der Gamssulzenhöhle (Warscheneckgruppe).



Charakter einer ernst zu nehmenden Theorie. Das war
nur durch einen völlig neuen Zugang zu den stammesge-
schichtlichen Problemen möglich: durch die Analyse
der fossilen DNA.

Die Verwandtschaft von taxonomischen Gruppen
(Gattungen, Arten) lässt sich genetisch an der soge-
nannten mitochondrialen DNA überprüfen. Die Se-
quenzierung kennzeichnender Abschnitte ist nicht nur
bei rezenten Organismen sondern in beschränktem
Ausmaß auch bei Fossilien möglich. Voraussetzung ist
eine gute Erhaltung von Eiweißstrukturen in Knochen
und Zähnen, wie das besonders bei Funden aus Höhlen
der Fall ist. Für viele fossile Bärenreste aus Höhlen kann
nicht nur das verbliebene Kollagen für die Radiokar-
bondatierung verwendet werden, es ist auch möglich,
die sogenannte „fossile DNA“ zu entschlüsseln und für
phylogenetische Zwecke zu nutzen.

Die Lösung der Problematik rund um die „hochalpi-
ne Kleinform“ der Höhlenbären verdanken wir dem In-
stitut für evolutionäre Anthropologie der Max Planck-
Gesellschaft in Leipzig (M. Hofreiter), wo die Proben
analysiert wurden. Aus zahlreichen Zahn- und Kno-
chenfragmenten von alpinen Höhlen konnte verwert-
bares Genmaterial gewonnen werden, das untereinan-
der und mit schon vorhandenen Sequenzen aus Höhlen
Deutschlands und Frankreichs verglichen wurde.

Weniger überraschend als befriedigend war die Be-
stätigung, dass die Bären der Gamssulzenhöhle einer an-
deren Art angehören als die Rameschbären. Die beiden
Linien haben sich vor etwa 600.000 Jahren von einan-
der getrennt. Unerwartet jedoch war ein weiteres Resul-
tat: im Mittelwürm gab es in den Alpen noch eine drit-
te Bärenform, die zunächst nur aus der Conturineshöh-
le (2800 m) in den Dolomiten bekannt war (HOFREITER

et al. 2002, HOFREITER 2004, RABEDER et al. 2004, RA-
BEDER & HOFREITER 2004). Und alle drei Gruppen wa-
ren in unterschiedlichem Grad vom typischen Höhlen-
bären, Ursus spelaeus, verschieden. Das Ausmaß dieser
genetischen Unterschiede wird beim sogenannten „ge-
netischen Stammbaum“ benutzt, um die möglichen ver-
wandtschaftlichen Beziehungen zu charakterisieren.

Um diesem Stammbaum gerecht zu werden, wurden
im Jahre 2004 drei neue Höhlenbären-Taxa errichtet)
und der schon lange bekannten Art U. spelaeus gegen-
übergestellt:

Ursus spelaeus spelaeus ROSENMÜLLER, 1794; Typischer
Höhlenbär, Typuslokalität Zoolithenhöhle, 437 m,
Fränkische Alb;

Ursus spelaeus eremus RABEDER et al., 2004;
„Rameschbär“, Typuslokalität Ramesch-Knochen-
höhle, 1960 m, Totes Gebirge;

Ursus spelaeus ladinicus RABEDER et al., 2004; „Conturi-
nesbär“, Typuslokalität Conturineshöhle, 2800 m,
Dolomiten;

Ursus ingressus RABEDER et al., 2004; „Gamssulzenbär“,
Typuslokalität Gamssulzenhöhle, 1300 m, Totes
Gebirge.

Aus dieser Aufstellung ist ersichtlich, dass wir den
Ramesch- und den Conturinesbären ursprünglich nur
als Unterarten des typischen Höhlenbären angesehen
haben, weil die genetischen Distanzen zwischen den
drei Taxa relativ gering d.h. nicht größer als zwischen
den rezenten Braunbären-Unterarten sind.

Ein Jahr später kam es zur nächsten Sensation (RA-
BEDER et al. 2005). Die DNA-Sequenzen von Ursus s.
ladinicus wurden in Knochenresten aus der Brieglers-
berghöhle bei Tauplitz im Toten Gebirge gefunden! Vor
50.000 Jahren lebte auf dem riesigen Plateau neben dem
Rameschbären auch der Conturinesbär. Die Brieglers-
berghöhle (1960 m) liegt etwa in der gleichen Höhe wie
die Ramesch-Knochenhöhle und die Salzofenhöhle, aus
denen bisher nur der Rameschbär nachgewiesen werden
konnte. Da es auch hier offensichtlich zu keinen Vermi-
schungen gekommen ist, kann davon ausgegangen wer-
den, dass diese beiden Bärengruppen genetisch so weit
auseinander liegen, dass sie als eigene Arten betrachtet
werden können: Ursus eremus und U. ladinicus.
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Abb. 3: Der „alte“
Stammbaum der
Braun- und
Höhlenbären (Grafik:
N. Kavcik).



Parallel, doch ungleich schnell, oder…

… so kann man den Modus der Evolution in den
verschiedenen Linien der Höhlenbären-Entwicklung
charakterisieren. Auch wenn sich die einzelnen Fossil-
Assoziationen in statistischen Werten deutlich unter-
scheiden, z. B. in den Mittelwerten und Variationsbrei-
ten, aber vor allem in den diversen morphodynami-

schen Indices der Zähne und Metapodien, die Zuord-
nung von Einzelstücken oder auch Fossilpopulationen
mit geringen Stückzahlen (n < 20) zu den Taxa der
Höhlenbärengruppe stößt auf große Schwierigkeiten.
Bis jetzt sind keine eindeutigen Merkmale bekannt,
nach denen eine Zuordnung zu den drei Höhlenbären-
arten (U. ladinicus, U. eremus und U. ingressus) erfolgen
kann. Die unterschiedliche Körpergröße ist von der Hö-
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Abb. 4: Der neue
Stammbaum der

Braun- und Höhlen-Bären
(Grafik: N. Kavcik, Entwurf:

G. Rabeder).



henlage abhängig, außerdem überlappen sich die Di-
mensionen der männlichen hochalpinen Exemplare
und die der weiblichen Knochen und Zähne aus tiefer
gelegenen Höhlen.

Bessere Möglichkeiten bieten die morphodynami-
schen Indices besonders der P4 sup. und p4 inf. sowie der
M2 sup. und m2 inf. Damit können die etwa gleich alten
Faunen des Mittelwürms unterschieden werden (RABE-
DER & HOFREITER 2004, RABEDER et al. 2005). Fragen wir
jedoch nach den Wurzeln dieser drei Gruppen, stoßen
wir sofort auf das Problem „Parallelevolution“. Alle die-
se Indices (vgl. RABEDER 1999) verändern sich im Laufe
der Zeit in allen Linien, nur in unterschiedlichen Ge-
schwindigkeiten. Die Indices der Prämolaren (p4-, P4-
und P4/4-Index) wachsen in der U. ingressus am
schnellsten, der Enthypoconid-Index des m2 inf. entwi-
ckelt sich in der U. ladinicus-Gruppe am raschesten.
Auch in der Verplumpung der Extremitätenknochen
und in der Reduktion der medialen Finger- und Zehen-
strahlen weicht der Gamssulzenbär am stärksten von den
gemeinsamen Vorfahren (U. deningeri-Gruppe) ab, der
Rameschbär am wenigsten. Wir können zwar innerhalb
der Deningeri-Gruppe verschiedene Evolutionsniveaus
unterscheiden, eine direkte phylogenetische Verbindung
von den mittelpleistozänen U. deningeri bzw. U. deninge-
roides (z. B. Hundsheim, Repolusthöhle, Vindija) zu den
jungpleistozänen Höhlenbärenformen ist derzeit noch
nicht möglich, weil die DNA-Methode bis jetzt noch
nicht so weit zurück reicht.

Migrations-Ereignisse

Die geographische Verbreitung der großen Bären
lässt sich nur durch mehrfache Wanderungen erklären,
das gilt für die alpinen Höhlenbären und fossilen Braun-
bären ebenso wie für die rezenten Braunbären. Es gab
Immigrationen, Überschichtungen, Konkurrenzverhal-
ten und Verdrängungen.

Die Braunbären sind heute über die ganze Paläarktis
verbreitet, vom Polargebiet bis in die Subtropen. Man
hat zahlreiche geographische Unterarten aufgestellt, die
sich vor allem in den Dimensionen, in Allometrien am
Schädel und in der Fellfärbung unterscheiden. Moderne
Untersuchungen der mitochondrialen DNA haben er-
geben, dass es zwei große Gruppen von Braunbären gibt
(TABERLET & BOUVET 1994), die als „Westgruppe“ und
„Ostgruppe“ bezeichnet werden, die ihrerseits wieder
aufgespaltet sind. Nach den „genetischen Distanzen“
muss die gemeinsame Wurzel-Gruppe mindestens vor
300.000 Jahre, das heißt im frühen Mittelpleistozän ge-
lebt haben.

Für Nordamerika sind die Einwanderungswellen aus
Asien gut datiert. Die erste Welle erfolgte vor 50.000
Jahren (wahrscheinlich um 65.000 Jahre vor heute).
Angehörige beider Gruppen wanderten ein (BARNES et
al. 2002). Eine zweite Einwanderungsphase begann
nach dem Zurückweichen der Eismassen nach 21.000
Jahren v.h.; wieder gelangten Immigranten von beiden
Gruppen nach Alaska.
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Abb. 5: Größenvergleich der
m3 aus der Rasmesch-
Knochenhöhle und aus der
Gamssulzenhöhle.



Für Diskussion über den Zusammenhang zwischen
DNA und taxonomischen Status sorgte das überra-
schende Ergebnis, dass die Eisbären genetisch nur einem
Seitenzweig der „Westgruppe“ entsprossen sind, obwohl
Ursus maritimus in Morphologie und Verhalten so weit
von den Braunbären abweichen, dass er als eigenständi-
ge Spezies gilt.

Auch in Europa sind beide Braunbärengruppen
nachgewiesen worden. Zur „Westgruppe“ gehören die
rezenten Braunbären der Alpen, Pyrenäen und Abruz-
zen sowie der Balkanländer, aber auch in den südlichen
Gebieten Skandinaviens ist die DNA dieser Gruppe
festgestellt worden. Zur „Ostgruppe“ sind die Bären der
Karpaten sowie Nordskandinaviens zu zählen, in Rumä-
nien überlappen sich beide Gruppen. Derzeit lässt sich
dieses komplizierte Verbreitungsmuster nicht erklären.
Im Mittelwürm waren beide Gruppen in den Alpen prä-
sent: in der Ramesch-Knochenhöhle ist ein Vertreter
der Ostgruppe nachgewiesen worden, er lebte hier vor
rund 50.000 Jahren, während in der Windener Bären-
höhle (Burgenland) ein „Westler“ vor rund 40.000 Jah-
ren gelebt hat (HOFREITER et al. 2004b). Um die Wan-
derungen der Braunbären verstehen zu können, bedarf
es noch vieler DNA- und C14-Daten.

In der Geschichte der Höhlenbären lässt sich ein
Ereignis gut fassen. Es ist die Einwanderung von U. in-
gressus vor etwa 50.000 Jahren in den Alpenbereich.
Wahrscheinlich aus dem Osten kommend wanderte die-

ser große und plumpe Bär in den Ostalpenraum ein und
„besetzte“ Territorien, die vorher nur vom U. eremus be-
wohnt war.

Konkurrenz

Höhlenbären waren reine Pflanzenfresser. Das er-
kennen wir nicht nur am Gebiss sondern auch an den
Isotopenverhältnissen (Stickstoff 15N, und Kohlenstoff
13C) in den fossilen Knochen (BOCHERENS 2004).

Einwandernde Höhlenbären stoßen daher auf Kon-
kurrenten, sowohl bei der Nahrung als auch bei den
Überwinterungsplätzen. Die Frage: „wie reagiert der an-
gestammte Bär auf die Immigration einer größeren und
kräftigeren Art, die ihm Futter und Lagerplatz streitig
macht?“ können wir am Beispiel zweier fossilreicher
Höhlen beantworten (RABEDER 1999). Im zwei Meter
mächtigen Profil der Ramesch-Knochenhöhle ist in den
unteren Schichten eine allgemeine Zunahme der Di-
mensionen und morphologischen Indices festzustellen.
Ab einer Tiefe von 50 cm unter Nullniveau ist eine Ab-
nahme der Mittelwerte von Länge und Breite der Zäh-
ne zu konstatieren, auch das morphodynamische Evolu-
tionsniveau geht deutlich zurück. Ist das die Antwort
auf die „feindliche Übernahme“ der günstigsten Weide-
gebiete in gemäßigten Höhenlagen? Wurde der Ra-
meschbär in höhere Lagen zurückgedrängt, wo die Som-
mer kürzer und die Winter länger sind als in den tiefer
gelegenen Vegetationsräumen?

Ganz ähnliche Phänomene sind in der Herdengel-
höhle bei Lunz (Niederösterreich) zu erkennen. Zu-
nächst d. h. vor ca. 50.000 Jahren kam es zur Reduktion
der Dimensionen und der meisten morphodynamischen
Indices (RABEDER 1999: 94-96) im Schichtpaket 3, die
nach der DNA-Analyse nur Reste von U. eremus ent-
hält, während in den hängenden Schichten 4 bis 6 nur
noch der eingedrungene U. ingressus vorkommt.

Deutung: In beiden Fällen dürften die Populationen
des Rameschbären (U. eremus) auf das Eindringen des
Konkurrenten U. ingressus mit Verringerung der Di-
mensionen reagiert haben, weil sie in schlechtere Wei-
degründe abgedrängt worden sind. Das Evolutionsni-
veau des Gebisses ging zurück, weil die Optimierung des
Kauapparats gegenüber anderen Faktoren wahrschein-
lich an Bedeutung verlor. Im Beispiel der Ramesch-
Knochenhöhle wurde der Rameschbär durch den Gams-
sulzenbären aus den günstigeren Äsungsgebieten aber
nicht aus der Höhle verdrängt. Beide Arten lebten min-
desten 15.000 Jahre im gleichen Gebiet, der Ramesch-
bär verschwand um 30.000 Jahre vor heute auf Grund
der Klimaverschlechterung, während der Gamssulzen-
bär in den tiefer gelegenen Räumen noch bis 25.000
Jahre vor heute gelebt hat.
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Abb. 6: Vergleich der Dimensionen und des morphodynamischen Index der P4
sup. (Oberkiefervormahlzähne) aus der Ramesch-Knochenhöhle und der Gams-
sulzenhöhle.



Im Falle der Herdengelhöhle zeichnet sich ab, dass
der Gamssulzenbär den Rameschbären auch aus der Höh-
le verdrängt hat. Ob sich U. eremus in der weiteren Um-
gebung von Lunz in höher gelegenen Gebieten (z.B. am
Dürrenstein-Plateau) noch länger gehalten hat, lässt sich
heute auf Grund fehlender Fundstellen noch nicht sagen.

Zusammenfassung

Die Entdeckung der Höhlenbären-Vielfalt in den
Alpen beruht auf den Grabungen in zwei oberösterrei-
chischen Höhlen. Bis jetzt wurden durch die Analyse
der mitochondrialen DNA drei unterschiedlichen Evo-
lutionslinien entdeckt, die sich morphologisch wegen
der unterschiedlich rasch verlaufenden Parallelevolu-
tionen nur an morphodynamischen Indices unterschei-
den lassen.

Das einstige Verbreitungsmuster von Braunbären
und Höhlenbären in den Alpen lässt sich nur durch Mi-
grationserreignisse erklären, die z.T. datiert werden
konnten. Mögliche Zusammenhänge zwischen Klima-
veränderungen und Migrationen werden diskutiert.
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Abb. 7: Absolut datierte und DNA-
analysierte Höhlenbärenfaunen der
Ostalpen in Beziehung zur
Höhenlage der Höhleneingänge.
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Einleitung

Seit um die Mitte des 18. Jahrhunderts der Schwe-
de Carl von Linné die methodischen Grundlagen für
die systematische Erforschung der Artenvielfalt des Pla-
neten Erde legte, haben sich die Kenntnisse der Bio-
sphäre unseres Planeten grundlegend verändert. In der
10. Auflage seines berühmten Werkes „Systema na-
turae“ erwähnt LINNÉ 4162 Tier- und 6691 Pflanzenar-
ten. Seither ist unser systematisches Wissen auf rund
1,5 Millionen lebende und mehrere Millionen fossile
Tier- und Pflanzenarten angestiegen. Die Evolutions-
forschung hat damit eine unerschöpfliche Quelle von
Grundlagenmaterial an der Hand.

In letzter Zeit beginnt sich auch allmählich die Er-
kenntnis durchzusetzen, dass die Erforschung der Biodi-
versität, der Mechanismen ihrer Entstehung, Evolution
und Aufrechterhaltung, hochaktuelle und für das Über-
leben des Menschen essentielle Arbeitsgebiete der bio-
logischen Wissenschaften sind. Weniger klar wird dabei
oft, welche zentrale, unverzichtbare Rolle die wissen-
schaftlichen Sammlungen für diese Forschungsrichtun-
gen spielen: Sie sind die Archive vergangener Lebens-
vielfalt, aber auch die Grundlage für die Bearbeitung
und Rekonstruktion der rezenten Organismenvielfalt
und damit ihrer Stammesgeschichte. Dies gilt für die
verschiedensten Komplexitätsstufen bis in den moleku-
laren Bereich, bis hin zur DNA, die auch noch an vie-
le Jahrzehnte alten Sammlungsexemplaren gewonnen
und untersucht werden kann. So sind denn wissen-
schaftliche Sammlungen eine unverzichtbare Grundla-

ge verschiedenster aktueller Forschungsansätze. Darauf
kann – gerade in einer Zeit knapper werdender öffent-
licher Mittel – nicht oft genug hingewiesen werden.

Wissenschaftlicher Erkenntnisgewinn ist heute in
den Naturwissenschaften mehr denn je „Teamarbeit“.
Wissenschaftler stehen über den Globus hinweg in
Kontakt, bearbeiten Projekte gemeinsam, konkurrieren
aber natürlich auch um Ressourcen. Für die Zukunft der
Evolutions- und Biodiversitätsforschung ist daher die
Abstimmung und Vernetzung nicht nur der Forscher-
gruppen sondern auch der wissenschaftlichen Samm-
lungen von besonderer Bedeutung.

Naturwissenschaftlichen Forschungssammlungen
stehen heute immer intensiver im internationalen und
nationalen Spannungsfeld von Forschung, Ausbildung
und wissenschaftlicher Service-Funktion. Sie doku-
mentieren den Forscherfleiß einer Reihe von Forscher-
Generationen; ihre wichtigsten und umfangreichsten
Bestände stammen in Europa aus dem 19. und 20. Jahr-
hundert. Die wissenschaftlichen Bestände solcher For-
schungssammlungen bergen einen einmaligen und
ständig im Steigen begriffenen, genutzten Anteil am
Weltwissen über unser Naturerbe − der belebten wie
der unbelebten Natur.

Noch vor wenigen Jahren schienen diese Samm-
lungen für die Lösungen der Fragestellungen der moder-
nen Biologie, Paläontologie, Mineralogie und Geologie
eher nebensächlich. Wie nicht selten in der Geschich-
te der Wissenschaften hat sich das Blatt in kürzester
Frist gewendet. Denn eine wichtige Erkenntnis ist neu

Naturwissenschaftliche Forschungssammlungen
unersetzbare Ressource der Evolutionsforschung –

Naturerbe der Menschheit

F. F. S T E I N I N G E R

Abstract: Natural History Collections – resources for evolutionary and phylogenetical studies – a Natural Worldheritage of
mankind. The scientific and political value of natural history collections is stressed and their mission for the fields of botany, zo-
ology, anthropology, mikroorganisms, paleontology, mineralogy and geology is discussed. Briefly also the significance of natural
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in das Bewusstsein der Öffentlichkeit getreten: Die Zu-
kunft des Menschen auf dem Globus ist von einer nach-
haltig funktionierenden Umwelt abhängig, von der
langfristig gesicherten Verfügbarkeit von Nahrung,
Wasser, Luft und Energie sowie biologischer und mine-
ralischer Rohstoffe und anderer lebensnotwendiger Res-
sourcen. Sie alle sind mehrheitlich Produkte und Leis-
tungen lebender und fossiler in einem stammesge-
schichtlichen Zusammenhang stehender Organismen
und der mineralogischen und geologischen Ausstattung
des Planeten Erde. Damit unsere Umwelt funktioniert
und im Gleichgewicht bleibt, muss das aktuelle Spek-
trum und die Vielfalt artenreicher Lebensräume und ih-
re Leistungen bewahrt werden. Unabdingbar dazu sind
funktionierende Kreisläufe zwischen Biosphäre, Atmo-
sphäre, Hydrosphäre und Lithosphäre, also Erde, Wasser
und Luft und den sie bewohnenden Lebewesen.

Eine zuverlässige und umfassende Erforschung der
biologischen und anorganischen Grundausstattung un-
seres Planeten ist aus diesem Grund eine unverzichtba-
re Voraussetzung für das Verständnis der komplexen
Vielfalt und ihrer funktionellen Zusammenhänge. Die
prinzipiellen Grundlagen dafür bieten die in den For-
schungssammlungen lagernden Objekte, die für die wis-
senschaftliche Nutzung langfristig bewahrt, erfasst und
erschlossen werden müssen.

Naturkundliche Sammlungen sind daher bedeuten-
de Datenspeicher der beschreibenden Naturwissen-
schaften, die unverzichtbare Arbeitsgrundlage moder-
ner naturwissenschaftlicher Forschung. Ohne Rückgriff
auf die in diesen Sammlungen vorhandenen Informatio-
nen ist eine Erforschung der Grundausstattung des Pla-
neten Erde, ihrer stammengeschichtlichen Zusammen-
hänge und Funktionen nicht möglich.

Zur wissenschaftlichen Bedeutung der
naturwissenschaftlichen
Forschungssammlungen

Zur Verdeutlichung der weltweiten Bedeutung von
naturwissenschaftlichen Forschungssammlungen sollen
hier nur drei qualitative Argumente angeführt werden:

• Sammlungen werden in Europa im Schnitt bereits
seit mehr als 150 Jahren aufgebaut, bewahrt und bear-
beitet. Daher liegen vor allem in diesen europäischen
Sammlungen besonders viele historische Belege von
heute ausgestorbenen oder ausgerotteten Pflanzen
und Tieren

• ebenso finden sich hier die Belege von Pflanzen und
Tieren der ursprünglichen Besiedlung von heute nicht
mehr existenten oder durch den menschlichen Ein-
fluss verschwundenen Arealen und Orten

• und ferner liegen in diesen europäischen Sammlun-

gen, weltweit gesehen, die meisten sogenannten „Ho-
lotypen“, das sind jene Exemplare, auf welchen die
Namen der einzelnen Arten unserer Pflanzen und
Tiere beruhen. Dies ist durch die über Jahrhunderte
andauernde und hochqualifizierte systematisch/taxo-
nomische Forschungsdisziplin in Europa bedingt.

Zur politische Bedeutung
naturwissenschaftlicher Forschungssammlungen

Die Bedeutung wissenschaftlicher Kenntnisse und
verlässlicher Grundlagendaten zur Biodiversität, sowie
der abiologischen Ausstattung des Planeten Erde für ein
nachhaltiges Umweltmanagement zur Lösung der Pro-
bleme des Globalen Wandels ist seit längerer Zeit er-
kannt. Dementsprechend wird die Verfügbarmachung
bzw. Bereitstellung von gesicherten Informationen der
in den Forschungssammlungen bewahrten Daten im zu-
nehmenden Maße im internationalen wie nationalen
Umfeld gefordert (CBD 2000, Art. 12, 16-18; WBGU
2000). Ein wesentlicher Teil des vorhandenen Grundla-
genwissens beruht auf Daten von Belegen und Objekten
aus Forschungssammlungen, die allerdings bisher kaum
in nennenswertem Umfang mit zeitgemäßen Methoden
dokumentiert oder erschlossen sind. Naturkundliche
Sammlungen bilden zudem als gemeinsames, universel-
les Archiv die wesentliche Infrastruktur zur Erforschung
der Biosphäre und ihrer evolutionären Grundlage und
im besondern zur wissenschaftlichen Inventur der na-
türlichen Ressourcen unseres Planeten (vgl. WBGU
2000: 401). Der grundlegende gesellschaftliche Wert
und die zukunftssichernde Bedeutung naturkundlicher
Forschungssammlungen als Daten- und Informations-
speicher zur Bewältigung der globalen Umweltprobleme
hat daher bereits in mehreren internationalen Abkom-
men und Initiativen ihren Niederschlag gefunden:

Im Rahmen des völkerrechtlich verbindlichen
Übereinkommens der Vereinten Nationen zur biologi-
schen Vielfalt („Biodiversitätskonvention“, CBD) wird
der Zugang zu Kenntnissen und der Verfügbarmachung
von Daten zur Biodiversität besondere Bedeutung beige-
messen. Nach Artikel 7 der Konvention sind alle Ver-
tragsstaaten der CBD verpflichtet, Kenntnisse und Da-
ten für die Identifizierung und Beobachtung (monito-
ring) der Biodiversität zu erzeugen und bereitzustellen.

Die 6. Vertragsstaatenkonferenz (COP6) der CBD
hat im April 2002 in Den Haag als Querschnittsaufgabe
der Konvention die „Global Taxonomy Initiative“
(GTI) verabschiedet, mit der dem weltweiten Rückgang
wissenschaftlicher Kapazitäten und Ressourcen auf dem
Gebiet biosystematischer Forschung entgegengewirkt
werden soll. Gemäß dem zweiten Leitziel des verab-
schiedeten GTI-Arbeitsprogrammes besteht für alle
CBD-Vertragsstaaten ausdrücklich die Verpflichtung,
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notwendige Ressourcen und Infrastruktur für die taxo-
nomische Forschung, i.b. biologische Sammlungen zu
erhalten, zu pflegen und weiter auszubauen.

Die zum 1. März 2001 auf Grundlage einer offenen
zwischenstaatlichen Übereinkunft begründete „Global
Biodiversity Information Facility“ (GBIF) verfolgt das
Ziel, umfassend wissenschaftliche Biodiversitäts-Infor-
mation über ein digitales Netzwerk verknüpfter Daten-
banken weltweit verfügbar zu machen. Die GBIF beige-
tretenen Staaten und internationalen Organisationen
(in Summe bisher 55 Mitglieder, darunter Österreich)
haben sich verpflichtet, auf nationaler Ebene durch die
Bereitstellung in ihrer Obhut befindlicher Daten einen
Beitrag zu leisten. Eines der von GBIF als prioritär fest-
gelegten, konkreten Ziele ist die digitale Erschließung
der in den naturkundlichen Sammlungen der Welt ent-
haltenen biologischen Präparate und Sammlungsobjek-
te und damit assoziierten Daten.

Das unter dem Dach der „Earth System Science
Partnership“ (ESSP) angesiedelte internationale Biodi-
versitäts-Forschungsprogramm DIVERSITAS hat in sei-
nem unlängst verabschiedeten Aktionsplan (Science
Plan) innerhalb des „Core Project 1“ (Discovering bio-
diversity and predicting its changes) unter dem „Focus
1.1“ (Assessing current biodiversity) das Ziel gesetzt, ge-
zielt eine Synthese von Sammlungs-basierten Biodiver-
sitäts-Daten mit geographischen Informationssystemen
und deren Anwendungen zu fördern, um einen Zugang
zum Verständnis der räumlichen Verbreitung von Orga-
nismen zu gewinnen.

Bedeutende, in öffentlichem Besitz befindliche na-
turkundliche Sammlungen unterliegen als Teil des je-
weiligen nationalen Kulturgutes dem Schutz der Haager
Konvention (UNESCO), zu deren Einhaltung alle Ver-
tragsstaaten völkerrechtlich verpflichtet sind. Im Rah-
men des zweiten Protokolls der Haager Konvention
(1999) gilt die Verpflichtung zum Schutz und zur Be-
wahrung der nationalen Anteile des Weltkulturerbes
auch außerhalb von Zeiten der Bedrohung durch inter-
nationale Krisen und Konflikte.

Das auf dem 2. Weltumweltgipfel in Johannesburg
(WSSD) für den gesamten Bereich der Biodiversität de-
finierte Leitziel, bis zum Jahre 2010 die allgemeine Ver-
lustrate von Biodiversität signifikant zu reduzieren, wird
auch auf wissenschaftlicher Ebene zusätzliche Anstren-
gungen erfordern. Zur Beurteilung und Überprüfung
jeglicher Maßnahmen für die Erreichung dieses Zieles
werden wissenschaftliche Grundlagendaten zur Biodi-
versität, i.b. zu Vorkommen, Verbreitung und Häufig-
keiten einzelner Arten und Populationen eine wesentli-
che Basis darstellen. Derartige Daten und wissenschaft-
liche Erkenntnisse zur Biodiversität werden daher zu-

sätzliche Bedeutung für eine handlungsorientierte For-
schung wie für umweltpolitische Maßnahmen gewin-
nen. Neben dem globalen Ansatz des „2010 Zieles“ wer-
den i.b. auf nationaler Ebene absehbar in den kommen-
den Jahren zusätzliche Aufgaben auf die UN-Mitglieds-
staaten und ihre über Kompetenz und Informationen zu
Biodiversität verfügenden Institutionen zukommen.

Forschungssammlungen:
Aufgaben und Bedeutung für die
modernen Naturwissenschaften

In kurzen Abschnitten soll auf die unterschiedli-
chen Forschungssammlungs-„Typen“ eingegangen wer-
den, wobei versucht wird, deren Charakteristika, Sam-
melaufgaben und Bedeutung für die modernen Natur-
wissenschaften darzustellen.

Botanische Sammlungen

Pflanzen sind die Primär-Produzenten, von deren
Leistungen die Gesamtheit aller anderen Arten, mithin
das Leben überhaupt, abhängt. Zwar gehören weniger
als ein Viertel der bisher beschriebenen Arten im wei-
testen Sinne in den Bereich der Botanik, nimmt man
aber statt der Artenvielfalt die Biomasse als Kriterium,
so stellen die Farn- und Blütenpflanzen den weitaus
größten Teil des Lebens auf unserem Planeten dar.
Nicht von ungefähr gilt das Interesse der systematischen
/taxonomischen, stammesgeschichtlichen, ökologischen
und angewandt-biologischen Forschung in weit größe-
rem Maße den höheren Pflanzen, als deren Artenreich-
tum – eine runde Viertelmillion Arten – die dies zu
rechtfertigen scheint.

In den Forschungssammlungen werden die Belege zu
Pflanzen aus aller Welt in Form der Herbarien aufbe-
wahrt, die Grundlage, Belege und Forschungsinstru-
mente zu allen Forschungsfeldern der Botanik sind.

Zweckmäßig gelagerte Herbarpflanzen gestatten
noch nach vielen Jahren eine zuverlässige Analyse ihrer
Inhaltsstoffe, wie der Nukleinsäuren, die Träger der ge-
netischen Information. Sequenzanalysen der Bausteine
dieser Großmoleküle, die zum grundlegenden Instru-
mentarium moderner Verwandtschaftsforschung gehö-
ren, lassen sich oftmals erfolgreich an Herbarbelegen
durchführen – so auch bei inzwischen ausgestorbenen
Pflanzen.

Diese Herbarsammlungen sind aber auch traditio-
nell aufs engste mit jenen lebender Organismen verbun-
den, oft in ein- und derselben Institution. Durch die en-
ge Verbindung von Garten und Herbar wird die syste-
matische Forschung am lebenden Objekt angeregt und
erleichtert.
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Die zoologischen Sammlungen

Etwa 80 % aller bekannten Organismenarten gehö-
ren dem Tierreich an, das heisst etwa 1,2 Millionen Ar-
ten. Diese Relation wird sich in den nächsten Jahrzehn-
ten voraussichtlich sogar noch stärker zu Gunsten des
Tierreiches verschieben, wenn im Rahmen der interna-
tionalen Zusammenarbeit die Erforschung des biologi-
schen Inventars der Erde weiter vorangetrieben wird.

Höhere Pflanzen und Tiere stehen in einem engen
wechselseitigen Verhältnis und keiner der beiden Part-
ner für sich allein genommen, könnte dauerhaft existie-
ren. Da Tiere nicht unmittelbar an die Photosynthese
gebunden sind, können sie sogar in Lebensräumen wie
den Weiten der Tiefsee existieren. Hier ernähren sie
sich von biologischer Materie, die in Form von Abbau-
produkten der oberen Wasserschichten als absinkende
Partikel (Detritus) eingetragen wird.

Aufgrund der sehr unterschiedlichen äußeren und in-
neren Strukturen bedürfen tierische Organismen in der
Regel komplexer Konservierungsverfahren um sie für ei-
ne wissenschaftliche Bearbeitung und die Archivierung
in wissenschaftlichen Sammlungen zu erschließen (z. B.
in flüssigen Fixierungsmedien; in getrockneter Form und
als Gewebeproben für die elektronenmikroskopischen
Präparate der molekularbiologische Forschung).

Wesentlich für die rezente und paläontologische Er-
forschung der Stammesgeschichte und Evolution der
Tiere des Planeten Erde sind die Sammlungen mariner
Organismen. Nahezu alle bekannten Großgruppen wir-
belloser Tiere sind im Meer vertreten. Dies hängt nicht
zuletzt damit zusammen, dass bis an die Basis der Entste-
hung lebender Systeme im Proterozoikum fast alle gro-
ßen Evolutionsschritte ausschließlich in den Weltmee-
ren abgelaufen sind. So sind z. B. auch alle in den letz-
ten fünfzig Jahren neu entdeckten Stämme (Bauplan-
Typen) des Tierreiches ausschließlich aus dem marinen
Bereich bekannt geworden.

Von ebensolcher Bedeutung sind die Sammlungen
von Insekten und anderen Gliedertieren, ebenso wie die
Wirbeltiere. Die in den Sammlungen vorhandenen
Wirbeltiere spielen aber auch für das Verständnis der
Biologie des Menschen eine wichtige Rolle.

Anthropologische Sammlungen

Als moderne Naturwissenschaft hat sich die physi-
sche Anthropologie, auch unter Anwendung moleku-
larbiologischer Methoden, von der deskriptiven Be-
standsaufnahme konsequent zu einer Bevölkerungsbio-
logie des prähistorischen und historischen Menschen
entwickelt, wobei die Bevölkerungsentwicklung des
Menschen und die Rahmenbedingungen, unter denen
sie erfolgte, rekonstruiert und analysiert werden.

In den anthropologischen Sammlungen werden
Überreste der Menschen, meist menschliche Skelettres-
te vergangener Epochen restauriert, magaziniert und
wissenschaftlich bearbeitet, wobei diese menschliche
Skelettfunde auch Gewebebanken darstellen, welche
einen etwa 10.000 Jahre währenden Zeitabschnitt abde-
cken und damit molekularbiologisch ausgewertet wer-
den können.

Wissenschaftlich können mit Hilfe dieser Samm-
lungen Aussagen zu den Ursachen der raum/zeitlichen
Variabilität der menschlichen Individualentwicklung,
dem Wandel der Bevölkerungsstruktur, des Krankheits-
spektrums, der Ernährungs- und Wirtschaftsweise und
der Rekonstruktion kultur-, sozial- und religionsge-
schichtlicher Aspekte erarbeitet werden.

Anthropologische Sammlungen stehen stets im
Spannungsfeld zwischen Natur- und Kulturwissenschaf-
ten und sind Anlass zu engen Kooperationen mit Vorge-
schichtsforschern und Archäologen. Die genannten
Problemfelder berühren jedoch auch viele Aspekte der
biologischen und medizinischen Forschung.

Kulturensammlungen von Mikroorganismen,
Zellkulturen und Viren – lebende Bibliotheken
mit Arche-Noah-Funktion

Das „World Data Centre“ registriert zur Zeit über
500 Kulturensammlungen weltweit, darunter sind klei-
ne hochspezialisierte Stammsammlungen genauso wie
Servicesammlungen mit einem breiten Spektrum an un-
terschiedlichen Taxa und Abstammungen. Mehr als
700.000 Kulturen werden dort bewahrt. Wobei es durch
den Einsatz molekularbiologischer Methoden klar ist,
dass die Anzahl der neu entdeckten mikrobiologischen
Arten wesentlich höher ist als die der zur Zeit in Samm-
lungen hinterlegten (< 1 %).

Alle Sammlungen verstehen sich als Bewahrer mi-
kro-biologischer Vielfalt, die von kompetenten Wissen-
schaftlern identifiziert und charakterisiert, in genetisch
möglichst stabilem Zustand aufbewahrt und zusammen
mit umfangreichen Dokumentationen für Interessenten
bereit gehalten wird.

Sie bieten der Industrie und Forschung authenti-
sches biologisches Material für die Grundlagenfor-
schung im Rahmen der Evolutions- und ökologischen
Forschung, aber auch zur Lösung von Umweltproble-
men, für industrielle Produktionsprozesse und ökologi-
sche Entwicklungen.

Es kann daher zukünftig nicht mehr nur um die Ar-
che-Noah-Funktion, nämlich das Sammeln, Bewahren,
Dokumentieren und Bereithalten von biologischem
Material gehen, sondern auch darum, das riesige Poten-
zial der biologischen Sammlungen in Form von Daten-
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banken speziellen biologisch-molekularen Inhalts den
Nutzen fachübergreifend als Service für die Forschung
weltweit zur Verfügung zu stellen.

Die paläontologischen Sammlungen

Paläontologische Sammlungen sind die Archive der
Geschichte des Lebens auf der Erde. Sie dokumentieren
den historischen Ablauf der Evolution, Stammesge-
schichte und der räumlichen und zeitlichen Verteilung
der Tiere und Pflanzen.

Wie in der modernen Biologie beginnt sich in jüngs-
ter Zeit auch in der Paläontologie ein molekularer
Zweig als höchst innovatives Forschungsgebiet zu etab-
lieren. Ausgangspunkt der Molekularpaläobiologie sind
die chemischen Überreste der Zersetzung früherer Lebe-
wesen in den Gesteinen (Chemofossilien), deren Spu-
ren sich bereits über 3,7 Milliarden Jahre zurückverfol-
gen lassen. Diese Chemofossilien enthalten Informatio-
nen über die fossilen Organismen, ihrer Verwandt-
schaftsverhältnisse und ihre Umwelt.

Grundlage aller paläontologischen Forschung sind
die Sammlungsarchive. Diese gingen vom 16. Jahrhun-
dert an von der systematisch-taxonomischen Beschrei-
bung der historischen (fossilen) Vielfalt der Organismen
aus. Heute haben sich diese Archive wesentlich erwei-
tert, um den modernen Forschungsaufgaben gerecht zu
werden. Die Objekte werden meist unter folgenden
Sammlungs-Strukturen erfasst: Systematisch/taxonomi-
sche Sammlungen; zeitlich geordnete, stratigraphische
Sammlungen; Lithotheken; Bohrungen und Geotope.

Besonders die systematisch/taxonomischen Samm-
lungen repräsentieren die Biodiversität der Vergangen-
heit. Sie ermöglichen es, die vergangene Vielfalt von
Pflanzen- und Tierwelt, deren Verwandtschaftsbezie-
hungen, die phylogenetischen Verbindungen, ihr Er-
scheinen und Aussterben in Zeit und Raum zu rekon-
struieren. Hierauf greifen sowohl die Forscher der paläo-
biologischen als auch der molekularen Richtung zurück.

Die geowissenschaftlichen Sammlungen

Geologie und Mineralogie sind die Wissenschaften
der festen Erde. Diese bildet das Fundament, auf dem
sich das Leben entwickelt hat. Über das Geschehen auf
anderen Planeten erfahren wir durch Meteorite, die auf
die Erde fallen.

Die Mineralogie mit ihren klassischen Teildiszipli-
nen Kristallographie, Petrologie, Geochemie und Lager-
stättenkunde hat sich von einer zunächst nur beschrei-
benden und ordnenden Naturlehre zu einer modernen,
analysierenden, experimentellen und interpretierenden
Basiswissenschaft entwickelt. Untersuchungsobjekte
sind natürliche Minerale und synthetische Kristalle so-

wie Festkörper, die aus vielen Kristallen bestehen (z. B.
Gesteine und Erze) und Gläser.

Geologische Sammlungen weisen viele Gemein-
samkeiten mit mineralogischen Sammlungen auf, setzen
aber andere Akzente. Sie sind häufig stark regional be-
zogen: Gesteine einer Region, Bohrkerne einer Tiefen-
erkundung oder Abfolge von Gesteinen in geologischen
Profilen. Typische geologische Phänomene wie Sedi-
mentstrukturen oder Kleintektonik können weitere
Sammlungsobjekte sein.

Alle geowissenschaftlichen Sammlungen sind Da-
tenbanken zur Zusammensetzung der festen Erdkruste
und des Planetensystems. Vielfach enthalten sie einma-
lige Unikate, die nicht wieder beschafft werden können.
Als Referenzexemplare (Typen) müssen sie für laufende
und zukünftige Untersuchungen bereit gehalten wer-
den. Ihr Wert besteht weniger in dem ‘Marktwert’ eini-
ger Edelstein- oder Mineralproben, sondern in ihren
vielfältigen wissenschaftlichen Nutzungsmöglichkeiten.
Die immer weiter fortschreitende Entwicklung moder-
ner Untersuchungsmethoden (z. B. Elektronenmikro-
skopie, Mikrosonden, Atomabsorptionsspektrometer
etc.) ermöglicht ständig neue Erkenntnisse über die
Sammlungsobjekte und damit über die Zusammenset-
zung und Entstehung der Erdkruste.

Naturwissenschaftliche Spezialbibliotheken

Naturwissenschaftliche Spezialbibliotheken doku-
mentieren das Wissen unserer Zeit und das aller frühe-
ren Forschergenerationen über Tiere, Pflanzen, Fossilien
und Mineralien. Sie sind auf das Engste mit den Samm-
lungen selbst und mit allen sammlungsbezogenen For-
schungen verknüpft, die ohne Zugang zu ihren histori-
schen und rezenten Quellen nicht in sinnvoller Weise
genutzt werden können. So stellen die Bibliotheken der
Forschungssammlungen zugleich eine unerlässliche Er-
gänzung zu den Bibliotheken der Universitären und der
außeruniversitären Forschungseinrichtungen dar. Viele
dieser Spezialbibliotheken betreuen spezifische Sam-
melgebiete. Der meist bescheidene Erwerbsetat dieser
Spezialbibliotheken wird oft wesentlich durch den Aus-
tausch gegen institutseigene Periodika ergänzt.

Die Aufgaben der naturwissenschaftlichen
Forschungsmuseen

Durch die in Rio vor Jahren beschlossene „Agenda
Systematik 2000 – Erschließung der Biosphäre“ ist der
naturwissenschaftlichen Forschung und ihren Samm-
lungen mit diesem Ziel der Erfassung und der Erschlie-
ßung der gesamten Biosphäre des Planeten Erde eine
wahrhaft gigantische Aufgabe erwachsen. Um die Di-
mension dieser Arbeit vor Augen zu führen, sollen hier
zusammenfassend nur die drei wesentlichen Aufgaben,
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die es auf internationaler und nationaler Ebene zu be-
wältigen gilt, benannt werden:

1. die Bestandsaufnahme und Beschreibung der Arten-
vielfalt des Planeten Erde,

2. das systematische Ordnen dieser Vielfalt,
3. der Aufbau eines internationalen Informationsnetz-
werkes.

Nur wenn diese Aufgaben einigermaßen lösbar sind,
können wir die heute noch vorhandene biologische
Vielfalt bewahren und nachhaltig zu unserem Wohle
nutzen. Bisher kennen wir insgesamt ca. 1,75 Millionen
Arten von Organismen. Konservative Schätzungen be-
ziffern die Gesamtzahl der heute existierenden Organis-
men auf 15 bis 20 Millionen, andere Schätzungen gehen
von bis zu 200 Millionen aus – besonders dann, wenn
wir die bisher fast völlig unbekannten Mikroorganis-
men, welche unseren Planeten in allen Lebensräumen
besiedeln und in vieler Hinsicht steuern, mit berück-
sichtigen. Daraus wird deutlich, wie wenige von den
heute lebenden Formen bekannt sind, geschweige denn,
dass wir wissen, in welchen verflochtenen Systemen
diese Organismen leben. Selbst bei den Säugetieren,
und hier bei den Primaten, dachte man, alle heute le-
benden Arten längst registriert zu haben. Alleine in den
letzten Jahren wurden jedoch auf Madagaskar 4 neue
Primatenarten entdeckt.

Das hochgesteckte Ziel der Agenda 2000 ist natür-
lich nur mit einem entsprechenden Aufwand zu errei-
chen. So hat der weithin bekannte Vater des Biodiver-
sitätsgedankens, E.O. WILSON, bereits 1985 eine Be-
rechnung über den Einsatz von Wissenschaftlerinnen
und Wissenschaftlern zur Erfassung der Biodiversität des
Planeten angestellt. Er denkt, es müssten wahrschein-
lich 25.000 Wissenschaftlerinnen und Wissenschaftler
ein Leben lang arbeiten, um dieses Ziel zu erreichen. In
der Agenda wird errechnet, dass ein Programm mit ei-
ner 25-jährigen Laufzeit installiert und jährlich mit 2 bis
2,5 Milliarden Euro dotiert werden müsste. Ein für den
dadurch zu erzielenden Gewinn verschwindend kleiner
Betrag, auch im Vergleich mit den Ausgaben für Rüs-
tung und Weltraumprogramme. Doch heute werden für
den Zweck der Erfassung der weltweiten Artenvielfalt
jährlich nur etwa 0,4 Milliarden Euro aufgewendet – da-
mit ließe sich das Ziel der Agenda erst in 150 Jahren er-
reichen. Wenn dem so ist, kann davon ausgegangen
werden, dass bei dem derzeit anhaltenden rasanten Ar-
tenschwund viele Organismen verloren gehen werden,
ohne dass wir sie jemals kennen gelernt haben, ge-
schweige denn für die Menschheit nutzen konnten.

Ausblick

In fast allen Ländern der Welt gibt es für diese gro-
ße Aufgabe der taxonomischen und systematischen Er-
fassung der biologischen Vielfalt des Planeten Erde, ei-
ne Aufgabe, die uns alle angeht, denn davon hängt si-
cherlich die weitere Existenz der Menschheit ab, unter-
stützende Programme. In den meisten Ländern ist es der
Öffentlichkeit bewusst geworden, dass diese Aufgabe
nur in Zusammenarbeit mit der in den naturwissen-
schaftlichen Forschungsmuseen, deren Sammlungen
und der hier vorhandenen Expertise zu bewältigen ist.

Für die Taxonomie und Systematik – also jener bio-
logische Wissenszweig, der sich dem Erfassen und Klas-
sifizieren der Artenvielfalt verschrieben hat und die Ba-
sis für jede weitere biologische Arbeit darstellt, gibt es
aber gerade in Europa in vielen Ländern weder für die
Erfassung, noch für die systematisch/taxonomische Be-
arbeitung, noch für die Bewahrung und elektronische
Katalogisierung dieser Sammlungen von den dafür zu-
ständigen Stellen entsprechende und ausreichende
Langzeitprogramme. Dies wird zum Teufelskreis, denn
die vorhandene taxonomische und systematische Exper-
tise geht langsam aber sicher durch die „Pensionierung“
und damit dem Verlust der noch vorhandenen Spezialis-
ten verloren. Taxonomie und Systematik werden heute
an den Universitäten nur marginal gelehrt – ein Trend
der sich letzten Zeit noch verstärkt.
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Zusammenfassung

Kurz wird auf die wissenschaftliche, aber auch
politische Bedeutung der naturwissenschaftlichen
Forschungssammlungen hingewiesen. Die wesentlichen
Aufgaben und die Bedeutung von Forschungssammlun-
gen für die modernen Naturwissenschaften, insbesonde-
re im Rahmen der Stammesgeschichte und Phylogenie
der Organismen, werden für die einzelnen Disziplinen
wie Botanik, Zoologie, Anthropologie, Kulturensamm-
lungen von Mikroorganismen, Paläontologie, Mineralo-
gie und Geologie besprochen. Ferner wird den Natur-
wissenschaftlichen Spezialbibliotheken in diesem Kon-
text ein kurzer Absatz gewidmet. Abschließend werden
die Aufgaben der naturwissenschaftlichen Forschungs-
museen heute diskutiert.
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