Entstehung der Wirbeltierkiefer:
Der erste Biss der Evolution (Von
Luca bis Eva Teil 11)

Intro

Als die ersten Kiefer entstanden, anderte sich die Welt: Aus Filtrierern wurden Jager.
Doch wie formt die Natur aus Knorpelbogen einen Kiefer?-Und wie organisiert man
eigentlich Hirnnerven in einem Kopf, der gerade erst erfunden wurde?-In diesem Video
blicken wir auf die evolutionaren und entwicklungsbiologischen Prozesse, die den
Wirbeltierkiefer geformt haben — von Genen und Embryonen bis zu Fossilien und
funktionellen Strukturen.

Einleitung

Einer der gréfliten evolutionaren Durchbriiche in der Geschichte der Wirbeltiere war
die Entstehung des Kiefers.! Bevor der Kiefer entstand, waren Wirbeltiere in ihrer
Ernahrung und damit in ihrer Lebensweise und KorpergrofRe stark eingeschrankt. Der
Kiefer entwickelte sich aus sich wiederholenden Rachensegmenten, den
Kiemenbdgen, die zuerst bei den Vorfahren der Chordatiere als Atmungsstrukturen
vorhanden waren und spater zu knorpeligen Kiemenkdrben bei kieferlosen Fischen
und zu den Knochen und Knorpeln des Gesichts, des Ober- und Unterkiefers, und der
hinteren Kiemen- oder Kehistrukturen wurden. Kiemenbdgen werden auch
Viszeralbogen, Branchialbégen und Pharyngealbdégen genannt. Zwischen den
Kiemenbogen befinden sich die Kiemenspalten.?
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Der Kiefer ermdglichte es den Wirbeltieren, ein Nahrungsstick zu greifen und zu
zerkleinern, was wiederum bedeutete, dass sie eine Vielzahl von Nahrungsmitteln
fressen konnten, die sonst unzuganglich waren. Dies ermdglichte es den Wirbeltieren,
sich in eine Vielzahl unterschiedlicher 6kologischer Nischen und Koérpergréfien zu
entwickeln, darunter auch Superpradatoren, die alle anderen Arten von
Meereslebewesen frallen. Schliellich nutzten Wirbeltiere ihre Kiefer und Zahne fur
viele andere Dinge als nur zum Fressen, darunter, das Graben von Lochern, das
Tragen von Material zum Nestbau, das Herumtragen ihrer Jungen und das Erzeugen
von Gerauschen oder Sprache.

Die ersten Wirbeltiere mit Kiefern sind fossil seit dem Silur bekannt, entwickelten sich
aber hdchstwahrscheinlich im davor befindlichen Ordovizium. Wirbeltiere mit Kiefern
werden als Gnathostomata bezeichnet und bilden eine monophyletische Gruppe. Wir
sind es gewohnt, die meisten dieser Wirbeltiere als "Fische" zu bezeichnen, aber
dieses Wort hat in der Systematik keine Bedeutung. Fische sind paraphyletisch und
Uberhaupt kein nattrliches Taxon. Sie sind Kiefermauler, denen Tetrapodenmerkmale
fehlen. Wir kdnnen Fische aufgrund der grof3en evolutionaren Licken zwischen ihnen
und ihren nachsten lebenden Verwandten relativ leicht konzeptualisieren, aber das
bedeutet nicht, dass sie eine naturliche Gruppe bilden. Die einzige Moglichkeit, Fische
zu einer monophyletischen Gruppe zu machen, ware, Tetrapoden und damit auch uns
einzubeziehen und letztere lediglich als eine Art Fisch zu betrachten. Selbst dann ware
der Begriff "Fisch" eine umgangssprachliche Entsprechung von "Gnathostomata".
Jene Wirbeltiere ohne Kiefer (aber mit Schadel) werden allgemein als Agnatha
bezeichnet. Wir lernten die verschiedenen rezenten und fossilen Gruppen der Agnatha
in der letzten Episode Uber die Entstehung des Schadels der Wirbeltiere kennen. Die
Echinodermata, Hemichordata, Lanzettfischchen und Tunicaten behandelten wir in der
vorletzten Episode zur Entstehungsgeschichte der Chordaten. Wir werden auf diese
Tiergruppen auch hier nochmal zu sprechen kommen.

Die embryologischen Ursprunge des Kiefers

Der Wirbeltierkopf ist eine der komplexesten anatomischen Strukturen und wohl einer
der wichtigsten Faktoren fur den Erfolg der Wirbeltiere. Seine Entstehung wurde in der
letzten Episode behandelt. Einen der Teil der Kopfregion machen die Kiemenbdgen
aus. Sie erscheinen als eine Reihe sich wiederholender Schwellungen und Spalten an
der seitlichen und ventralen Region des Gesichts. Jeder Kiemenbogen hat einen
Mesodermkern, eine au3ere Schicht aus Ektoderm und eine innere aus Entoderm.

Neben den eigentlichen Geweben der Kiemenbdgen spielen vor allem die
Neuralleistenzellen eine wichtige Rolle bei ihrer Differenzierung. Neuralleistenzellen
wurden ebenfalls in der letzten Episode vorgestellt und entstehen aus einer Population
multipotenter Zellen, die sich von der Neuralleiste ablosen. Die Neuralleiste gilt als
Synapomorphie der Wirbeltiere, d. h. sie hat sich innerhalb der Wirbeltiergruppe
entwickelt und wird als entscheidende Innovation in der Evolution des Kopfes, des
peripheren Nervensystems und der Sinnesorgane angesehen. Die multipotenten



Neuralleistenzellen des Rumpfes sind in der Lage durch den gesamten Korper zu
wandern und sind an der Bildung verschiedener Organsysteme beteiligt. Im Rumpf
bilden sie z. B. Teile des peripheren Nervensystems, sowie die Melanozyten, also jene
Zellen, die Pigmente bilden. Die Neuralleistenzellen in der Kopfregion siedeln sich u.
a. in den Kiemenbogen an, wo sie sich mit dem Mesoderm vermischen und so zu
Skelettzellen, Neuronen, Gliazellen und Sehen differenzieren.

Eine Reihe von Genen werden in den Neuralleistenzellen exprimiert, die ihre
Differenzierung und Migration steuern, so die Gene FoxD3, Twist, Snail, Pax3, Pax7
und SoxE. In den Kiemenbdgen selbst werden ebenfalls verschiedene Gene
exprimiert, so die Gene Pax1, Pax9, Twist, tbx1 und tbx 10, sowie spater auch eine
Reihe von Hox-Genen und weiteren spezifischen Genen, die zur weiteren
Differenzierung beitragen. Grundsatzlich werden bei Menschen 6 Kiemenbdgen
embryonal angelegt, wobei der flnfte nur rudimentar vorhanden ist und der sechste
mit dem vierten verschmilzt. Die ersten drei Bogen werden auch als Mandibularbogen,
Hyoidbogen und Pharyngobranchialbogen bezeichnet. Die Kiemenbdgen selbst sind
aber wesentlich alter als die Wirbeltiere und wir versuchen ihre phylogenetische
Geschichte zu verstehen.?

Phylogenetische Einordnung der Kiemenbogen

Hemichordata

Kiemenbdgen waren schon beim gemeinsamen Vorfahren der Deuterostomia
vorhanden, sind aber bei den Echinodermata sekundar wieder verlorengegangen. Sie
finden sich aber bei den Hemichordata, so bei den grabenden Eichelwirmern, die
Wasser und organische Stoffe Uber bewimperte Bahnen in den Mund aufnehmen und
das Wasser durch viele sich wiederholende seitliche Schlundschlitze in der
Schlundwand in Kiementaschen ausstofRen.* Bei Hemichordaten werden hoch
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konservierte Transkriptionsfaktoren zur Bildung der Kiemenbdgen exprimiert, die auch
bei Wirbeltieren vorkommen, was bestatigt, dass das Kiemenspaltenprogramm bereits
vor der Entstehung der Chordaten etabliert war. Beispielsweise exprimieren
Hemichordaten, wie Ubrigens auch Lanzettfischchen und Manteltiere die Gene Pax1
und Pax9 in den sich entwickelnden Kiemenspalten.®

Lanzettfischchen

Lanzettfischchen, als die basalsten Chordaten, sind Filtrierer mit einem muskuldsen,
mit Flimmerharchen versehenen Rachen, der Wasser und Nahrung zu den
Kiemenspalten leitet, die von faserigen Bindegewebsstreben gestutzt werden. lhre
Kiemenbdgen sind von einem Vorhof, dem Peribranchialraum, umgeben und wahrend
die Nahrungspartikel vom Schlund zum Darm wandern, wird Wasser in den
Peribranchialraum und aus dem hinteren Atrioporen transportiert.6 Die Kiemenstruktur
der Lanzettfischchen besteht aus einem segmentierten, sich wiederholenden Muster
einzelner Schlitze und Balken. Anders als den Wirbeltieren fehlt aber den
Lanzettfischchen eine Neuralleiste, die entsprechenden Strukturen stammen daher
aus dem Mesoderm der vorderen Somiten. Jedoch finden sich einige Homologe Gene
der Neuralleistenzellen auch beim Lanzettfischchen, so das Gen AmphiSnail, ein
Homolog des Wirbeltiergens Snail. Zellen, die AmphiSnail exprimieren wandern nicht,
was darauf hindeutet, dass die Zellen mdglicherweise erst spater bei den Vorfahren
der Wirbeltiere die Wanderungsfahigkeit erworben haben. Andere Gene, die bei
Wirbeltieren die Neuralleiste spezifizieren, haben Homologe beim Lanzettfischchen,
darunter AmphiSoxE und AmphiFoxD. Obwohl Lanzettfischchen keine eindeutige
Neuralleiste aufweisen, wird angenommen, dass fruhe Wirbeltiere neue regulatorische
Elemente erworben haben, um diese Faktoren zur Spezifizierung der
Neuralleistenzellenmigration zu nutzen. Sowohl bei Lanzettfischchen als auch bei
Wirbeltieren ist die Konzentration von Retinsdure in der Region der Kiemenbdgen
geringer, wahrend das dahinterliegende Gewebe eine hodhere Retinsaure-
Konzentration aufweist. Eine erhohte Retinsaure-Konzentration unterdrickt mittels
Aktivierung des Gens Amphihox1 die fur die Kiemenbdgen-Differenzierung wichtigen
Gene Pax1 und Pax 9 beim Lanzettfischchen. Ein &ahnliches Expressionsmuster findet
sich auch bei den Wirbeltieren. Die erhdhte Retinsdure-Konzentration stellt also die
hintere Grenze der Kiemenbdgen dar und ist damit alter als die Neuralleistenzellen.
Zwar haben Lanzettfischchen somit keine Neuralleiste, aber zumindest nicht
wandernde Zellen mit ahnlicher Genexpression.’
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Manteltiere

Manteltieren, der Schwestergruppe der Wirbeltiere, fehlt zwar ebenfalls die
Neuralleiste, doch wurde bei ihnen eine Zelllinie, die Melanozyten, identifiziert, die den
Neuralleistenzellen in Wirbeltieren ahneln. Sie sind auch in der Lage kurze Strecken
im Rumpf zu wandern, um Pigmentzellen zu bilden.® Dieser Nachweis deutet darauf
hin, dass die Produktion von Pigmenten eine ursprungliche Funktion der Neuralleiste
war und dass diese Zellen spater bei Wirbeltieren vielfaltigere Entwicklungswege
eingeschlagen haben. Experimente mit dem Manteltier Ciona intestinalis haben
gezeigt, dass die Expression bestimmter Gene der Spezialisierung der Neuralleiste
von Wirbeltieren ahneln, darunter Twist, FoxD3 und Snail.® Schon einfache
Anderungen der Genregulation konnen das Wanderungsverhalten dieser Zellen
beeinflussen. Bei Wirbeltieren wird z. B. das Gen Twist nur in der Neuralleiste des
Kopfes exprimiert. Twist ist mit der Migration und dem Uberleben von
Neuralleistenzellen in den Kiemenbdgen und im Herzen assoziiert. Eine Anderung der
Regulation dieses Gens bei Manteltieren in ahnlichen Zellen kann dazu fihren, dass
diese zu wandernden Zellen werden, die dem der Neuralleistenzellen der Wirbeltiere
ahneln.
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Agnathen

Bei den modernen kieferlosen Cranioten, Neunaugen und Schleimaalen, werden in
den Kiemenbdgen ebenfalls Gene wie Pax1 und 9, sowie tbx1 und 10 exprimiert. Hier
kommen aber zusatzlich die wandernden Neuralleistenzellen hinzu.'® Im Vergleich zu
frihen Chordaten findet sich bei Neunaugen eine Spezialisierung der ersten beiden
Kiemenbdgen, also dem Mandibular- und Hyoidbogen. Die Spezifizierung der
Zellmigration erfolgt durch Gene wie Snail, FoxD3 und SoxE, ahnlich wie bei den
Gnathostomata. Ein Unterschied liegt jedoch bei der Expression des Genes Twist. Bei
Neunaugen wird dieses Gen erst exprimiert, wenn die Neuralleistenzellen schon in den
Kiemenbdgen sind, bei Gnathostomata schon weit vorher. Dies deutet darauf hin, dass
Twist fur die frihen Stadien der Neuralleistenzellenmigration bei Neunaugen nicht
essenziell ist. Es gibt noch einige weitere Eigenschaften der Neunaugen-
Kiemenbdgen, die sie von jenen der Gnathostomata unterscheiden. Der erste
Kiemenbogen der Neunaugen, der Mandibularbogen, ist mit der Ausbildung des sog.
Velums beteiligt. Das Velum sitzt im Schlund der filtrierenden Neunaugenlarven und
erzeugt zusammen mit der Kiemenmuskulatur den Wasserstrom von der Mundéffnung
zu den Kiemen. Es trennt somit die Atemkiemenbdgen vom Pharynx. Bei den
Gnathostomata ist der erste Kiemenbogen hingegen an der Bildung des
Unterkieferknorpels beteiligt. AuRerdem sind die Strukturen der Kiemenbdgen der
Agnathen nicht mit dem Schadel verbunden, ein Merkmal, das sich spater bei
Gnathostomata entwickelt hat.'' Das weitere Schicksal der Kiemenbdgen, also ihre
Identitat und Spezialisierung wird bei den Wirbeltieren durch Hox-Gene reguliert.
Wirbeltiere, sowohl Neunaugen als auch Gnathostomata, weisen keine Hox-
Expression im ersten Kiemenbogen auf, jedoch exprimieren der zweite bis vierte
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Bogen im Allgemeinen Hox2 (Bogen 2), Hox2/3 (Bogen 3), sowie Hox2/3/4 (Bogen
4).12

Gnathostomata

Die bisherigen genetischen Regulationsnetzwerke zur Ausbildung der Kiemenbogen
finden sich auch bei den Gnathostomata wieder. Es gibt aber eine Reihe weiterer
Genregulationsnetzwerke, die u. a. auch die Ausbildung der Kiefer erlauben. Die
dorsoventrale Musterbildung wird vor allem durch die Gene edn1, hand2, dix, jag1b,
notch2 und Nr2f beeinflusst.’® D. h. diese Gene ermdglichen eine Unterscheidung

2 Minoux M, Rijli FM (2010). Molecular mechanisms of cranial neural crest cell migration and patterning in
craniofacial development. Development (Cambridge, England), 137(16), 2605-2621.
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/20663816/
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https://pmc.ncbi.nIm.nih.gov/articles/PMC2927700/

e Teng CS, etal. (2017). Requirement for Jagged1-Notch2 signaling in patterning the bones of the mouse
and human middle ear. Scientific Reports, 7(1), 2497.
https://pmc.ncbi.nim.nih.gov/articles/PMC5451394/



https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/20663816/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC3210495/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC4825933/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC5801120/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/12434331/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC2951391/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/12193642/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/10199971/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/33905525/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/12588850/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/20171204/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/10934026/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/12588851/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC29314/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC3678344/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/15110048/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC2669285/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/10208739/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC2927700/
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC5451394/

eines oberen und unteren Abschnittes des Kiemenbogens. Neunaugen exprimieren
Edn1, DIx und Hand2, obwohl ihre Expressionsmuster nicht vollstandig homolog zu
denen von Kieferwirbeltieren sind. Auch das Expressionsmuster der Hoxgene ist bei
Neunaugen und Gnathostomata identisch. Die Erhaltung der Expression dieser
Faktoren sowohl bei Neunaugen als auch bei Kieferwirbeltieren deutet darauf hin, dass
die mit der Bogenbildung verbundenen Gennetzwerke bereits vor der Entstehung des
Kiefers existierten.

Edn1 ist ein Schliusselgen flr die dorso-ventrale Differenzierung eines Kiemenbogens.
Mutationen dieses Gens fuhren u. a. zu Fehlbildungen der ventralen
Kieferskelettstrukturen. Edn1 induziert die Expression verschiedener dix-Gene und
hand2 in verschachtelten Expressionsmustern, die die dorsale und ventrale ldentitat
des Kiefers und des Kieferstutzskeletts festlegen. Verschiedene dix-Gene erfullen
verschiedene Aufgaben. DIx2a ist z. B. ein wichtiger Marker flr Neuralleistenzellen.
Die Gene dIx3b, dIx4b, dix5a, und dIx6a werden im mittleren Bereiches eines
Kiemenbogens exprimiert und dix5a und dix6a auch ventral. Hand2 wird in den
ventralen Neuralleistenzellen des Kiemenbogens exprimiert und durch edn1 und bmp
positiv reguliert. Der Verlust von hand2 fuhrt u. a. zu einer Verkiurzung oder zum Verlust
des Meckelschen-Knorpels, eine Knorpelspange des ersten Kiemenbogens, welche
als vorubergehende Leitstruktur fur die Bildung des Unterkiefers dient. Die
Musterbildung des dorsalen Kiemenbogens wird durch die Jaggedib-
Signallbertragung Uber Notch2 bestimmt. Notch2 unterdriickt die Expression von
dix3b, dIx5a und dIx6a, um die ventrale Musterbildung zu unterdricken, und aktiviert
das Gen hey1, um die dorsale Identitat zu fordern.

Das primare Kiefergelenk wird durch die Knochen Quadratrum im Oberkiefer und
Artikulare im Unterkiefer gebildet. Bei frihen Gnathostomata ist das Quadratum mit
anderen Knochen noch verschmolzen und wird Palatoquadratum genannt. Die
Knochen des Unterkiefers ersetzen den zuvor gebildeten Meckelschen Knorpel. In der
Region des Kiefergelenks induziert edn1 die Expression von nkx3.2, der wiederum
weitere Gene wie chd und gdf5 induziert, die mit der Bildung von Gelenken in
Verbindung stehen. Verluste oder Nicht-Aktivierung des Gens nkx3.2 fuhrt u. a. zu
Gelenkdefekten. Ein weiteres Gen ist Barx1 und wird im dorsalen und ventralen
Bereich eines Kiemenbogens exprimiert, jedoch nicht im Bereich dazwischen, wo sich
das Gelenk bildet. Die Expression von nkx3.2 und barx1 der Gnathostomata
unterscheidet sich von jenen bei Neunaugen. Nkx3.2 wird bei Gnathostomata nur im
mittleren Bereich des ersten Kiemenbogens exprimiert, bei Neunaugen auch in
anderen Geweben. Barx1 wird bei Gnathostomata nicht im ersten Kiemenbogen

o Walker MB, et al. (2006). Zebrafish furin mutants reveal intricacies in regulating Endothelin1 signaling in
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exprimiert, wohl aber bei Neunaugen. Die Lokalisierung von nkx3.2 im mittleren
Bereich des ersten Bogens und der Ausschluss von barx1 aus diesem Bereich fuhrte
zur Bildung des Kiefergelenks der Gnathostomata. Betrachten wir nun die Evolution
der Wirbeltierkiefer weiter.

Evolution der Gnathostomata'4

Panzerfische'®

Vor etwa 440 Jahren entstanden im Silur die ersten Kieferwirbeltiere, die Placodermi
oder Panzerfische, die von der Mitte des Silur bis ins Devon lebten, bevor sie
ausstarben und keine Nachkommen hinterlie3en. Diese Fische ahnelten stark den
Ostracodermen mit einem mineralisierten Hautskelett, einschliellich eines
Kopfschildes aus groRen Platten und einem mit kleinen Platten bedeckten Rumpf, aber
der Rest des Skeletts bestand aus Knorpel. Im Gegensatz zu den Ostracodermen
zeichnen sich Panzerfische durch gut entwickelte Kiefer aus, die manchmal mit
Zahnen versehen sind, wodurch sie als erste Stammgnathostomata gelten. Die
meisten Panzerfische hatten wahrscheinlich eine bodenbewohnende Lebensweise
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.Fishes and basal tetrapods®.

e Delaurier A. (2019). Evolution and development of the fish jaw skeleton. Wiley Interdiscip Rev Dev Biol.
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e Kardong, K (2009). Vertebrates Comparative Anatomy, Function, Evolution; fith edition. McGrawHill.
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e Long, JA(2010). The Rise of Fishes (2nd ed.). Johns Hopkins University Press, Baltimore.

e Prothero, D (2017). Evolution — What the Fossils say and why it matters. Second edition. New York:
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ahnlich wie Ostracodermen, obwohl das Vorhandensein von Kiefern darauf hindeutet,
dass sie auch Raubtiere waren, vor allem die bekannte und etwa 4m lange Gattung
Dunkleosteus, die einen massiven, aus Hautknochen gebildeten, klingenartigen Kiefer
hatten. Die Schadelanatomie der Panzerfische (Gattungen wie Entelognathus und
Romundina) ahnelt jenen der Ostracodermengruppe der Galeaspida, ihr Kiefer
hingegen sind Homolog zu jenen moderner Fische, wie Untersuchungen an den
Panzerfischen der Ordnung Arthodira und der Gattung Compagopiscis zeigen. Der
Unterkiefer lasst sich aus dem ersten Kiemenbogen ableiten und der Meckelsche
Knorpel weist Anzeichen von Verkndcherungen auf. Bei der Gattung Entelognathus
finden sich u. a. der Dentale, also der zahntragende Teil des Unterkiefers, das
Maxillare und Praemaxillare, beides Knochen des Oberkiefers, das Palatoquadratum,
sowie ein Kiemendeckel (Operculum). Die Analyse der Position und Form dieser
Knochen deutet darauf hin, dass es sich um homologe Strukturen der modernen
Knochenfische handelt. Bei Panzerfischen bildet das Palatoquadratum des ersten
Kieferbogens eine Verbindung zum Hirnschadel, die erste echte Verbindung des
Schadels mit dem Kiefer. Der zweite Kiemenbogen und die daraus hervorgehenden
Strukturen wie das Zungenbein, sowie die Munddachstrukturen des primaren
Gaumens, sind ebenfalls bei Panzerfischen vorhanden. Sie sind aber nicht mit dem
Schadel verbunden.

Stachelhaie®

Eine weitere Gruppe urtiimlicher Gnathostomata sind die Acanthodii, die vom Silur bis
zum Perm lebten. Sie sind auch unter dem Namen Stachelhaie bekannt und gelten als
paraphyletische Stammgruppe der Knorpelfische. Sie hatten héchstwahrscheinlich
kein mineralisiertes Innenskelett und wenn sie eine Stammform der Knorpelfische
darstellen, kdnnte der Verlust der Hautknochen bei den Vorfahren der Knorpelfische
entstanden sein. lhre Flossen ahneln jenen der Knochenfische, sie hatten ein
Dermalskelett am Schadel und statt eines Kiemendeckels hatten sie in der Region
andere Stltzelemente. lhre einzelnen Kiemenbogenelemente waren, ahnlich wie bei
Neunaugen, symmetrisch, was darauf hindeutet, dass sie keine Spezifizierung der
dorsal-ventralen Identitat hatten. Anders als bei Neunaugen hatten die Stachelhaie ein
Kiefergelenk.
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Knorpelfische'”

Die nachste Gruppe, die sich vom Stammbaum der Gnathostomata abzweigte, waren
die Knorpelfische (Chondichtyes), zu denen auch die Haie gehoren. Sie haben ein
Skelett aus Knorpel, der sich schlecht fossilisieren lasst, weswegen man fossil
hauptséachlich Haizahne findet. Ofters findet man aber auch Korperabdriicke. Obwonhl
Haie seit gut 400 Mio. Jahren sich in ihrer Korperform kaum verandert haben, haben
sie im Laufe der Zeit erhebliche evolutionare Veranderungen durchgemacht. Die
frlhesten Haie, die Cladodontier aus dem Devon, hatten einen grof3en, sehr primitiven
"Schadel", sehr breit angelegte, steife Brustflossen, dicke Stacheln vor ihren
Ruckenflossen und einen starren Schwanz, der fast symmetrisch war. Im Mesozoikum
sind die Hybodont-Haie deutlich weiterentwickelt, mit einem reduzierten, flexibleren
Schadel, Brustflossen mit einer schmaleren Basis, die mehr Mandvrierfahigkeit
ermaoglichten, spezialisierteren Zahnen und einem flexibleren Schwanz fur kraftvolles
Schwimmen. Diese Merkmale finden sich alle bei den heute lebenden Haien, den
Neoselachii, wieder und wurden optimiert. Haie mdgen schon lange existieren, aber
sie haben sich im Laufe der Zeit erheblich verandert.

Im Wesentlichen entsprich die Schadel- und Kieferanatomie der Knorpelfische jenen
der Knochenfische, nur dass ihre Elemente aus Knorpel bestehen. Der Schadel
besteht aus einem Hirnschadel (Neurocranium), der das Gehirn enthalt, sowie dem
Gesichtsschadel (Viscerocranium). Zahntragend sind das Palatoquadratum als
Oberkiefer und das Mandibulare als Unterkiefer. Sie liegen unterhalb des Hirnschadels
und konnen durch einzelne Fortsatze des Palatoquadratums im Bereich der Nase und
der Augenhdhlen mit diesem verbunden sein. Die einzelnen Kieferaste sind Uber eine
Symphyse beweglich miteinander verbunden. Eine gelenkige Verbindung der Kiefer
mit dem Hirnschadel besteht bei den meisten Haien indirekt GUber das Zungenbein im
Bereich der Ohrkapseln, wodurch eine hohe Beweglichkeit des gesamten Kiefers
erreicht wird. Beim recht urspriinglichen Kragenhai (Chlamydoselachus anguineus)
und vielen fossilen Haien liegt der Oberkiefer dagegen breit am Hirnschadel an. Bei
Haien fehlt ein Kiemendeckel und die Kiemen liegen daher offen.

Die Analyse des Genoms der Australische Pflugnasenchimare (Callorhinchus milii)
zeigt, dass Haie die ursprunglichen Gene Sparc und Sparcl1 besitzen, jedoch keine
anderen Gene dieser Familie (SPP1, MEPE, IBSP, DMP1 und DSPP), die durch eine
spatere Tandemduplikation entstanden sind. Diese Gene sind bei Knochenfischen und
Landwirbeltieren vorhanden und fur die Verkndcherung von Kollagen verantwortlich.
Es wird vermutet, dass das Fehlen der Knorpelverkndcherung bei Knorpelfischen mit
dem Fehlen dieser Gene zusammenhangt. Was mit dieser Hypothese jedoch schwer
zu erklaren ist, sind die Hinweise auf eine Verkndcherung bei den Panzerfischen,
Stachelhaien und anderen frihen Gnathostomata. Eine alternative Erklarung kdnnte
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sein, dass diese Genduplikationen vor dem gemeinsamen Vorfahren von Knorpel- und
Knochenfischen stattfand und erstere Elemente dieses Genclusters verloren haben,
wahrend die Knochenfische diese Duplikate beibehielten. Knorpelfische haben zwar
die Fahigkeit zur Verknocherung einiger Korperteile bewahrt, wie ihre mineralisierten
Zahne und Flossenstacheln (alles Kérperteile, die keine Knorpelossifikation erfordern)
zeigen, aber sie weisen keine anderen Merkmale der Hautknochen auf. Es ist nicht
auszuschlieflen, dass das zustandige genetische Programm fur die Bildung von
Zahnen und Stacheln moglicherweise andere Gennetzwerke umfasst als die
Verknocherung von Knorpel und die Bildung von Hautknochen und dass letztere
Programme bei Knorpelfischen evolutionére Veranderungen durchlaufen haben.'®

Knochenfische'®

Nachdem sich die Knorpelfische vom Stammbaum abgespalten hatten, sind die
nachsten Gruppen im Kladogramm alle als Osteichthyes, die "Knochenfische",
bekannt. Sie teilen sich in zwei Hauptgruppen auf: die Fleischflosser (Sarcopterygii),
zu denen Lungenfische, Quastenflosser und natirlich die Tetrapoden gehdren, und die
Strahlenflosser (Actinopterygii), die so genannt werden, weil sie ihre Flossen mit vielen
langen Knochenstrahlen stitzen. Strahlenflosser machen etwa 98 Prozent der Arten
lebender Fische aus. Wie die anderen Fischgruppen tauchten auch die Strahlenflosser
im Devon auf, haben sich aber seitdem rasant diversifiziert, mit Hunderten von
Gattungen und Tausenden von Arten, die sowohl aus Fossilien als auch aus der
lebenden Welt bekannt sind. In dieser Abstammungslinie gab es bemerkenswerte
Veranderungen, so bei ihren Fress- und Schwimmgewohnheiten. Im Laufe der Zeit
bildeten sich die Hautskelette am Kopf der Strahlenflosser zuriuck, wahrend das
Innenskelett zunehmend verkndcherte, aber grolde Teile auch aus Knorpel bestanden.
Sie hatten einfache "Schnappfallen"-Kiefer mit begrenzter Flexibilitdt und begrenztem
Platz fur die Muskeln, die sie schliel3en. lhre Korper sind auRerdem mit schweren
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rhomboedrischen Schuppen bedeckt, und ihre Schwanze sind sehr haiartig, da der
obere Lappen viel grol3er ist als der untere. Zu den frihesten Strahlenflossern zahlt
Cheirolepis aus dem mittleren Devon. Bei Mimipiscis aus dem oberen Devon ist eine
Verknocherung des Knorpels erkennbar. Im Mesozoikum waren diese ursprunglichen
Gruppen grofdtenteils ausgestorben.

Heute existieren wenige Linien dieser urtiumlichen Strahlenflosser: die Cladistia, zu
denen die afrikanischen Flosselhechte und Flésselaale gehéren und die Chondrostei,
zu denen der Stor und Loffelstdér gehdren. Eine Besonderheit der Stére, neben ihrem
knorpeligen Skelett und ihren Ganoidschuppen als Uberreste des Hautpanzers, ist ihre
Beweglichkeit des Kiefers, konvergent zur Beweglichkeit der Haie. Eine Besonderheit
der Flosselhechte ist ihre Fahigkeit auch Luft zu atmen, da sie neben Kiemen auch
Uber eine einfach gebaute Lunge verfugen. Dies wird vor allem im Zusammenhang mit
der Evolution der Tetrapoden interessant.

Eine weitere Gruppe der Strahlenflosser sind unter dem Begriff ,Holostei“ bekannt, die
heute durch die Knochenhechte und Kahlhechte vertreten sind, aber im Mesozoikum
viel artenreicher waren. lhre Schadel bestehen immer noch aus relativ festem
Knochen, aber die sind an der Vorderseite des Schadels beweglich, sodass sie ihren
Mund weiter 6ffnen und groliere Beutetiere fangen kdnnen. Der hintere Teil des
Schadels ist ebenfalls weniger fest, sodass sie vergroRerte Kiefermuskeln fir einen
starkeren Biss haben. Im Gegensatz zu Flésselhechten und Stéren haben die Holostei
fast keinen Knorpel in ihrem Skelett, sondern sind vollstandig kndchern. Ihre Schuppen
sind dunner und kleiner, sodass sie nicht so stark gepanzert sind.

Der letzte Schritt in der Evolution der Strahlenflosser ist die gro3e Ausbreitung der
Teleostei, die 98 Prozent aller heute lebenden Fische ausmachen. Nahezu jeder Fisch,
den wir essen oder im Aquarium, in Seen, Flissen oder Meeren sehen, gehdrt zu den
Teleostei. Uber 30.000 Arten sind bekannt und sind damit artenreicher als alle anderen
Wirbeltierklassen. Die Teleostei spalteten sich wahrend der Kreidezeit von den
anderen Fischen ab und entwickelten sich dann explosionsartig zu Hunderten
verschiedener Familien, von denen die meisten noch heute existieren. Wir Saugetier-
Chauvinisten betrachten die letzten 66 Millionen Jahre gerne als das "Zeitalter der
Saugetiere", aber in Bezug auf die Vielfalt entwickelten sich die Teleostei weitaus
schneller als die Saugetiere. Teleostei unterscheiden sich deutlich von den anderen
Strahlenflossern, denn sie haben die Knochen in ihrem Schadel stark reduziert, sodass
ihre Kopfe von einem GerUst aus dinnen Knochenstreben gestutzt werden, die durch
Muskeln und Sehnen verbunden sind, und nicht von massiven Knochenwanden, wie
sie bei den urspringlicheren Formen zu finden sind. Insbesondere die Knochen im
Maul sind stark reduziert und durch flexible Sehnen verbunden, sodass sie sich leicht
offnen lassen. Viele Teleostei haben den alten Schnappmechanismus des Kiefers
aufgegeben, bei dem sie ihre Beute mit Kiefer und Zahnen fangen. Stattdessen haben
sie Munder, die sich plotzlich 6ffnen und einen Sog erzeugen, sodass sie ihre Beute
herunterschlingen kdnnen. Teleostei setzen auch den Trend fort, den Knochenanteil in
ihrem restlichen Skelett zu reduzieren, sodass die meisten ihrer Knochen sehr leicht
und zart sind. Wer schon mal fast an einer Grete erstickt ist, weil3 wovon ich spreche.



Schlie3lich haben Teleostei einen vollstandig symmetrischen Schwanz, der nur eine
winzige Spur der Aufwartsbiegung der Wirbelsaule in der Nahe der Basis aufweist.
Aber wir gehéren der anderen Gruppe der Fische an, den Fleischflossern aus denen
sich auch die Landwirbeltiere entwickelten. lhre Besonderheiten stehen somit auch im
Zusammenhang mit dem Landgang und sind Stoff fir eine andere Episode.

Outro

Wir haben gesehen, wie aus einfachen Stltzstrukturen der Kiemen bei friihen Fischen
Schritt fir Schritt bewegliche Kiefer entstanden — und wie diese Innovation das
Fundament fir die enorme Vielfalt der Wirbeltiere legte. Kiefer ermdglichten neue
Ernahrungsweisen, neue Lebensraume — und letztlich vollig neue Korperformen.

Doch dieser Umbau war nicht nur ein mechanisches Upgrade. Jeder dieser
ehemaligen Kiemenbogen blieb mit ganz bestimmten Nerven verbunden. Diese alten
Leitungen wurden nicht ersetzt — sie wurden in das neue System integriert.

Und genau hier wird es spannend: Die gleichen Hirnnerven, die einst die Kiemen der
Fische versorgten, steuern heute bei uns Menschen Teile von Gesicht, Rachen,
Stimme — und sogar Geschmack. Im nachsten Teil schauen wir uns an, wie diese
Nerven entstanden, warum sie noch immer dem uralten Kiemenbogen-Plan folgen —
und wie man daran die Evolution beinahe ,ablesen“ kann. Danke furs Zuschauen —
und wenn dir dieses Video gefallen hat, bleib gern dran. Denn jetzt geht’s weiter mit
der faszinierenden Geschichte der Hirnnerven — einem der besten Beispiele daflr, wie
Evolution auf bestehenden Strukturen aufbaut.



