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Abb. 1 Standardphyloge-
nie der Pferde; nach
MacFappeN (1992). Zwi-
schen den Hyracotheriinen
und den Anchitheriinen ist
eine Licke eingezeichnet,
welche im Text detailliert
besprochen wird. StirTon
(1940) bemerkte in seiner
Phylogenie zu dieser Luk-
ke ,,ein stufenweiser
Ubergang zwischen
Epihippus und Mesohippus
ist nicht bewiesen®.

Die Entstehung der

Pferdeartigen

Die eozane Radiation der fruhen Hyracotherium-ahnlichen
Unpaarhufer (Perissodactyla) und ihre Beziehung zur

Phylogenese des Pferdes

Von Nigel Crompton

Einleitung

Pferde haben den Menschen seit frithester Zivi-
lisation begleitet (OuTraM et al. 2009; Lubwic et
al. 2009), und fossile Pferde erlauben faszinie-
rende Einblicke in die Paldontologie (MacFap-
DEN 1992). Fossile Pferde und deren Phylogene-
se sind dank Thomas HuxLey eine Art Kultbild
der Evolution (Abb. 1). Seit der Fossilbefund
mehr datenbezogen als von Hypothesen gesteu-
ert untersucht wird, wurde das frithere Verstédnd-
nis von der Evolution des Pferdes jedoch ins
Wanken gebracht.
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Ganz am Anfang der traditionellen Pferde-
phylogenesen findet man das sonderbare Tier
Hpyracotherium (Abb. 2), das mit verschiedenen
Synonymen belegt wurde, einschlief3lich des
bertihmten jiingeren Synonyms , Eohippus®. Die
Gattung Hyracotherium umfasst eine Anzahl von
getrennten Arten und existierte gleichzeitig mit
anderen verwandten Gattungen. Mittlerweile
wurden fiir verschiedene Hyracotherier-Arten
neue Gattungsnamen vergeben (FROEHLICH
2002), einschlieBlich Sifrhippus sandrae (= Hy-
racotherium sandrae), das nun als erster Pferde-
artiger bezeichnet wird.

In den traditionellen Pferdephylogenien gibt
es Licken, die unterschiedlich markant sind. Im
Folgenden wird die markanteste Liicke unter-
sucht, die die eozdnen Hyracotherier von den
Pferden trennt. Zuerst wird die Pferdephyloge-
nese mit Hyracotherium als Ausgangspunkt be-
trachtet, d. h. die Annahme, dass alle Pferdear-
tigen einschlieBlich der Hyracotherier eine mo-
nophyletische Gruppe bilden. Danach wird un-
tersucht, ob die Perissodactyla als Ausgangs-
gruppe angesehen werden kénnen und zuletzt
ob erst Mesohippus, ein miozénes, dreizehiges
laubdsendes Pferd, als Vorldufer aller Pferde
gelten kann. Unter der Annahme, dass Artbil-
dung bei ausgestorbenen und rezenten Pferden
stattfand und stattfindet, wird auch die Rolle der
adaptiven Radiation untersucht, also der Anpas-
sung an verschiedene Lebensbedingungen.
Ebenso werden die am morphogenetischen
Ubergang beteiligten Arten genauer betrachtet.

Heutige Pferde, Esel und Zebras gehoren
eindeutig zu einem einzigen Grundtyp (STEIN-
CaDENBACH 1993, 2012). Die rasche Karyotyp-
Evolution von Equus (TriFonov et al. 2008) und
der umfangreiche equide Fossilbefund bestéti-
gen das weitgehend. Wo aber werden ,,Eohip-
pus“ und allgemein die Hyracotherier zugeord-
net? Andere wichtige Fragen der Grundtypen-
biologie sind: Welche Fossilien gehoren zu wel-
chem Grundtyp? Was sind die Grenzen des mor-



phogenetischen Potentials, das den verschiede-
nen Grundtypen zu eigen ist? Kann der unter-
schiedliche Aufbau der Z&éhne dem genetischen
und epigenetischen Potential eines einzelnen
Grundtyps zugerechnet werden? Kénnen einze-
hige und dreizehige Pferde zu einem einzigen
Grundtyp gehoren?

Innerhalb eines Grundtyps sind alle Arten
durch Kreuzungen miteinander verbunden. De-
finitionsgem&dB miissen also alle fossilen Arten
zunédchst von den Grundtypen ausgenommen
werden. Daher miissen zwei Klassifikationen
(Taxa) unterschieden werden: der Grundtyp,
dessen Konzept auf der Fortpflanzungsfahigkeit
beruht, und der erweiterte Grundtyp, der alle
Arten umfasst, die eine gemeinsame genetische
Abstammung haben. Der letztere stellt ein the-
oretisches Konzept dar, jedoch ebenfalls auf
Grundlage der (hypothetischen) Fortpflanzungs-
fahigkeit. Der erweiterte Grundtyp reprasentiert
eine Familie von Organismen im wahrsten Sin-
ne des Wortes, alle Mitglieder sind genetisch
verbunden, und zur Unterscheidung vom ein-
gebiirgerten Taxonbegriff ,Familie® wird der
Ausdruck ,Eufamilie” benutzt. Hier geht man
davon aus, dass die Geschichte des Lebens po-
lyphyletisch ist, mit mehreren Stammb&umen
einzelner, getrennt existierender (erweiterter)
Grundtypen. Die Formenvielfalt stellt sich in
diesem Modell eher buschférmig dar, nicht mit
einem einzigen Stamm. Jeder buschférmig ver-
zweigte Baum stellt eine Eufamilie dar, die eine
oder mehrere Grundtypen enthalt, abhéngig von
der reproduktiven Isolation von rezenten Art-
genossen.

Da das Hybridisierungspotential zwischen
ausgestorbenen Arten nicht festgestellt werden
kann, benutzt man fiir die Grundtypenkategori-
sierung von Fossilien einen alternativen Ansatz.
Eine Moglichkeit besteht im morphogenetischen
Raum, der durch dokumentierte Hybridisierun-
gen zwischen heute lebenden Arten desselben
Grundtyps abgesteckt wird. Das fiihrt zum er-

Zusammenfassung

Die Interpretation des Fossilbefunds mit Hilfe von Modellen hat
zur Platzierung der Hyracotherier innerhalb der Pferdefamilie
(Equidae) gefuhrt. Hyracotherium und andere eozane Hyraco-
therier-ahnliche Tiere gelten allgemein als primitive Glieder
verschiedener Unpaarhufergruppen. Hier werden sie als mono-
phyletischer, erweiterter Grundtyp oder als ,,Eufamilie“ gedeu-
tet, die phylogenetisch unabhangig von anderen Unpaarhufern
ist. Die altesten fossilen Pferde werden zur anchitheren Gattung
Mesohippusim Eozan gerechnet. Die Bemuhungen, die Anchithe-
rier (laubasende Pferde) mit den Hyracotheriern zu verbinden,
sind spekulativ und werden durch den Fossilbefund nicht ausrei-
chend unterstutzt. Die Einbeziehung der Unterfamilie der Hyra-
cotheriinen zu den Equiden macht die Familie daher polyphyle-
tisch. Nicht sicher zu beantworten ist die Frage, ob die Anchithe-
riinen eine eigene monophyletische Gruppe unabhangig von den
Equiden darstellen. Fossile morphologische Anhaltspunkte las-
sen vermuten, dass die gesamte anchither-equine Gruppe eine
monophyletische Eufamilie darstellt. Der Hauptunterschied zwi-
schen den anchitheren und equinen Fossilien besteht im typisch
hochkronigen Status der Zahne der letzteren, allerdings scheint
der Ubergang von Brachydontie zu Hypsodontie nur in der rein
equinen Gattung Merychippus stattgefunden zu haben.

weiterten Grundtyp (s. o.), der die morphoge-
netischen Grenzen der Eufamilie absteckt. Wenn
der Phénotyp eines Fossils innerhalb dieses
Raums liegt, wird die Einbeziehung in den
Grundtyp fiir angebracht erachtet. Wenn der
Phénotyp eines Fossils auBerhalb dieses Raums
liegt, aber noch innerhalb eines vertretbaren
morphogenetischen Potentials des Grundtyps,
wird das Fossil ebenfalls diesem Grundtyp zu-
gerechnet. Wenn der Phénotyp eines Fossils
innerhalb des morphogenetischen Potentials
eines Grundtyps liegt, aber eine begrenzte An-
zahl von Merkmalen aufweist, durch die Orga-
nismen aufBerhalb des Grundtyps beschrieben
werden, deutet sich ebenfalls die Zurechnung
zum Grundtyp an und die Brauchbarkeit der be-

Abb. 2 Skelett von Hyra-
cotherium vasacciense,
aus den unteren eozanen
Schichten, Nordamerika.
Es stellt einen groBen Hy-
racotherier dar, GroBe
und Gewicht wie ein
Deutscher Schaferhund.
Der kleinste Hyracothe-
rier, H. sandrae hatte die
GroBe einer Hauskatze
und ist mit Sir Owens
»Schliefertier, H. lepori-
num vergleichbar (Mac-
Fadden 1992). Zeichnung:
R.W. SANDERS



schreibenden Merkmale ist zu hinterfragen. Fiir
die empirische Darstellung des morphogeneti-
schen Raums bei Hybridisierungen werden
morphometrische Kriterien benutzt. Wenn sol-
che Prinzipien nicht angewendet werden kon-
nen, muss der Status eines ,unspezifizierten
Grundtyps*“ notwendigerweise beibehalten wer-
den.

Beginnt die Evolution des
Pferdes mit Hyracotherium?

In diesem Abschnitt wird die Frage diskutiert,
ob Hyracotherium und verwandte Fossilien (Tab.
1) in die Familie der Pferdeartigen eingeschlos-
sen werden sollen, d. h. ob sie Teil eines stam-
mesgeschichtlichen Zweiges sind, der evolutio-
nér zum modernen Pferd fiihrt. Siehe Tab. 2 fiir
die Auflistung der diskutierten Pferdegattungen.

Sir Richard Owen war der fiithrende Zoologe
seiner Zeit und griindete das Natural History
Museum in London. Er war unter seinen Zeit-
genossen sicherlich sehr qualifiziert, um die
Bedeutung fossiler Uberreste eines unbekann-
ten Tieres abschitzen zu konnen, die ihm von
William RicHARDsON, einem Hobby-Naturge-
schichtler, tibergeben wurden. RicHARDSON hat-
te 1839 Proben an der Kiiste von Kent gesam-
melt. Das Fundsttick, das als Hyracotherium be-
nannt wurde, war der vordere Teil eines klei-
nen Schédels, und die grolen Augen und die
kurze Schnauze machten zuerst den Eindruck
eines Hasen oder Nagetiers. Bei der nédheren
Untersuchung der Zghne mit ihren Spitzen und
Hockern stellte sich aber heraus, dass es sich
um ein Huftier handelte. Es gab Ahnlichkeiten
mit dem nagetierdhnlichen, aber behuften
Schliefer (Hyrax) und wenig spéter nannte Sir
Richard das Fossil Hyracotherium, das ,Schlie-
fertier” (Owen 1841). Hatte es irgendeine klare
Ahnlichkeit mit den fossilen Pferden gegeben,
hétte Sir Richard das sicherlich bemerkt. Kurz
zuvor hatte er ein pleistozanes Pferd beschrie-
ben, dessen fossile Uberreste an Bord der H.M.S.
Beagle von Charles DarwiN aus Argentinien mit-
gebracht worden waren (Owen 1840), und erst
nachtréglich nannte er die fossile equine Gat-
tung Hippidion (OweN 1869). 1851 schlug Owen
sogar eine orthogenetische Pferdereihe vor, die
mit Palaeotherium (dreizehige Fii3e) beginnt und
mit Equus endet (DesmonD 1982; MacFADDEN
1992, S. 28). Besonders interessant ist hier, dass
er Hyracotherium nicht einbezog.

Thomas HuxLEy, ein jingerer Zeitgenosse
OweNs, war zutiefst von Darwins Ideen uber-
zeugt. 1872 schlug er vor, dass wenn die drei
fossilen Huftiere Palaeotherium, Anchitherium
und Hipparion nach ihrem stratigraphischen
Vorkommen angeordnet wiirden, sie einen evo-

lutiondren Weg zum modernen Pferd Equus skiz-
zierten. Diese Idee stammte urspriinglich von
OweN (1851) und war nachvollziehbar, auf3er fiir
Palaeotherium, das weit mehr tapirdhnlich ist
(siehe folgender Abschnitt). Die Interpretation
der Abstammungsreihe beruhte mehr auf Hy-
pothesen als auf Datenmaterial. Die urspriingli-
che Phylogenie enthielt bereits zwei bemerkens-
werte Pferdefossilien. Anchitherium stellt einen
friihen miozénen dreizehigen Laubéser dar und
Hipparion einen spéten miozénen Grasfresser.
Was fiir die Abstammungslehre noch dringend
benotigt wurde, war ein Tier, das weniger pfer-
dedhnlich, mehr ,Morgenrote-sdugetierartig®
sein und idealerweise aus dem frithen Eozén
stammen sollte.

Das Tertiar wird in folgende Epochen un-
terteilt: Paldozén, Eozén, Oligozan, Miozédn und
Pliozén. Die vorausgehende mesozoische Ara,
das ,Zeitalter der Reptilien®, in welchem die von
Sir Richard Owen als ,,Dinosaurier” bezeichne-
ten spektakuldren Tiere dominierten, war zu ei-
nem abrupten Ende gekommen. Global verteil-
te Iridiumvorkommen zwischen mesozoischen
und tertidren Schichten lassen vermuten, dass
der Wandel durch einen massiven Meteoriten-
oder Asteroideneinschlag ausgelost wurde. Eine
Fille von fossilen Farnen im frithen Paldozén
stimmt tiberein mit globaler Dunkelheit und Ver-
wustung der Vegetation, gefolgt von Wiederbe-
siedlung (WinG 1998). Wéhrend des mittleren
und spaten Eozéns war der Grofteil Europas
subtropisch und unter Wasser. Land gab es in
Form von Inselgruppen. Palaeotherium konnte
sich dort gut entwickeln (ProTHERO & ScHOCH
2002).

Palaeotherium war von Baron Georges Cu-
VIER (1804) beschrieben worden. Es ist eines der
ersten fossil dokumentierten Sdugetiere. Seine
Uberreste waren aus Gipsablagerungen um
Montmartre in Paris ausgegraben worden. Das
Tier hatte ungefahr die Grof3e einer Kuh, grof3e
schwere Knochen und breite, dreizehige Fiif3e
mit Hufen. Seine Extremitdten waren gut geeig-
net, um im dichten Unterholz zu gehen und
durch sumpfigen Grund zu waten, fast wie ein
moderner Tapir. Es besal3 einen etwas tapirdhn-
lichen Kopf sowie eine tiefe Einkerbung an den
Nasenknochen; das sind Hinweise fir Muskel-
ansatze eines tapirdhnlichen Riissels (PROTHERO
& ScHocH 2002, S. 203). Obwohl dieses Tier vor-
wiegend wegen seiner Zahnstruktur nicht als
Tapir angesehen wurde, war es diesem doch
sehr dhnlich. Man stellte es in eine eigene Fa-
milie, die Paldotheriiden.

Ein anderes européisches Fossil aus dem
Eozén, Pachynolophus (synonym Orohippus) agi-
lis war nachtréglich von Gaupry (1896) an den
Anfang von Owens urspriinglicher Pferdephy-
logenie gestellt worden. Dieses Tier war tapir-
ghnlicher und hatte vierzehige Vordergliedma-



Ben und dreizehige HintergliedmaBen wie Hy-
racotherium (Abb. 3 und 4). Der Name Orohip-
pus agilis war schon vorher von MarsH fiir ein
amerikanisches Fossil mit vierzehigen Vorder-
extremitdten und dreizehigen Hinterextremité-
ten aus dem Eozén benutzt worden, das Hyra-
cotherium dhnlich war und das er an den An-
fang seiner eigenen Pferdephylogenie gestellt
hatte (MarsH 1879). Ein anderes eozénes Fos-
sil, Protorohippus mit vierzehigen Vorderextre-
mitdten und dreizehigen Hinterextremitédten und
das auch mit Hyracotherium eng verwandt war,
wurde von MATTHEW (1926) ebenfalls in eine
Pferdephylogenie gestellt.

Huxteys urspriingliche Phylogenie beinhal-
tete nicht nur Palaeotherium, sondern auch zwei
dreizehige Pferde, Anchitherium und Hipparion.
Das mag tiberraschend klingen, weil moderne
Pferde normalerweise einzehig (monodaktyl)
sind. Dennoch sind moderne Pferde mit
teilweise entwickelten seitlichen Zehen (,,Horn-
pferde®) keinesfalls unbekannt. Dieses Phéno-
men scheint ein inhdrenter Bestandteil des mor-
phogenetischen Potentials des Pferdes zu sein.
Die Ausbildung seitlicher Zehen erfolgt entwe-
der durch die tiberméafBige Ausbildung der
normalerweise verkiimmerten seitlichen Zehen
in der Embryonalentwicklung oder durch Ver-
dopplung der vorhandenen Mittelzehe (GouLp
1983). Das genetische Potential des modernen
Pferdes beinhaltet einzehige und dreizehige Pha-
notypen. Anscheinend erméglichte dieses Po-
tential in fritherer Zeit die selektive Anpassung
des equiden Grundtypen an verschiedene 6ko-
logische Lebensrdume. Als wahrend des mittle-
ren und spaten Tertidrs die wichtigsten Radiati-
onen der Pferde stattfanden, hatten Extrazehen
eine bessere Haftung auf dem weichen, oft
sumpfigen Boden ermoglicht (Abb. 5). Die we-
nig abwechslungsreichen feuchten Walder des
frithen Tertidrs wurden von komplexeren laub-
tragenden Regenwaildern abgelost, und mit der

Abkiihlung und dem Trockenwerden des Klimas
wéhrend des Oligozéns und Miozéns wurde die-
se okologische Zone durch offene Wald- und
Grassavanne ersetzt (WinG 1998). In der Folge
verschob sich die Dominanz der frithen Laub-
dser zu den grasfressenden Arten. Gemessen an
der Anzahl der Arten waren die dreizehigen Pfer-
de sicherlich sehr erfolgreich. Als sich jedoch
die groBen ebenen Okosysteme zu unermessli-
chen Weiten von offenem, festem Land entwi-
ckelten, begannen die einzehigen Pferde zu do-
minieren (MAcFADDEN 1992), die insgesamt gro-
Ber und schneller waren.

Abb. 3 Standardabstam-
mungsreihe von Pferdefi-
Ben: Vorderextremitat
(VorderfuB) oben, Hinter-
extremitat (HinterfuB)
unten; nach Romer
(1966). Die VorderfiiBe
zeigen einen vierzehigen
gespreizten Vorderful von
Hyracotherium im Ver-
gleich zu FuBen verschie-
dener Pferde mit ihrer
auffalligen gewichtstra-
genden Mittelzehe; siehe
im Text fur Einzelheiten.
A) Hyracotherium, Unte-
res Eozan; B) Miohippus,
Oligozan; C) Merychippus,
Oberes Miozan; D) Equus,
gegenwartig. Abbildungen
nicht maBstabsgetreu.

Abb. 4 VorderfuB von
Hyracotherium im Ver-
gleich zu drei ausgestor-
benen Unpaarhuferfamili-
en; nach Romer (1966)
und Flower (1885). A) Hy-
racotherium; B) Tapir (Ta-
pirus indicus); C) Nashorn
(Dicerorhinus sumatren-
sis); D) Pferd (Equus calla-
bus). Homologie der Fin-
ger durch romische Zahlen
gekennzeichnet. Abbil-
dungen nicht maBstabsge-
treu.



Abb. 5 Skizze eines in
Matrix gebetteten Ske-
letts von Hipparion, eines
von vielen dreizehigen
Equinen. Man sieht hier,
wie die seitlichen Zehen
als riickwartige Unterstut-
zung fur die hauptge-
wichtstragende Mittelze-
he benutzt wurden. Das
steht in starkem Gegen-
satz dazu, wie die vier
Zehen von Hyracotheriern
und ausgestorbenen Tapi-
ren einen gespreizten FuB®
bilden, vgl. Abb. 3 und 4.
Die FuBe sind an unter-
schiedliche Bedurfnisse in
unterschiedlichem Gelan-
de angepasst

Abb. 6 Eine Auswahl von
rechten oberen Backen-
zahnen von Unpaarhufern;
nach Romer (1966). Ver-
gleiche die oberste Zahn-
reihe von Hyracotherium
mit denen darunter. Die
jeweiligen gemessenen
Werte in runden Klam-
mern. A) Hyracotherium
(10 mm), B) Homogalax
(eine Moropomorpher, 10
mm), C) Hyracus (6 mm),
D) Subhyracodon (25 mm),
E) Protapirus validus (18
mm), F) Palaeosyops (24
mm), G) Moropus (30
mm), H) Equus laurentius
(20 mm).

Der Ursprung der ikonenhaften Reihen
von fossilen Pferden

1876 kam Thomas HuxtLey zu den Hundertjahr-
feierlichkeiten in die USA, um eine Reihe von
Vortrdgen zu halten und seine Ideen von der
Evolution des Pferdes zu préasentieren. Er mach-
te einen Besuch in Yale und verbrachte zwei

Tage mit Othniel MarsH. Angestachelt durch
seinen , Knochenkrieg“ mit Edward Cork hatte
MarsH eine gro3e Anzahl fossiler Stiicke aus
Nordamerika gesammelt, worunter sich auch
viele Pferdearten befanden. Er hatte seiner Mei-
nung nach eozéne Pferde in den Rocky Moun-
tains gefunden. Core (1873) hatte schon vorher
beschrieben, was er fiir Exemplare von , Pfer-
den” hielt, die aus eozénen Lagen in Wyoming
geborgen worden waren; er nannte sie Eohip-
pus. Trotzdem wird die Benennung der Gattung
MarsH (1876) zugeschrieben. Cope erkannte
Eohippus als amerikanisches Gegenstiick zu
Hpyracotherium, stellte es aber dennoch an die
Basis der amerikanischen Pferdephylogenie.
HuxLey war angesichts der Diskussion mit Mar-
sH uber diese Dinge erfreut. Die amerikanische
Reihe beinhaltete zwei Hyracotherier, zwei
Laubéser und zwei Grasfresser. HuxLEy hielt die
Reihe Eohippus — Orohippus — Mesohippus — Mio-
hippus — Pliohippus - Equus (Abb. 3) der europé-
ischen Reihe Palaeotherium — Anchitherium — Hip-
parion - Equus iberlegen. Ohne Zweifel war auch
ein Bruch mit Owens Reihe willkommen, mit
dem er einen langjdhrigen persénlichen Streit
hatte (DesmonD 1982). HuxLEy integrierte die
neue Theorie in seine Vortragsreihe und seit-
dem ist die Phylogenese des Pferdes ein Kult-
bild der Evolution. Die Gattungen sind unten
néher beschrieben.

Zur amerikanischen Reihe gehort neben
Equus eine weitere grasfressende Pferdegattung
(Unterfamilie Equinae) mit dreizehigen und ein-
zehigen Arten, Pliohippus (MAacFADDEN 1992).
AuBerdem finden sich noch zwei Laubéser (Un-
terfamilie Anchitheriinae), Mesohippus und Mio-
hippus. Diese beiden Schwestergattungen ver-



mischten sich trotz zeitlich und geographisch
tiberlappender Bereiche nicht miteinander, son-
dern bildeten seit ihrem frithesten Erscheinen
unterschiedliche Pferdegattungen (PROTHERO &
SHuBIN 1989). Verwandtschaft besteht mit dem
europdischen Anchitherium. Zur Reihe gehoren
auch die vierzehige Gattung Orohippus, ein na-
her Verwandter von Hyracotherium, sowie Eo-
hippus, welches der européischen Gattung Hy-
racotherium so dhnlich ist, dass sowohl CooPER
(1932) als auch Smvpson (1952) beide als zu ei-
ner Gattung zugehorig darstellen. Die Bezeich-
nung ,.Eohippus® als neueres Synonym fiir Hy-
racotherium ist daher nicht zutreffend (MacFap-
DEN 1998). OwEN hatte Hyracotherium nie fiir ein
Pferd gehalten. Es hatte ungefdhr die GroBe ei-
ner Hauskatze, einen langen biegsamen Riicken
mit einem langen knéchernen Schwanz und es
lief moglicherweise ein wenig wie ein Hase.
Untersuchungen von Zahnstrukturen bei Un-
paarhufern (Abb. 6) zeigen klar und deutlich die
Ahnlichkeiten der Zahnstrukturen zwischen
Hyracotherium und einer zeitgendssischen frii-
hen eozénen Art Homogalax (RoMER 1966, Abb.
384; PROTHERO & SHUBIN 1989; JaNis et al. 1998a).

Neuere Studien von Hooker (1989, 1994)
haben zu einem Paradigmenwechsel in der In-
terpretation von Hyracotherium-Fossilien ge-
fithrt. Hooker betrachtet diese als grof3e Vielfalt
von eng verwandten Arten, die zu den markan-
ten Verzweigungen innerhalb der Ordnung der
Unpaarhufer fithrten. Owens Arten fithrten zu
den Paldotheriern. Marsus Arten fithrten zu den
Brontotheriern. Erst eine andere Art, die OwWEN
mit dem Gattungsnamen Pliolophus (als Syno-
nym von Hyracotherium) bezeichnete, fithrte zu
den Pferdeartigen.

In jingerer Zeit verdffentlichte FrRoOEHLICH
(2002) eine ausfiihrliche Studie tiber Hyrycothe-
rier-artige Tiere, die er als ,frithe eozéne Pfer-
deartige“ bezeichnete. Er verwendete phyloge-
netische Analysen von Merkmalen hauptsach-
lich des Schédels und der Zahne (und wenn
vorhanden auch postkranieller Merkmale), um
diese Formen in verschiedene Gruppen zu un-
terteilen. Diese Gruppierung spiegelt wahr-
scheinlich 6kologische Anpassungen der ver-
schiedenen Mitglieder dieser Gruppe wider, die
sich durch eine ausgeprédgte Radiation heraus-
gebildet haben. Au3erdem korrelierte FROEHLICH
diese Tiere mit verschiedenen Perissodactylier-
Familien, deren Arten Merkmale mit dhnlichen
okologischen Anpassungen aufweisen. Konver-
gente ,Hyracotherier-artige” Arten bestimmte
er dann als basale Arten der konvergentesten
~Kronengruppen“-Familie. H. leporinum wurde
als basaler Palaeotherier bestimmt, Systemodon
tapirinus (= H. tapirinum) als basaler Tapirarti-
ger und Sifrhippus sandrae (= H. sandrae) als ba-
saler Pferdeartiger. Konvergenz bedeutet aber
nicht evolutiver Ubergang, Unter FROEHLICHS frii-

Uberordnung
Ordnung
Teilordnung
Uber-Uberfamilie
Uberfamilie*/Familie
Ungulata

Artiodactyla
Perissodactyla

Titanotheriomorpha
Brontotheriidae

Hippomorpha

Gattungen im Text zitiert

Radinskya

Lamdotherium
Eotitanops
Palaeosynops
Brontotherium

Pachynolophoidea* Pachynolophus

Paleotheriidae Paleoptherium

Equidae (siehe Tab. 2)

Moropomorpha

Isetoclophidae Homogalax
Systemodon
Isectolophus
Cardiolophus
Karagalax

Ancyclopoda

Lophiodontidae

Chalicotherioidea* Eomoropus
Moropous

Chalicotherium

Ceratomorpha Heptodon

Brevidontidae

Deperetellidae

Rhodopagidae

Lophiatelidae

Tapiroidea* Helaletes
Prototapirus
Tapirus

Rhinocerotoidea* Hyrachyus
Subhyracaodon

Diverorhinus
Paraceratherium

hen eozénen Equiden ist Sifrhippus am wenigs-
ten pferdeartig. Selbst der Ubergang zwischen
dem pferde&hnlichsten Mitglied dieser Gruppe,
Epihippus, und dem laubdsenden Pferd Mesohip-
pusist nicht bewiesen, wie STirToN (1940) schon
klar erkannt hatte. Die Anchitheriinae Anchithe-
rium, Mesohippus und Miohippus waren echte
laub&sende Pferde und Teil einer umfangreiche-
ren Pferde-Radiation wéhrend des mittleren
Tertiérs (PRoTHERO & SHUBIN 1989).

Die bisherige Diskussion legt nahe, dass der
Grundtyp der Pferdeartigen zwei Unterfamilien
beinhaltet, die Laubé&ser (Anchitheriinae) und die
Grasfresser (Equinae). Die dritte Unterfamilie,
die Hyracotherier (Hyracotheriinae), scheint
eine andere Sorte von Tieren zu umfassen und
enthélt Eohippus (=Hyracotherium).

Tab. 1 Taxonomie inner-
halb der Perissodactyla.
(Nach Janis et al. 1998b)
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Abb. 7 Unpaarhuferzahnschema eines linken oberen vorletzten Molaren (P3) in
Kauflachenansicht; nach Hooker (1989). Von besonderer Bedeutung ist die Postpro-
tocrista, eine winzige Spitze am Protoconhdcker. Dieses Merkmal ist charakteristisch
fur ausgestorbene und rezente Einhufer, ebenso fur Palaotherier und moropomorphe
Arten; siehe Text fur Einzelheiten. Die Hocker sind haufig mit Spitzen (cristae) ver-
bunden, die Leisten oder ,Lophen* bilden. Dieser Fachbegriff ist oft in die Unpaar-
huferklassifikation iUbernommen worden, vgl. Tabellen 1 und 2. Nur die an das Pro-
tocon angrenzenden Spitzen sind bezeichnet.

Abb. 8 Schema von aus-
gewahlten Unpaarhuferf-
oramina (Schadelfenster),
nach MacFadden (1992).
Foramina in Fettdruck,
Knochenstrukturen kursiv.
A) Wechsel beim Foramen
ovale (fov); links generali-
serte (primitive) Unpaar-
huferforamina; rechts
equine (abgeleitete) Fora-
mina. Bei den Einhufern
und Palaotheriern ist ein
separates Foramen ovale
in der Hirnschale ver-
schwunden. B) Wechsel
beim optischen Foramen
(opf) in der Augenregion
des Schadels. Bei Einhu-
fern und Palaotheriern
(schwarz) ist das optische
Foramen ventral zur Au-
genhohle verschoben (sie-
he Pfeil) im Vergleich zu
Unpaarhufern allgemein
(weiB). Zusatzliche Abkiir-
zungen: aac, vordere Off-
nung des alisphenoidalen
Kanals; alf, vorderes Fora-
men lacerum; ef, Sieb-
beinloch; fr, Foramen rot-
undum (Rundes Loch); gc,
Unterkiefergelenkgrube
(2?2?); mlf, mittleres Fora-
men lacerum; pac, hinte-
re Offnung des alisphenoi-
dalen Kanals; plf, hinteres
Foramen lacerum; za,
Jochbogen.
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Beginnt die Evolution des
Pferdes mit den friihen
Unpaarhufern?

In diesem Abschnitt besprechen wir die &ltes-
ten Arten der zahlreichen Familien der Unpaar-
hufer. Es stellt sich folgende Frage: Beinhalten
diese nur eine weitere Anzahl von frithen Hyra-
cotherier-ghnlichen Tieren oder deutet sich ein
passender Zweig flir den Ursprung der Pferde
an? In Tab. 1 werden die diskutierten Familien
der Unpaarhufer mit Uberfamilien aufgelistet.

OweN (1848) unterteilte die Ungulaten (Huf-
tiere) in zwei Ordnungen, und zwar in Artiodac-
tyla oder Paarhufer und Perissodactyla oder
Unpaarhufer. Zu den Perissodactyla zahlte er
die Pferde, Nashorner und Tapire, ebenso die
Schliefer, die heute tiblicherweise in eine sepa-
rate Schwestergruppe (Hyracoidea) gestellt
werden. Zusétzlich wird ein groBes Spektrum
von héufig auBergewohnlichen, aber leider aus-
gestorbenen Huftiergruppen innerhalb der Pe-
rissodactyla platziert, ndmlich Brontotheriidae,
Pachynolophidae, Palaeotheriidae, Isectolophi-
dae, Lophiodontidae, Chalicotherioidea, Lophi-
aletidae, Depteretellidae, Helaletidae sowie die
Familien der Nashorndhnlichen, ndmlich Amy-
nodontidae, Hyracodontidae und Rhinoceroti-
dae (Janis et al. 1998b). Wenn Darwin Recht hat,
miissen alle diese Gruppen von einer Art ,,Mor-
genrodte-Unpaarhufer abstammen. Wenn
allerdings ein polyphyletischer Ursprung fiir die
verschiedenen Unpaarhuferfamilien angenom-
men werden kann, muss diese auB3erordentlich
anspruchsvolle Bedingung nicht erfiillt werden.
Weiter unten werden wir sehen, dass es tatsach-
lich gute Argumente fiir die polyphyletische
Entstehung bei den Unpaarhufern gibt.

Lange Zeit bestand die Hoffnung, dass Hy-
racotherium dieser ,Morgenrote-Unpaarhufer”
sein konnte, vor allem wegen seines frithen
Vorkommens im Tertidr und wegen der wenig
spezialisierten Zahnstrukturen. Das Vorkommen
von Hyracotherium in den frihen eozdnen
Schichten begiinstigte natiirlich die Annahme,
dass diese Gattung der Urahn der Unpaarhufer
oder wenigstens der Pferde sein konnte. Diese
Vermutung hat sich allerdings im Laufe der Zeit
zerschlagen. Welche Merkmale weisen eigent-
lich darauf hin, dass Hyracotherier frithe Pferde
sind? Diese Frage ergibt sich nur durch die An-
nahme, dass die Unpaarhufer monophyletisch
sind. Wenn Unpaarhufer jedoch polyphyletisch
sind, besteht tiberhaupt kein Problem. Daher
benotigt das monophyletische Modell der Un-
paarhuferanfinge einen Ubergangsorganismus
zwischen dem frithesten echten Pferd Mesohip-
pusund einem frithen eozdnen Unpaarhufer. Von
dieser Gruppe gibt es eine Fiille frither Hyraco-
therier-ghnlicher Fossilien. Dem monophyleti-
schen Modell entsprechend muss nun eines
davon die Ausgangsform des Pferdes sein. Owen
hatte Palaeotherium vorgeschlagen, HuxLey hielt
MarsHs ,, Eohippus“ (=Hyracotherium) fiir besser
geeignet.

Synapomorphien bei Hyracotheriern und
Pferden

Hooker (1989) zeigte, dass alle ausgestorbenen
und rezenten Einhufer (Equidae) durch das ge-
meinsame Vorkommen einer Postprotocrista an



P3 (d. i. ein winziger Grat an einem Hécker auf
der Mahlflédche des dritten Pramolaren, Abb. 7)
verbunden werden konnen. Allerdings weist
Hooker im selben Artikel nach, dass Paldotheri-
er und moropomorphe Arten ebenfalls die P3-
Postprotocrista besitzen. Aus diesem Grund
kann das Vorkommen bei Hyracotheriern nicht
als eindeutiger Hinweis dafiir gelten, dass sie
pferdeartig sind. Daneben werden noch zwei
weitere Skelettmerkmale als Synapomorphien
(gemeinsame Merkmale durch gemeinsame
Abstammung) von ausgestorbenen und rezen-
ten Pferden diskutiert (MacFappen 1976, 1992).
Bei beiden geht es um craniale Foramina (klei-
ne Offnungen im Schédelknochen; Abb. 8). Die
beiden betreffenden Foramina werden von zwei
Asten des groBen Trigeminalnervs fiir den
Durchgang ins Gehirn durch die Hirnschale ge-
nutzt und sind beide im Keilbein anzutreffen.
Eines davon, das Foramen ovale, fehlt jedoch
bei den Pferden und wurde offenbar mit einem
anderen zusammengefasst, das mittlere Fora-
men lacerum. Das andere, das optische Fora-
men, ist typischerweise bei Pferden auch zu ei-
nem anderen Fenster hin verlagert, ndmlich zum
vorderen Foramen lacerum. Weil Hyracotheri-
um diese beiden Merkmale auch besitzt, gilt das
als Rechtfertigung, diese Gattung zu den Pfer-
den zu rechnen (MacFappen 1976, 1992). Dage-
gen stellte Franzen (1989) fest, dass Paléotheri-
er, obwohl sie keine Pferde sind, das gleiche
charakteristische Fehlen des Foramen ovale
sowie die equide Position des optischen Fora-
men aufweisen. Daraus schloss er, dass die ge-
meinsame Position der beiden Foramina nicht
automatisch zur Einbeziehung in die Pferdefa-
milie fihrt. FrRanzen kam zum Schluss, ,,man
muss zugestehen, dass Merkmale wie Lédngen-
proportionen, obwohl sie fiir die Widerlegung
phylogenetischer Verwandtschaften geniigen
mogen, sicherlich nicht komplex genug sind, um
als Synapomorphien zu dienen®.

MacFappens Pferdekladogramm (1992,
1998) schlieBt die Hyracotherier auf der Basis
dieser drei Kennzeichen oder Merkmalszustan-
de ein. Der folgende Verzweigungspunkt, der
die Anchitheriinen umfasst, wird durch eine weit
substantiellere und tiberzeugende Serie von
Merkmalen unterstiitzt. Einerseits weisen Hyra-
cotherium-Fossilien eine Menge Ahnlichkeiten
(siehe folgender Abschnitt) mit Taxa auf, die als
basal moropomorph (siehe unten im Abschnitt
iber die basalen Gattungen) und titanotherio-
morph (d.s. Brontotherien) gelten, ebenso wie
die Palédotheriden. AuBBerdem konnten die drei
vermuteten Synapomorphien mit Pferden durch
eine kleinere morphogenetische Anderung ver-
ursacht sein. Solche geringfiigigen Anderungen
sind nattirlich von einem viel geringeren Aus-
maB als die substantiellen und durchgreifenden
genetischen Verédnderungen, die fiir einen Uber-

Familie
Unterfamilie
Gattungen im Text zitiert (Synonyme)
Equidae

Hyracotheriinae (taxonomische Position
zur Diskussion)
Hyracotherium
(Eohippus, Pliolophus,
Orohippus)
Sifrhippus
Xenicohippus
Protorohippus
Orohippus (Pachynolophus)
Haplohippus
Cymbalophus
Epihippus
Anchitheriinae
Mesohippus
Miohippus
Kalobahippus (Anchitherium)
Anchitherium
Sinohippus
Hypohippus
Megahippus
Archaeohippus
Desmatippus
Parahippus
Equinae
Merychippus
Parahippus
Pliohippus
Calippus
Nannippus
Hipparion
Neohipparion
Hippidion
Dinohippus

gang eines Organismus mit tapirghnlichen Ei-
genschaften zu einem Pferd erforderlich waren.
Sowohl Evanper (1989) als auch Franzen (1989)
argumentieren Uberzeugend, dass zwei kleine
Foramina und der P3-Héckergrat ein unzurei-
chendes Indiz dafiir sind, Hyracotherier in die
Anchitherier und die Pferde einzuordnen. Wie
FroeHLICcH (1999) folgert, haben diese basalen
Taxa ,wenig von den Merkmalszustdnden, die
die Hauptgruppen diagnostizieren.*

Griinde fiir eine Neubewertung der
phylogenetischen Stellung der
Hyracotherier

Die kontroversen Studien von Hooker (1989,
1994) und EvanDer (1989) fiihrten dazu, dass
einige Mitglieder der Gattung Hyracotherium von
den Einhufern (Equidae) ausgeschlossen wur-
den. Obwohl die verschiedenen Hyracotherium-
Arten in den meisten Merkmalen praktisch nicht
unterschieden werden kénnen, kann man doch
einige geringere Unterschiede wie die drei
vorhin erwéhnten feststellen. Hooker berief sich
auf Owens Hyracotherium-Exemplar wegen der
gemeinsamen Spezialisierung, um dieses mit
den europdischen Paldotheriern zu verbinden.
Verschiedene Wissenschaftler, die MarsHs Eo-

Tab. 2 Taxonomie
innerhalb der Equidae.
(Nach MacFappen 1992)
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hippus geprift hatten, hielten es fiir einen primi-
tiven Brontotherier oder Chalicotherier (Hooker
1994). Durch eine geringe Entwicklung im Zahn-
grat kénnte Hyracotherium in Homogalax iber-
gegangen sein, das als der gemeinsame moro-
pomorphe Vorfahr der Tapire und Nashorner
gilt (HookEer 1989). Die Zahne dieser beiden Tie-
re scheinen fast identisch zu sein und unterschei-
den sich signifikant von anderen Unpaarhufern
(RomER 1966; vgl. Abb. 6). Die Unterschiede
zwischen diesen beiden Arten, speziell in der
Zahnstruktur, kann durch eine einfache morpho-
genetische Verdnderung erklart werden. In neu-
erer Zeit Uberprifte FrRoeHLICcH (1996, 1999) die
Zugehorigkeit von Cymbalophus und Hyracothe-
rium tapirinum (= Systemodon), welche von
Hooker zuvor als grundsétzlich pferdeverwandt
angesehen wurden, und stellte diese ebenso zu
den Moropomorphen. Trotz all der augenschein-
lichen Ahnlichkeiten bei diesen Gruppen wiir-
de aus der Annahme eines monophyletischen
Ursprungs folgen, dass die Hyracotherier Vor-
fahren von vollig unterschiedlichen Zweigen von
Unpaarhufern wéren.

Im Wesentlichen sind alle frithen Unpaar-
huferfossilien Hyracotherier-dhnlich. Diese
wichtige Tatsache wird schon durch ihre strati-
graphischen Beziehungen unterstrichen. Un-
paarhuferfossilien erscheinen zuerst am Beginn
des Eozédns in Nordamerika und vielleicht et-
was frither in Europa. Erst vor kurzem wurde
der Schédel eines Unpaarhufer-dhnlichen Sau-
getiers, Radinskya, aus dem spéten Paldozéin in
China beschrieben und er erhielt den Status ei-
nes ,Morgenréte-Unpaarhufers®. Radinskya war
zwar etwas kleiner, besal3 aber bemerkenswer-
te Ahnlichkeiten mit Hyracotherium und Homo-
galax (McKenNA et al. 1989). Davon abgesehen
enthalten die frithesten Sedimente Hyracotheri-
um und die isectolophide Art Cardiolophus. Zu
diesen Taxa gesellten sich rasch der Hyraco-
therier Xenicohippus, der Isectolophide Homo-
galax und die Ceratomorphen Heptodon und
Hyrachus (Janis et al. 1998b). Isectolophide und
Ceratomorphe waren die ersten fossilen Moro-
pomorphen. Kurze Zeit spéter erschienen der
Hyracotherier Orohippus, der Brontotherier Eo-
titanops und die unklare Unpaarhuferart Lamb-
dotherium. Zuvor noch fir den ,Morgenréte-
Unpaarhufer” gehalten, wird Lambdotherium von
Hooker (1989) als primitiver Brontotherier an-
gesehen. Wie weiter unten in der Unpaarhufer-
gliederung beschrieben sind alle diese Arten
ghnlich, Hyracotherier-artig und offensichtlich
eng verwandt. Wéahrend des Eozéns boten die
warmen Laubwélder ideale Bedingungen fiir die
weitldufige Radiation einer Unpaarhufer-Ab-
stammungslinie mit gewissen Anpassungen, wie
sie fiir moderme Tapire charakteristisch sind. Das
bedeutet, dass sie fiir eine ,,Dschungel“-Existenz
konstruiert sind. Der Korperbau ist stdmmig,

jedoch stromlinienférmig, mit einem breiten Ri-
cken, der sich nach vorne hin verjlingt, ideal,
um sich durch das dichte Dschungelunterholz
fortzubewegen. Ihre vierzehigen Vorderextremi-
taten und wulstigen Fii3e bilden ideale Eigen-
schaften fiir das Vorankommen auf lockerem
oder sumpfigem Boden (ProTHERO & ScHOCH
2002). Es sind andersartige Tiere und sie sind
fir einen anderen Lebensraum angepasst als
Pferde, Nashorner oder Elefanten. Dennoch
werden diese untereinander sehr dhnlichen Ar-
ten in sehr unterschiedliche Familien gestellt.
Die Wahl des Modells, monophyletisch gegen
polyphyletisch, bestimmt die Interpretation die-
ser Situation. Nach einem Modell sind die Hy-
racotherier gemeinsame Vorfahren von mehre-
ren Unpaarhufer-Abstammungslinien; entspre-
chend wird die Notwendigkeit gesehen, einen
,Pferdedhnlichsten” als urspriinglichen Pferde-
artigen auszuwéhlen. Nach dem Grundtypmo-
dell kénnen die Hyracotherier-ghnlichen Tiere
dagegen zwanglos als eine ausgesprochen er-
folgreiche Radiation ohne stammesgeschichtli-
che Beziehung zu anderen Grundtypen interpre-
tiert werden.

Basale Gattungen der verschiedenen
Paarhuferfamilien

Im Rahmen evolutionstheoretischer Modellie-
rungen versucht man, von den Hyracotherier-
ghnlichen Formen verschiedene Linien zu ver-
schiedenen spezialisierteren Unpaarhufer-Grup-
pen zu ziehen. In diesem Abschnitt wird gezeigt,
dass solche Abstammungsverbindungen eher in
die Hyracotherier-ghnlichen Formen hineinge-
lesen werden, als dass sie aus deren Merkma-
len abgeleitet werden kénnten. Die Hyracothe-
rier sind untereinander relativ dhnlich und als
eigener Grundtyp interpretierbar. Zu den ver-
schiedenen Gruppen hin, zu denen sie tiberlei-
ten sollen, bestehen dagegen jeweils deutliche
Liicken, die daher als polyphyletische Linien (mit
gesonderten Urspriingen) interpretiert werden
konnen.

Die frithesten , Einhufer werden tiblicher-
weise in die Unterfamilie der Hyracotheriinen
gestellt. Diese beinhaltet die Arten Hyracotheri-
um, Xenicohippus, Orohippus, Haplohippus und
Epihippus (MacFappen 1998, Abb. 9). Im Ver-
héltnis zu Hyracotherium weisen die tibrigen Hy-
racotheriinen eine geringfiigig weiter fortge-
schrittene ,,Molarisierung“ auf, d. h. einige Pré-
molaren sahen eher wie Molaren aus. Dennoch
hatten alle Hyracotheriinen, soweit bekannt,
vierzehige Vorderextremitdten und dreizehige
Hinterextremitéten, was typisch tapirartig ist. Es
muss auch bedacht werden, dass bei Xenicohip-
pus der Schadel unbekannt, die obere Zahnstruk-
tur dirftig tiberliefert und die hinteren Schéadel-



gruben nicht beschrieben sind; bei Haplohippus
kennt man nur einige untere Zahnstrukturen,
wobei diese ein ausgedehntes Diastema aufwei-
sen (eine Liicke zwischen den Vorderzéhnen und
den Prémolaren). Orohippus ist Hyracotherium
insgesamt dhnlich, abgesehen von einer gering-
fugig weiter ,fortgeschrittenen“ Zahnstruktur.
Epihippus weist an den beiden hinteren Pramo-
laren eine Molarisierung auf. Folglich hatten die
Hyracotheriinen einige tapirartige Merkmale mit
Hinweisen auf geringfiigige erndhrungsbeding-
te Zahnanderungen bei spédteren Arten, Ande-
rungen, die manche fiir pferdedhnlicher halten.
Verglichen mit der geringen Variation innerhalb
der Hyracotherier ist die phylogenetische Lii-
cke zwischen Epihippus und dem Laubéser Me-
sohippus morphologisch und morphogenetisch
dagegen viel zu umfangreich, um &ghnlich beur-
teilt zu werden.

Die Brontotheriiden waren tendenziell eher
massive ,nashornghnliche Tiere und trugen ein
abgerundetes, manchmal Y-formiges Horn am
Ende ihrer Schnauzen (Maper 1998, Abb. 9).
Eotitanops, der sogenannte ,Morgenrote-Bron-
totherier” gilt als grundlegende Art, die tiber Pa-
laeosyops zu den Hauptgruppen fiihrt. Eotitan-
opsist nur aus bruchstiickhaften Resten bekannt
— einem rechten Oberkiefer. Offensichtlich hat-
te dieses Tier ein ausgedehntes Diastema und
es fehlten sicher die charakteristisch tief einge-
senkten Nasenlocher (Niistern), die sonst typisch
fir Brontotherier sind; daher besteht hier ein
Liicke zu den spéteren Brontotheriern. MARSHS
Exemplar von Eohippus war von mehreren
Fachleuten untersucht und fiir einen primitiven
Brontotherier gehalten worden (PROTHERO &
SchocH 2002). Ein Fossil, das als frither Bronto-
therier dargestellt wird, Eotitanops, hatte eindeu-
tig Ahnlichkeit mit einem Hyracotherier.

Ahnlichkeiten zwischen den Paldotheriiden
und Hyracotherium wurden bereits diskutiert. Die
Paléotherier lebten wéhrend des Eozéns auf dem
europdischen Archipel (PrROTHERO & ScHOCH
2002, Abb. 9). Weil die Urspriinge beider Grup-
pen als Hyracotherier ins frithe Eozén eingestuft
werden, ist ihre Unterscheidung etwas willkiir-
lich. Nordamerikanische Vertreter werden tibli-
cherweise auf die Familie der Einhufer einge-
schréankt, wéhrend die in Europa gefundenen,
wéhrend des Eozéns ausgestorbenen Arten in
die Familie der Palédotheriiden gestellt werden.
Franzen (1989) hielt einige Merkmale der Palé-
otheriiden fiir zu primitiv (plesiomorph), als dass
sie von Hyracotherium abstammen kénnten,
obwohl sie stratigraphisch jiinger sind. Aus die-
sem Grund ordnete er sie als Schwesterfamili-
en an. Hooker (1994) veroffentlichte eine Zu-
sammenfassung der auseinandergehenden In-
terpretationen bzw. der ,Variationen in der Be-
trachtung®. Er stellte fest, dass ,aufgrund von
konzeptionellen Schwierigkeiten und wegen ei-

Abb. 9 Einige ausgestorbene Unpaarhufer aus dem Tertiar. A) Hyracotherium
(,Schliefertier”). Die Gattung erreichte durchschnittlich eine Schulterhohe von 20
cm und war wahrend des frihen bis mittlereren Eozans in ganz Asien, Europa und
Nordamerika verbreitet. B) Palaeotherium (,Altes Tier®). Tapirahnliches Aussehen,
mit einer Schulterhohe von 75 cm. Verbreitung auf dem ganzen europaischen Archi-
pel wahrend des frithen bis mittleren Eozans. C) Anchitherium (,,Nahes Tier*). Es
handelte sich um ein kleines, dreizehiges, laubasendes Pferd mit eines Schulterhche
von 60 cm. Sein Ursprung liegt in Nordamerika und es verteilte sich liber Europa und
Asien wahrend des friihen Miozans. D) Brontotherium (,,Donnertier”). Diese Tier sah
wie ein riesiges Nashorn aus mit einer Schulterhche von 2,5 m. Verbreitung in Siid-
dakota und Nebraska wahrend des spaten Eozans. E) Chalicotherium (,Kieseltier*).
Es sah wie eine enorm grofRes Faultier aus mit beklauten Vorderextremitaten und
einer Schulterhohe von 2,6 m. Verbreitung in Asien, Europa und Afrika wahrend des
Miozans und Pliozans. F) Paraceratherium (,,Nah-Horn-Tier*). GroBtes Landsauge-
tier, gigantisch groB3, hornlos und nashornahnlich mit einer Schulterhche von 5,5 m.
Verbreitung liber groBe Teile von Asien wahrend des mittleren Oligozans bis zum
friihen Miozan. Zeichnung von A. Wood.

nes sehr liickenhaften Fossilbefunds die Frage
nach der Trennungslinie zwischen Einhufern
und Paldotheriiden bisher und auch in Zukunft
ein Problem darstellt“. Tatséchlich sind die an-
fanglich in die beiden Gruppen gestellten Fos-
silien sehr &hnlich. Die Paléotherier kdnnten
genauso gut eine europdische ,Hyracotherier-
dhnliche” Radiation reprasentieren.

Die Moropomorphen beinhalten
mindestens zwei spezialisierte Gruppen, die
Tapiriden und die Rhinocerotoiden und
moglicherweise eine dritte, die Chalicotherier.
Die frithen Moropomorphen sind freilich alle
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Hyracotherier-ghnlich, als Gruppe abgegrenzt
und werden ausschlieflich anhand von Details
in der Zahnstruktur auseinandergehalten. Die-
se frithen Moropomorphen umfassen die Lophi-
odonten, die Isectolophiden, die Helateliden, die
Lophiateliden und die Deperetelliden. Sie sol-
len wéhrend des Eozéns tibereinstimmend alle
aus frithen Hyracotherier-dhnlichen Organismen
hervorgegangen sein (CoLBERT & ScHocH 1998).
Man nimmt an, dass die zu den Lophiodonten
und Isectolophiden fithrenden Linien sich aus
Homogalax entwickelt haben. Die Linien, die zu
den Lophialetiden, Deperetelliden, Helateliden,
Tapiriden und die Rhinocerotoiden fiihren, sol-
len aus Heptodon entstanden sein. Dennoch hiel-
ten Maas et al. (2001) die Isectolophiden fiir die
friiheste Gruppe der Moropomorphen und z&hl-
ten Homogalax, Systemodon, Isectolopus, Cardi-
olophusund Karagalax dazu. Die generalisierten
Moropomorphen kénnen eine ausgedehnte Ra-
diation représentieren, die im Eozé&n begann, als
dafiir ideale Vegetationsformen bestanden.

Die Tapiriden sind die am meisten genera-
lisierten (und am meisten Hyracotherier-ghnli-
chen) Arten der ausgestorbenen Unpaarhufer.
Allerdings sind sie einzigartig durch die Entwick-
lung eines Greifriissels und die entsprechenden
Schéadelanpassungen. Der erste Tapir war Pro-
totapirus aus dem Oligozén. Es ist nicht klar, ob
der Tapirriissel eine Anpassung fiir die effizien-
tere Laubasung der Waldvegetation darstellt
oder eine adaptive Antwort auf die einzigarti-
gen Bedingungen, wie sie in modernen Tropen-
waéldern anzutreffen sind. Ublicherweise nimmt
man eine Abstammung der Tapiriden von den
eozénen Helateliden an, welche moglicherweise
einen kurzen, weichen Riissel hatten und dem-
zufolge mit den Tapiriden in die Gruppe der
Tapirartigen (Tapiroidea) gestellt werden. Hela-
letes ist Hyracotherier-dhnlich und es besteht
eine deutliche Liicke zu Prototapirus (COLBERT &
ScHocH 1998).

Die Nashornverwandten (Rhinocerotoi-
dea) beinhalten drei Familien: die Rhinoceroti-
den (Nashorner einschlieBlich Subhyracodon;
ProTHERO 1998b), die Amynodontiden (WALL
1998) und die Hyracodontiden (PROTHERO
1998a). Zu den Hyracodontiden gehoren die rie-
sigen asiatischen Indricotherier, einschlief3lich
das horn- und stoBzahnlose Tier Paraceratheri-
um, das wahrscheinlich groBte weltweit bekann-
te Sdugetier mit doppelt so groBen Korperma-
Ben wie ein afrikanischer Elefantenbulle und
einem mindestens sechsfachen Gewicht (Abb.
9). Diese Tiere besaBBen Molaren in der Grof3e
einer Méannerfaust. Hyrachyus wird als ,,Morgen-
rote-nashornartig” angesehen (PROTHERO et al.
1986; ScHocH 1989, Rosk 1996). Rapinsky (1966,
1967) hatte Hyrachyus vorher bei den Tapirarti-
gen platziert. CoLBERT & ScHocH (1998) halten
Hyrachyus fir den frithesten Rhinocerotoiden,

von einem Homogalax-dhnlichen Tier iber Hep-
todon abstammend. Diese drei Gattungen sind
sehr Hyracotherier-dhnlich und es besteht eine
klare Liicke zu den spéteren Rhinocerotoiden.

Die letzte, heute ausgestorbene Unpaarhu-
fergruppe waren die Chalicotheroiden, klau-
enbewehrte Huftiere. Man kennt vier nordame-
rikanische Arten, einschlieBlich Moropus, aber
nur drei davon hatten Krallen (Coomss 1998,
Abb. 9). Die vierte, Eomoropus, gilt als ,,Mor-
genrote-Chalicotherier”. Der GroBteil der Vor-
der- und Hinterextremitéten ist erhalten. Die
Vorderextremitdt weist vier nicht verlédngerte
Zehen (keine Klauen) auf und die Uberreste der
hinteren Extremitdten zeigen keine speziellen
Anpassungen, wie sie fiir den Gebrauch von
Krallen typisch waren. Wieder wurde MARsHS
Eohippus-Exemplar von verschiedenen Fachleu-
ten Uiberprift. Diesmal schlugen sie vor, es kdnn-
te ein primitiver Chalicotherier sein (PROTHERO
& ScHocH 2002). Sowohl das frither als Chalico-
therier bezeichnete Fossil als auch Eomoropus
waren deutlich den Hyracotheriern dhnlich.
Wieder einmal klafft eine deutliche Liicke zwi-
schen diesen frithen Fossilien und den spate-
ren, typischen Chalicotheriern.

Sprung iiber die morphogenetischen
Grenzen der frithen Hyracotherier-
dhnlichen Unpaarhufer

Nach dem monophyletischen Unpaarhufermo-
dell soll die eozéne Radiation der Hyracotheri-
er und ihrer angeschlossenen Arten innerhalb
eines kladistischen Systems als eine breite pa-
raphyletische Basis fiir alle nachfolgenden Un-
paarhuferfamilien dienen, einschlieBlich der
heutigen Pferde, Nashorner und Tapire wie auch
Chalicotherier und Brontotherier (Hooxer 1989,
1994; ProTHERO & ScHocH 2002). Mit anderen
Worten, ziemlich gleichartige Hyracotherier-
ghnliche Tiere, die als Ergebnis von Diversifi-
kation in den eozénen Regenwéldern angese-
hen werden kénnen, miissten gleichsam sowohl
designierte frithe Pferde als auch frithe Nashor-
ner, frithe Tapire, frithe Brontotherier und frithe
Chalicotherier sein (Janis et al. 1998). Ernst MAYrR
(1969), Agassiz-Professor der Zoologie an der
Harvard Universitat, raumt ein, dass ,,Eohippus
genauso gut ein Vorfahr von Tapiren und Nas-
hornern wie fiir Pferde sein kann“. FROEHLICH
(1999) bestétigte: ,Die Beziehungen zwischen
basalen Unpaarhufern und zwischen den Grup-
pen, die historisch in ,Hyracotherium’ einge-
schlossen sind, sind kompliziert. Diese Gruppen
sind morphologisch &ghnlich und besitzen we-
nig von den Merkmalsbeschaffenheiten, die die
Kronengruppen charakterisieren.“ Wenn die
monophyletische Interpretation richtig sein soll-
te, wéren lberzeugende intermediédre fossile



Gattungen zu erwarten. Somit werden Hyraco-
therier-ghnliche Arten meistens automatisch als
Pferde bezeichnet, da im Fossilbericht iiberzeu-
gende intermedidre Fossilien fehlen. EvANDER
(1989) bemerkt beziiglich der Herkunft des Pfer-
des: ,Wenig bekannte Gattungen werden leicht
als Vorfahren identifiziert, weil die Hypothesen
der Abstammung nicht ausreichend getestet
werden konnen. Diese Angelegenheit ist nicht
trivial.“

Ein hochst kritischer Aspekt ist hier die Be-
obachtung, dass es eine deutliche Licke zwi-
schen dem frithen Hyracotherier Epihippus und
dem Laubéser Mesohippus gibt. Gleichermaf3en
existieren deutliche Liicken in den Abstam-
mungslinien der Rhinoceroiden, Tapiriden,
Brontotherier und Chalicotherier beziiglich ver-
schiedener spezieller Merkmale. Die eozéne Ra-
diation scheint nur aus Hyracotherier-dhnlichen
Unpaarhufern zu bestehen und eine separate
monophyletische Gruppe zu reprasentieren ein-
schlieBlich der Hyracotherier, Palédotherier, ei-
ner Anzahl nah verwandter moropomorpher
Familien und eozéner Gruppen von Brontothe-
riern und Chalicotheriern. Die wenig ausgeprég-
ten Ahnlichkeiten zu den verschiedenen spéte-
ren Kronengruppen werden hier als einfache
Parallelismen interpretiert, ausgelost durch
Anpassung an Umweltverdnderungen in den
eozdnen Wéldern. Basierend auf dieser Fossil-
interpretation sind die Unpaarhufer eine poly-
phyletische Ordnung. Umfangreiche und
manchmal unrealistische morphogenetische und
topologische Anforderungen an seltene, frag-
mentarische oder sehr unvollstédndige Fossilien
sind entscheidend, wenn die innere Konsistenz
eines monophyletischen Unpaarhufermodells
beibehalten werden soll. Solche anspruchsvol-
len Spriinge sind beim polyphyletischen Unpaar-
hufermodell nicht gefordert.

Zahnvariation

Die meisten Argumente fiir einen monophyleti-
schen Verlauf der Unpaarhuferradiation basie-
ren auf Zahnmerkmalen (Hooker 1994). Somit
werden Zahnformeln, Zahnzusammensetzung
und Kronenausgestaltung bei der Aufstellung
phylogenetischer Beziehungen berticksichtigt.
Das sind sicher schwerwiegende Argumente
und grundlegend fiir den Grofteil der Sduge-
tierpaldontologie und -taxonomie. Dennoch sind
zahlreiche Beispiele signifikanter Zahnvariatio-
nen auf Familienebene aus dem Fossilbericht
bekannt, z. B. bei den Elefanten, Proboscidea
(LamBERT & SHOosHANI 1998), bei verschiedenen
Fleischfresserfamilien (vAN VALKENBURGH 1989),
speziell der Familie der Katzen (KiTcHENER 1991)
und bei den Altweltaffen, Cercopithecidae (Pres-
TON-MAFHAM & PrREsTON-MaFHAM 1992). Die aus-

gedehnte Radiation der frithen Hyracotherier-
ghnlichen Tiere wéahrend des Eozéns durch Aus-
nutzen der weitreichenden Vegetationsformen
mittels Zahnmodifikationen ist eine verntinftige
Hypothese. Die Zahnvariation innerhalb einer
Familie kann betrachtlich sein. Zahnvariation ist
daher ein unzureichender Beleg dafiir, dass Hy-
racotherier-gdhnliche Tiere zu anderen Grund-
typen von Unpaarhufern evolviert sind.

HookEr (1994) betonte, dass Zahnvariatio-
nen (wie Bilophodontie, Selenodontie, Bunodon-
tie) bei primitiven Unpaarhufern Anpassungen
an die Ernghrung von Blattern, Friichten oder
einer Mischung aus beiden widerspiegeln. Un-
ser modernes Verstdndnis von den molekula-
ren Grundlagen der morphogenetischen Prozes-
se, die an der Zahnentwicklung beteiligt sind,
unterstreicht, wie plastisch und zielgerichtet eine
Vielfalt von Zahnmodifikationen sein kann (JErn-
vALL et al. 2000, Kangas et al. 2004). Daher scheint
die Zahnvariation, wie sie bei Hyracotheriern
und ihren eozédnen Schwestergattungen vor-
kommt, als Variation innerhalb eines Grundtyps
akzeptabel. Dennoch legt die qualitativ einzig-
artige Zahnstruktur verbunden mit der Molari-
sation bei Pferden einen pferdespezifischen
morphogenetischen Plan nahe. Der dentale Fos-
silbefund ist unzureichend, um die Platzierung
der Hyracotherier zu den Pferden zu rechtferti-
gen. Stattdessen sind die Daten konsistenter mit
einem monophyletischen Hyracotherier-ahnli-
chen Zweig und einer polyphyletischen Unpaar-
huferordnung. Zahnanpassungen sind eine Sa-
che. Der Ubergang von einem Hyracotherier zu
einem Pferd wiirde dagegen viel umfangreiche-
re und grundlegende genetische Verdnderungen
erfordern.

Beginnt die Evolution des
Pferdes mit den laubasenden
Anchitheriern?

In diesem Abschnitt wollen wir folgende Fra-
gen behandeln: Sind die laubédsenden Pferde die
ersten echten Pferde, die man im Fossilbericht
findet, und gibt es eine ununterbrochene Reihe
von Fossilfunden, die eine Zugehorigkeit der
laubasenden Pferden (Anchitheriinae) zu gras-
fressenden Pferden (Equinae) zum gleichen er-
weiterten Grundtyp (Eufamilie) stiitzen? In Tab.
2 findet sich eine Auflistung der diskutierten
Pferdegattungen.

Fossilien von laubasenden Pferden erschei-
nen in den spéten eozénen Schichten in Nord-
amerika (Mesohippus) und im Miozén in Europa
und Asien. MAcFADDEN (1992, 1998) betont, dass
sich die Gattungen in der Unterfamilie der An-
chitheriinen (laubédsende Pferde) von den Hyra-
cotheriern in mindestens sieben Synapomorphi-
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en unterscheiden, darunter Synapomorphien des
Schédels, der Kiefer, der Zahnstruktur und der
MittelfuBknochen. Die Backenzdhne aller An-
chitherier sind typisch pferdeartig, vollstédndig
und charakteristisch molarisiert (PRoTHERO &
SuusiN 1989). Der Schédel im Bereich vor den
Augenhohlen ist langgestreckt (lange pferdear-
tige Schnauze). Die oberen Beinabschnitte wa-
ren lédnger, ebenso die Zehen, ebenfalls typisch
fur Pferde, und die Vorder- und Hinterextremi-
taten sind funktional dreizehig.

Die Anchitheriinen beinhalten die Gattungen
Mesohippus, Miohippus, Kalobahippus, Hypohip-
pus, Megahippus, Archaeohippus, Desmatippus,
Parahippus, Anchitherium und die chinesische
Gattung Sinohippus (Janis et al. 1998a). Anchithe-
rium war in Frankreich so weitldufig verbreitet,
dass es eines der ersten tiberhaupt gefundenen
fossilen Saugetiere ist (Abb. 9). Mesohippus und
Archaeohippus waren beide Zwergformen. Hyp-
ohippus und Megahippus waren dagegen grof3e
Pferde, gréBenmaBig vergleichbar mit vielen re-
zenten Pferdearten. Wahrend der adaptiven
Radiation der Anchitherier wurde das Potential
hinsichtlich KoérpergroBe griindlich ,,ausgetes-
tet”. Die Equinen (grasfressende Pferde) erschie-
nen moglicherweise als Resultat der adaptiven
Radiation von Parahippus (MAcFADDEN 1992).
Ausgedehnte Radiationen der Grasfresser erfolg-
ten bei der Entstehung der Grassavannen. Es
gilt als gesichert, dass sich diese Kreaturen durch
ihre grasenden Gewohnheiten ihren eigenen
Lebensraum buchstéblich selbst gestaltet haben,
indem sie bewaldete Savannen in Grassavan-
nen und Steppen verwandelten. Wenn man an
die enormen GréBen der Biiffelherden in der Pré-
rie denkt, wie sie von den frithen europédischen
Siedlern beschrieben wurden, kann man sich
auch gut vorstellen, wie pferdeartige Herden von
ghnlichem Ausmal bei der Entstehung dieser
weiten Grassavannen mitgewirkt haben kénnen
(ProTHERO & ScHocH 2002).

Fortschrittliche Arten des Anchitheriers Pa-
rahippus und nachfolgende pferdeartige Gattun-
gen weisen ein Zahnmerkmal auf, das die Zah-
ne dauerhafter werden lief3. Es handelt sich um
Zement, eine knochenahnliche, mineralische
Substanz, die eine schiitzende Kappe um die
Krone bildet. Durch die Zementzugabe enden
die Zahne der Pferde mit groen Mahlfldchen,
die aus harten Zahnschmelzleisten tiber weiche-
ren, tieferen Regionen von Zement und Dentin
bestehen. Diese Leisten arbeiteten wie kleine
scherende Kanten, um Pflanzenmaterial effizi-
ent in kleine Stiicke zu schneiden (MAcFADDEN
1992). Parahippus und nachfolgende pferdearti-
ge Gattungen hatten auch andere Merkmale ge-
meinsam. Die Schnauze ist tiefer, um die Zdhne
unterzubringen, und die Augen sind fiir eine
bessere Ubersicht weiter nach hinten verscho-
ben. Die GliedmaBen sind verlédngert; Unterar-

me und Schienbeine sowie Zehen sind alle 14n-
ger. Die Gattung Parahippus représentiert eine
heterogene Ansammlung von Formen, die ei-
nen Gradienten (Morphoklin) in Zahn- und Scha-
delmerkmalen verzeichnen. Am einen Ende be-
findet sich Desmatippus und am anderen Me-
rychippus, das erste grasfressende Pferd.

Die Gattung Merychippus ist extrem schwie-
rig zu bestimmen. lhre Arten unterscheiden sich
stufenweise fast unmerklich von denen von Pa-
rahippus einerseits und denen von Pliohippus,
Calippus, Nannippus, Hipparion und Neohippari-
on andererseits (STirToN 1947). Dieses Kontinu-
um von Desmatippus und Parahippus (beide gel-
ten als Anchitherier) zu Merychippus und ande-
ren equinen Gattungen macht eine Trennung
der laubdsenden Pferde (Anchitheriinae) von
den grasfressenden Pferden (Equinae) schwie-
rig (MacFappen 1998). Allerdings konnte ein
Haupttrend in Richtung hochkronige Z&hne
(Hypsodontie) bei Merychippus beobachtet wer-
den (dieser Trend ist deutlich verschieden von
»,Molarisation“). Es konnte eine Liicke geben
zwischen den laub&dsenden Pferden und den
grasfressenden, die verwischt wird vom frithzei-
tigen Erscheinen von Zahnzement bei Parahip-
pusund durch ,subhypsodonte“ Exemplare von
Merychippus. Wenn es eine Liicke gibt, dann
reprasentieren die Anchitheriinae und die Equi-
nae separate monophyletische Eufamilien. Die
Présenz der oben genannten intermediéren fos-
silen Arten weist jedoch darauf hin, dass es kei-
ne Liicke gibt. Hochkronige Zahne und einzehi-
ge GliedmaBen erschienen nicht gleichzeitig im
Fossilbericht. Nur bei neuzeitlicheren, pferde-
artigen Gattungen traten einzehige GliedmaBen
auf. Alle ausgestorbenen Einhufer sind einzehig.
Die Frage bleibt weiterhin, was veranlasste die
offensichtlich ,,gerichtete” Anpassung von Zahn-
struktur und Gliedmafen?

Okologische Sukzessionen und adaptive
Radiationen wahrend des Tertiars

Im Verlauf des Tertiédrs verursachten allméhli-
che Abkihlung und Austrocknung wesentliche
Veranderungen in den vorherrschenden Vege-
tationsformen (6kologische Sukzession). Nach
dem Aussterben der Dinosaurier am Ende der
Kreidezeit wurde die subtropische tertiére Erde
rasch durch wenig diversifizierte Wélder neu
besiedelt, die dann in komplexe laubwerfende
Regenwélder miindeten (WiNG 1998, PROTHERO
& ScHocH 2002). Der Fossilbericht deutet dar-
auf hin, dass wéhrend dieser Periode Hyraco-
therier-gdhnliche Tiere eine grundlegende adap-
tive Radiation durchmachten. Diese Umweltbe-
dingungen waren jedoch nicht von Dauer und
mit der Abkiihlung und Austrocknung wéahrend
des mittleren Eozéns wurden die subtropischen



Regenwdlder durch Waldsavanne ersetzt. Die-
se offeneren Walder fithrten zur Dominanz der
Anchitherier, die ihre eigene adaptive Radiati-
on begannen, und zum Verschwinden der Hy-
racotherier. Mit der weiteren Abkiihlung und
Austrocknung des Weltklimas an der Oligozan-
Miozén-Grenze wurde die Waldsavanne durch
Grassavanne ersetzt. Die Anchitherier wiederum
wurden von den grasfressenden Pferden (Equi-
nae) abgelost, die schlieBlich selbst zwei adap-
tive Radiationen durchmachten: bei der ersten
besiedelten die dreizehigen Gattungen der Hip-
parionini Nordamerika; und als danach am Ende
des Miozéns die Grassavanne durch Prérie er-
setzt wurde, wurden diese von tiberwiegend ein-
zehigen pferdeartigen Gattungen verdrangt (vgl.
Abb. 1; PRoTHERO & ScHocH 2002). Zu dieser Zeit
fanden weitreichende Verdnderungen in Flora
und Fauna statt, dokumentiert durch einen mas-
siven Rickgang der auBerordentlich artenrei-
chen laubdsenden Gemeinschaften (CERLING et
al. 1997; Janis et al. 2000). Das konnte die Radi-
ation der einzehigen grasfressenden Pferde aus-
gelost oder begiinstigt haben (MacFappen 2005).

Die abgelaufenen Radiationen sind auf3eror-
dentlich aufschlussreiche Beispiele fiir Artbil-
dungsprozesse. Es konnten zwei Typen von
adaptiver Radiation beobachtet werden. Wenn
eine adaptive Zone, eine neuartige Vegetations-
form wie Waldsavanne oder Steppe entstand,
fand eine verzweigende Artbildung (Kladogene-
se) statt, die mit einem Anstieg der Artenanzahl
verbunden war (MacFappen 1992). Darauf folg-
te eine Austauschartbildung, in der die Anzahl
der Arten ungefahr gleich blieb, aber die , fitte-
ren“ nachfolgenden Arten die angestammten
Arten einfach ersetzten. Moglicherweise war der
Stillstand dann erreicht, wenn keine wesentli-
che neue Artbildung mehr vor sich ging. Bei al-
len Saugetierradiationen war die Korpergrof3e
ein Merkmal, das gro3en Schwankungen unter-
lag. Bei der Radiation der Unpaarhufer durch-
liefen Zahnmerkmale adaptive Radiationen. Die
Hyracotherier wiesen eine méBige Intensivie-
rung bei der Molarisierung auf, die auf die Mog-
lichkeit zurickzufiihren sein konnte, dass sie
mehr und mehr die Moglichkeit hatten, laub-
dsend zu leben. Zement tauchte bei den An-
chitheriern auf. Hypsodontie entwickelte sich bei
den grasfressenden Pferden (MacFappen 1998).

Untergeordnete Merkmale erlauben
adaptive Radiation innerhalb unveran-
derlicher Grundtypen

Die hochsten Raten der equiden Artbildung
wurden wahrend des mittleren Miozéns erreicht,
als zwischen 11 und 13 Gattungen existierten
(MacFappen 1992). Verdnderungen in der Zahn-
struktur schritten voran. Hypsodontie entwickel-

te sich in der Gattung Merychippus im Miozé&n
und ging in der Gattung Nanohippus im Pliozén
weiter (StirToN 1947). Kronenhohen, Gréen der
Kaufldchen und Zahnformeln variierten. Bei den
grasfressenden Pferden weisen die Kronenho-
hen eine Zunahme auf, in Abhéngigkeit von der
Anpassung an die Erndhrungsweise im sich ent-
wickelnden Grasland. Gréser sind ndmlich rela-
tiv hart und wirken beim Kauen abschleifend
durch die in der Epidermis eingelagerten sand-
dhnlichen Kieselerdeeinlagerungen, wodurch
die Zéhne rasch abgenutzt werden.

Die Struktur der Gliedmaf3en weist ebenfalls
eine grof3e Flexibilitat auf. Die Lange der Glied-
mallen — obere, untere Extremitdtenknochen,
Finger — weisen alle eine adaptive Verdnderung
auf, die die Lauffahigkeit und Schnelligkeit for-
dern, was ein grof3er Nutzen in offenen Gras-
landschaften bedeutet. Solche Verdanderungen
verlangen keine weitreichende morphogeneti-
sche Neuprogrammierung. Verdnderungen die-
ser Art bei ,,untergeordneten“ Merkmalen sind
bei vielen Sdugetierradiationen bekannt: Zahn-
struktur bei den Katzenartigen, Sto3zahnmor-
phologie bei den Riisseltieren, Hornstruktur bei
den Antilocapriden und Dromomeryciden efc.
Eine solche Variation eines zusétzlichen Merk-
mals verdndert nicht den Grundtyp von Tieren,
sondern fithrt zu wichtigen Anpassungen und
kann schnell im Genom fixiert werden.

Eine andere Adaption, der Ubergang von
Dreizehigkeit zu Einzehigkeit war bei Pferden
nicht einzigartig. Mehrere Huftierfamilien ver-
loren Zehen, wenn auch nur wenige in solch
einem Ausmal, wie das bei den einzehigen Equi-
den beobachtet wird. Ein bemerkenswertes Bei-
spiel ist jedoch bei den pferdedghnlichen, aber
nicht verwandten Litopterna zu finden, einer
Gruppe von ausgestorbenen pflanzenfressenden
Huftieren aus Stidamerika. Die einzehige Art
Thoatherium scheint aus der dreizehigen Art Di-
adiaphorus hervorgegangen zu sein; es handelt
sich um eine dhnliche Veranderung wurde auch-
wie bei den Equiden (Einhufer) (CoLBerT 1991).
Dieser Ubergang fand wahrend des frithen Mi-
ozéns statt, also frither als bei den Einhufern,
moglicherweise dadurch, dass sich in Stidame-
rika Grasland frither etabliert hatte. Interessan-
terweise hatte Thoatherium niedrigkronige Laub-
dserzdhne. Thoatherium entwickelte einzehige
FiBBe, ohne ein Grasfresser zu werden. In einer
anderen Gruppe, bei den wiederkduenden Paar-
hufern, wozu Rind, Hirsch und Antilopen zé&h-
len, sind der Verlust der seitlichen MittelfuBkno-
chen und die Verschmelzung der mittleren Mit-
telfuBknochen (Bildung des Rohrbeins) Skelet-
tadaptionen, die den Adaptionen bei Pferden
funktionell dhnlich sind, und beide Typen von
Adaptionen steigerten die Féahigkeiten fiir aus-
dauerndes Laufen (ProTHERO & ScHocH 2002).
Hier ist ebenfalls Adaption untergeordneter
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Merkmale ein Phdnomen, das mit der Artbildung
in verschiedenen S&ugetierfamilien in Zusam-
menhang gebracht wird. Untergeordnete Adap-
tionen verdndern nicht den Typ von Organis-
mus, sie kénnen problemlos als Variationen im
Rahmen eines morphogenetischen Programms
angesehen werden, und sie ermoglichen einer
Gruppe eine gro3e Anpassungsfahigkeit. Hier
wird vorhandenes Entwicklungspotential durch
Umweltreize ausgelost. (Man spricht auch von
Plastizitét.)

Weitere variable Merkmale bei den Equiden
sind Schédelverlédngerung (Lange der Schnauze
im Bereich vor der Augenhohle) und Strukturen
in der Schneidezahnmorphologie. Zusétzlich zur
einfachen Verldngerung des Bereichs vor der
Augenhohle machte der Schédel viele andere
biomechanische Anderungen durch, die als An-
passungen an die grasfressende Lebensweise
gedeutet werden. Rapinsky (1983, 1984) beob-
achtete, dass solche Anderungen nicht allmah-
lich vor sich gehen. Stattdessen kommen sie
sporadisch vor, wenn eine neuartige adaptive
Zone auftaucht, z. B. wihrend des Ubergangs
von Miohippus zu Merychippus, hauptséchlich in-
nerhalb von Parahippus. SivpsoN (1944; zit. bei
MacFappen 1992) fithrte die Begriffe Brachyte-
lie fur evolutionédr unverdnderte Taxa (z. B.
Quastenflosser, Ginkgo), Horotelie fiir ,normal®
evolvierende Taxa und Tachytelie fiir rasch
evolvierende Taxa ein, besonders solche, die in
neuartige adaptive Zonen eindringen. Offenkun-
dig waren Parahippus und Merychippus tachyte-
le Gattungen. Neben Klima und Vegetation
koénnten auch noch andere Faktoren die beob-
achteten adaptiven Radiationen vorangebracht
haben: Faktoren wie eine Veranderung der Rau-
ber-Beute-Beziehungen, was die Lange der
GliedmaBen zur Steigerung des Lauftempos
beeinflusst haben konnte, sowie die Grobkor-
nigkeit von Bodenbestandteilen, die beim Gra-
sen von kurzem oder spérlichem Gras aufge-
nommen wurden, was die Zahnstruktur beein-
flusst haben konnte (MacFapDEN 1992, S. 235).

Schlussfolgerungen

Bezogen auf morphologische Kriterien scheint
es angemessen, die Hyracotheriinen und ver-
schiedene andere zeitgleiche und verwandte
Gattungen in eine monophyletische Gruppe
aufzunehmen. Neben den Hyracotheriern bein-
haltet diese Gruppe die Gattung Radinskya, ver-
schiedene generalisierte moropomorphe Fami-
lien, verschiedene Arten, die normalerweise als
primitive Brontotherier und Chalicotherier an-
gesehen werden, und moglicherweise die Palé-
otherier. Diese Arten stellen einen erweiterten
Grundtyp oder Eufamilie dar. Die Mitglieder die-

ser Eufamilie machten anscheinend eine wich-
tige adaptive Radiation wéhrend des frithen
Eozéans durch, als subtropische laubwerfende
Regenwdélder die weltweit vorherrschende Ve-
getationsform bildeten. Die nachfolgende Auf-
splitterung der Gruppe aufgrund von klimati-
schen und ozeanischen Bedingungen (Vikarian-
zereignisse) konnte eine Erkldrung fiir die Un-
terschiede zwischen den eng miteinander ver-
wandten nordamerikanischen Hyracotherier-
dhnlichen Unpaarhufern und den européischen
Palédotheriern liefern.

Abstammung mit Verdnderung kann man bei
den adaptiven Radiationen der tertidren Pferde
beobachten. Sie konnen als Eufamilie unabhén-
gig von den Hyracotheriinen eingestuft werden.
Die Pferde wurden gréBer, ihre Zahne ldnger
und die Zehenanzahl geringer. Abstammung mit
Verdnderung kann auch in anderen Familien
beobachtet werden. Anpassungen scheinen
weniger durch vollig zuféllige Prozesse entstan-
den zu sein, sondern wurden vielmehr durch
klimatischen Wandel und daraus resultierenden
Wechsel der Vegetationsform (6kologische Suk-
zession) ausgelost; d. h. ein vorhandenes Po-
tential von Merkmalen und Merkmalsauspra-
gungen wurde durch entsprechende Umweltrei-
ze abgerufen (Plastizitét). Sobald neuartige ad-
aptive Zonen auftreten, beeinflussen diese die
Richtung der Anpassungen bei den bestehen-
den Arten. Diese Arten wiederum koénnen die
Entwicklung oder Etablierung der vorhandenen
Vegetationsformen beeinflussen. Die adaptiven
Radiationen der Pferde zeigen gut dokumentier-
te und ziemlich vollstandige Abfolgen, die die
Veranderungen der Huftierlebensrdume durch
die Anderungen der Merkmale der Tiere doku-
mentieren. Sie stellen ein Muster bereit, mit dem
man Aspekte der adaptiven Radiationen von
anderen schlechter dokumentierten Fossilgrup-
pen vergleichen und davon ausgehend extrapo-
lieren kann.

Eine wichtige Beobachtung ist der heraus-
ragende Beitrag von plastischen, untergeordne-
ten Merkmalen wahrend der adaptiven Radiati-
onen. Die morphologischen Verdnderungen in
der Phylogenese der Pferdearten wurden durch
untergeordnete Adaptionen verursacht. Solche
Anpassungen koénnen als Ergebnis von gerin-
ger morphogenetischer Neuprogrammierung
erklart werden. Eine Reihe von Artbildungser-
eignissen fithrte zur Etablierung von verschie-
denen neuen Pferdegattungen. Allerdings gibt
es keinen tiberzeugenden Beleg dafiir, dass Pfer-
de entweder von einem ganz anderen Typ von
Organismus abstammen oder sich ihr Grund-
typ verdndert hat, um zu einem anderen Typ
von Tier zu werden. Der vorgeschlagene Uber-
gang vom frithen tapirdhnlichen Hyracotherier
zum oligozdnen laubédsenden Pferd beruht
bestenfalls auf einer unsicheren Argumentation.



Im Jahre 1940 schlug STirRTON eine sehr rea-
listische Phylogenie vor (obwohl Dinohippus jetzt
eher fir die ndchste AuBengruppe von Equus
gehalten wird als Pliohippus). Er identifizierte
eine klare Liicke an der Grenze Epihippus — Me-
sohippusund schreibt ausdriicklich in seine Phy-
logenie, ,ein stufenweiser Ubergang zwischen
Epihippus und Mesohippus ist nicht bewiesen®
(StirTON 1940). Das trifft noch immer zu. Die
Hyracotherier besaf3en bestenfalls nur teilweise
molarisierte Pramolaren. Ihre Gliedmaf3en wa-
ren weniger eingeschrénkt in der Beweglichkeit,
was eine freiere Gangart bewirkte, weit entfernt
von der typisch federnden und dennoch prézi-
sen Beinbewegung der Pferde. Es gibt Hinwei-
se darauf, dass die funktionalen Finger der vier-
zehigen Vorderextremitdt und der dreizehigen
Hinterextremitat in Ballen endeten. Im Gegen-
satz zu Pferden besaflen Hyracotherier wahr-
scheinlich keine knochernen Hufe (Camp & SmiTH
1942; MacFappen 1992). Bezogen auf die gesam-
te Fortbewegungsfahigkeit hatten die Hyraco-
therier einen weniger federnden Gang und eine
geringere Maximalgeschwindigkeit (Camp &
SmitH 1942). Hyracotherier weisen auch eine
andere Korperhaltung auf, mit weniger erhoh-
ten Schultern im Vergleich zu Pferden. Wenn
heutige Tapire in diesen Merkmalen generali-
siert sind (auBer dem spezialisierten Schadel und
dem Riissel), dienen sie als dhnliches ,funktio-
nelles Gegenstiick® (MAcFaApDEN 1992, S. 249)
fiir diese frihen generalisierten Unpaarhufer.
Somit waren Hyracotherier kleine Moropomor-
phier-ghnliche Tiere. Bis zum heutigen Tag gilt
StirTONs Beobachtung, dass ,ein stufenweiser
Ubergang zwischen Epihippus und Mesohippus
... nicht bewiesen® ist. Ernst Mayr (1969) be-
statigte StirTons Liicke in seinem grundlegen-
den Buch ,Principles of Systematic Zoology*.
Er kommentierte: ,Es ist richtig, dass der Fos-
silbefund phylogenetische Bdume begriindet,
aber die Liicken sind sogar in den am besten
bekannten Gruppen immer noch grof3 genug fiir
viel Spekulation.“ Franzen (1989) bestétigt die-
sen Standpunkt: ,,Der kontinuierliche Ubergang
von Hyracotherium aus dem unteren Eozén zu
Orohippus aus dem mittleren Eozén ebenso wie
von Orohippus zu Mesohippus muss weiterhin
erst durch fossile Beweise begriindet werden.”

Die frithesten Arten der verschiedenen Un-
paarhuferfamilien beinhalten eine Fiille von
Hyracotherier-ghnlichen Tieren. Diese Gruppe
wird als Plesion (Schwestergruppe, deren Mit-
glieder bereits vollstdndig ausgestorben sind)
benutzt, um daraus Ausgangsarten fiir alle Kro-
nengruppenfamilien der Unpaarhufer zu postu-
lieren. Allerdings fehlen echte intermediére For-
men, stattdessen zeigen sich Liicken in den Fos-
silserien. Um diese Liicken zu iberbriicken,
braucht man eine sprunghafte Verénderung, die
auf einem theoretischen Szenario aufbaut. Ein

typisches Beispiel sieht man in der Evolution
des Pferdes. Frithe tapirdhnliche Hyracotherier
sollen zu pferdedhnlichen Anchitheriern fithren.
Der Beleg fiir dieses Modell in Form von zwei
Schadelfenstern und einer Zahnspitze ist vage
und nicht tiberzeugend. Belege fiir ein alternati-
ves Modell, das die beiden Tiergruppen als ge-
trennte Eufamilien auf der Basis unterschiedli-
cher Zahnstrukturen und Skelettmerkmale be-
trachtet, sind klar und tiberzeugend.

Owens urspriinglicher populdrer Vorschlag
der Pferdeabstammung mit Palaeotherium als
Ausgangsart wurde rasch fallen gelassen, als
Hyracotherium (= , Eohippus*“) dafiir von HUXLEY
ibernommen wurde. Wenn man die Belege
prift, ahnt man, dass Hyracotherium genauso
rasch fallen gelassen wiirde, sollte ein ,besse-
rer” Pferdevorfahr gefunden werden. Wenn man
einen Hyracotherier nimmt und dieses Tier auf
der Grundlage eines einzigen verschobenen
Schadelfensters, eines einzigen vereinigten
Fensters und einem winzigen Grat am dritten
Préamolaren (Merkmale, die nicht einmal aus-
schlieBlich pferdeartig sind) Pferd nennt, ist eine
solche Interpretation eindeutig von vorgefass-
ten Hypothesen gesteuert. Anstelle dieser Deu-
tung wird hier fiir eine Neubewertung der ge-
samten frithen Unpaarhuferbeziehungen basie-
rend auf einem polyphyletischen Modell pla-
diert. Die gro3e Menge der Hyracotherier-dhn-
lichen Organismen sollte als eigenstdndige
Gruppe angesehen und von ihren unpassenden
Positionen als Ausgangsformen von verschie-
denen Unpaarhuferabstammungslinien entwirrt
werden. Vom evolutiondren Standpunkt aus
kann die daraus folgende Polyphylie innerhalb
eines ,,Ztindschnur“-Modells gerechtfertigt wer-
den, wo kleine Stammpopulationen verborgen
existieren und schlieBlich bei geeigneten Le-
bensbedingungen in den Fossilbericht ,explo-
dieren®. In solch einem Szenario ,explodierte®
vom spaten Paldozén zum frithen Eozén eine
Hyracotherier-ahnliche Radiation, bei der die
ausgedehnten Sumpf-/Dschungelbedingungen
voll ausgenutzt wurden. Nachfolgend ,explo-
dierten“ Pferderadiationen im Oligozidn und
Miozén, wihrend 6kologische Ubergéinge zu
Graslandvegetationen stattfanden, und diese
waren begleitet vom tragischen Aussterben der
faszinierenden Hyracotherier-ahnlichen Unpaar-
hufer.
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