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3. Einfiihrung in das evolutionssystema-
tische Forschungsprogramm

,, Ob eine Disziplin zur modernen Biologie gehort,
héingt nicht von ihrem Alter ab, sondern davon,

ob sie sich theoretisch und methodisch

auf'der Hohe der Zeit befindet.

(Rolf Léther, 1972)

Zur Begriffs-Definition

Der hier verwendete, titelgebende Begrift ,,Evoluti-
onssystematik* ist dem Abriss der Biologiegeschichte
von Ernst Mayr (1982: 559 ff; deutsch 1984: 449 fY)
entnommen, der ihn meiner Kenntnis nach erstmals
verwendete. Der Begriff hat danach keine Anwendung
mehr gefunden, von einer kurzen Skizze eines ent-
sprechenden Forschungsprogramms bei Glaubrecht
(2007: 84-99) abgesehen. Mayr iiberschrieb mit ,,ad-
vances in evolutionary systematics* einen Abschnitt,
der — aus seiner zugegebenermaflen personlich ge-
farbten Sicht des unmittelbar Beteiligten — den Beginn
der Aufkldrung von Mechanismen bei der Entstehung
der organismischen Vielfalt und ihrer gleichsam hori-
zontalen (d.h. geographischen) Komponente darstellt.
Zentraler Punkt dabei war fiir ihn die Integration von
Konzepten und Methoden der Systematik mit der da-
mals noch jungen Populationsgenetik vor dem Hin-
tergrund der Entstehung der modernen synthetischen
Evolutionstheorie. Mayr hat den Begriff der Evoluti-
onssystematik jedoch nicht eingehend erléutert oder
gar formal definiert; dies soll nun hier zur Begriin-
dung eines entsprechenden Forschungsprogramms
erfolgen.

Evolutionssystematik ist das auf eine phylogeneti-
sche Systematik gegriindete Studium der organismi-
schen Vielfalt, und zwar unter Beriicksichtigung von
taxonomischer Vielfalt (Diversitdt), morphologischer

Vielgestaltigkeit (Disparitdiit) sowie genetischer Varia-
bilitdt, und einschliefilich der Untersuchung kausaler
Ursachen evolutiven Wandels und des Entstehens neu-
er Arten und Artengruppen.

Die Evolutionssystematik ist mithin ein For-
schungszweig der Biologie, der sich weder allein mit
Taxonomie (also dem Sammeln, Beschreiben, Benen-
nen und Klassifizieren) noch allein mit Phylogenetik
oder Kladistik, sondern auch mit den zugrundeliegen-
den Evolutionsvorgidngen befalit. Den Schwerpunkt
bilden dabei mikrosystematische Studien zur Erfor-
schung der Biodiversitit im allgemeinen, insbeson-
dere der Taxonomie und Systematik auf dem Niveau
von Arten und Artengruppen, ergénzt durch Studien
zur geographischen Verbreitung und deren Ursachen
(insgesondere Historische Biogeographie und Phylo-
geographie) sowie den kausalen Mechanismen, also
zu den Ursachen fiir Artenbildung (Kladogenese) und
Artenwandel (Anagenese). In der evolutiondren Syste-
matik geht es mithin um die Aufdeckung dessen, was
ich bereits frither als die sechs ,,Darwinschen Myste-
rien* bezeichnet habe. Dabei stehen Fragen nach dem
Arteninventar (,,species numbers®), Artbegriff (,,spe-
cies concept”) und Artenbildung (,,speciation*) im
Vordergrund, wie eingehend im Paper A 1 behandelt
wird.

Ausgehend von der Uberzeugung, dass die Phy-
logenese eine Abfolge von Vorgingen ist, die sich
samtlich an den Arten abspielen (Hennig 1957: 62),
umfasst die Evolutionssystematik mithin jene Berei-
che, die sich allgemein unter dem Begriff der Mik-
roevolution wiederfinden. Dabei sei angemerkt, dass
die bei der Bildung und Veridnderung von Arten wir-
kenden klado- wie anagenetischen Faktoren zugleich
auch zur Erklarung der Entstehung neuer, merkmals-
reicher und komplexer Strukturen als ausreichend an-
zusehen sind; also auch zur Entstehung sogenannter
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neuer Baupldne (besser: Grundmuster) groferer taxo-
nomischer Einheiten, wie etwa Familien, Ordnungen
und Stimme, da eine sogenannte Makroevolution mit
eigenen, nur ihr immanenten Faktoren nicht nachge-
wiesen werden konnte.

Keinesfalls ist vordergriindig angesichts der Wort-
konstruktion einer evolutiondren Systematik an ei-
nen Pleonasmus zu denken, d.h. an eine iiberfliissige
Doppelbestimmung und verbale Redundanz (wie dies
etwa bei ,,kaltem Eis“ oder nach landldufiger Meinung
bei einem ,,weifsen Schimmel* der Fall ist; und wenn,
dann allenfalls im Sinne einer epithetischen rhetori-
schen Figur, bei der der Pleonasmus zur Verstirkung,
Verdeutlichung oder besonderen Hervorhebung dient).
Denn die Systematik ist, wie die 250-jdhrige Ge-
schichte der Disziplin unschwer belegt, weder implizit
noch explizit an das Erkennen oder gar Beriicksichti-
gen von Evolution gebunden; wenngleich bestimmte
Bedeutungsinhalte — wie etwa ein tatsdchlich ,,natiirli-
ches System* oder die Existenz nur einer zutreffenden,
den Ablauf der Stammesgeschichte reflektierenden
Phylogenie und ihre Ubersetzung in eine Klassifikati-
on — durch die Vorgénge der Evolution eine zwanglose
Erklarung finden.

Die Evolutionssystematik ist ein Forschungszweig,
der sich vor allem ausgehend von den basalen Ein-
heiten evolutiven Wandels, den Arten als natiirlichen
Entitédten (siche ndheres dazu unten), mit den Vorgén-
gen um Artenbildung (Speziation und Radiation), der
Verwandtschaft einzelner nédchst verwandter Arten
zueinander (Phylogenie) und ihrer Vorkommen und
ihrer Verbreitung (Biogeographie) beschiftigt. Neben
den genealogischen Beziehungen zueinander (und
der zeitlichen Komponente von Arten), die vornehm-
lich iiber die Phylogenie-Forschung ermittelt werden,
spielen dabei auch die geographischen Beziehungen
(die rdumliche Komponente) eine wichtige Rolle, die
insbesondere durch die Biogeographie-Forschung er-
mittelt werden. Letztlich geht es einer evolutiondren
Systematik um die Systematisierung samt kausaler Er-
klarung der Vielfalt, wobei Stammbaum-Hypothesen
zur Rekonstruktion des Ablauf von Evolutionsvorgén-
gen und der Biogeographie genutzt werden.

Belastbar begriindet sein miissen die Studien zu
diesen Forschungsfragen indes auf der korrekten An-
wendung nomenklaturischer und taxonomischer Er-
kenntnisse, mithin dem hinreichend prézise ermittel-
ten Arteninventar einer beliebigen in Rede stehenden
Artengruppe in Abhéngigkeit des jeweiligen hierarchi-
schen Niveaus der Betrachtung. Ein Beispiel soll die-
sen differenziellen Anspruch illustrieren: Sofern eine —
sei es mit phylogenetischem oder biogeographischem
Interesse gestellte — Frage die Evolutionssystematik
etwa einer diesseits und jenseits eines Ozeans vorkom-
menden Artengruppe betrifft, die derzeit taxonomisch
auf dem Niveau zweier Familien begriindet wird, so
mag die Einbeziehung lediglich der wichtigsten kon-

stituierenden Arten als Repridsentanten ausreichend
erscheinen. Auch hier wére zwar die vollstindige ta-
xonomische Erfassung sdmtlicher konstituierender
Mitglieder und durch etwaige Synonymisierung und
Subsumierung veranlasste Einordnung der tatséchlich
existierenden Arten — auf der Grundlage eines durch
Vergleich des Typenmaterials gestiitzten Inventars be-
nannter Morphospezies — zwar wiinschenswert; dies
mag aber letztlich fiir die diesbeziiglichen Fragen
einer transozeanischen Evolution beider Artengrup-
pen entbehrlich sein. In einem anderen Fall jedoch,
etwa bei Studien zur Speziation und Radiation einer
untereinander eng verwandten Artengruppe, ist das
vollstidndige systematische Durchforschen die Grund-
voraussetzung. Wie anders lieBen sich sonst die Me-
chanismen der Artenbildung (z.B. auf allopatrischem
oder sympatrischem Weg, etwa mittels dkologischer
Spezialisierung) erforschen und verstehen, wenn nicht
tatséchlich alle bei diesen Vorgidngen involvierten und
daraus resultierenden Mitglieder des fraglichen Ar-
tenschwarmes dingfest gemacht werden koénnen. Eine
Fiille weiterer Beispiele 146t sich schnell denken, bei
denen der jeweils gangbare Grad taxonomisch-syste-
matischer Grundlagenarbeit in differenzierter Weise
zuvorderst einzuschitzen bleibt, um tatsdchlich in
sinnvoller Weise zur Erforschung zu Grunde liegender
Evolutionsvorgénge beizutragen.

Mit einem in erster Linie auf die Frage nach der
Entstehung von konkreten Arten und Artengruppen
bezogenen Forschungsprogramm zielt die Evoluti-
onssystematik iiber die Systematik mit ihren unver-
zichtbaren Teildisziplinen Nomenklatur und Taxono-
mie sowie liber die Phylogenetik als genealogische
Verwandtschaftsforschung hinaus, indem sie explizit
nicht nur nach Mustern sondern den Mechanismen da-
hinter fragt, also nach den mit organismischem Ansatz
erforschbaren Evolutionsvorgéngen. Stets steht zu-
erst die Aufdeckung der systematischen Beziehungen
einer zu erforschenden Artengruppe im Fokus, also
der Einsatz taxonomischer Verfahren bis hin zur phy-
logenetischen Analyse mittels morphologischer und/
oder in moglichst kombinierter Weise molekulargene-
tischer Verfahren. Doch riicken auf dieser Grundlage
zugleich evolutionsdkologische und biogeographische
Fragen in den Fokus des Evolutionssystematikers, die
ebenfalls zu beantworten sind. Es sollen also nicht nur
einzelne Arten erkannt, benannt, beschrieben und nach
dem Grad ihrer Verwandtschaft zueinander beurteilt
werden, sondern auch jeweils ihre konkrete Naturge-
schichte rekonstruiert werden: Wie ist die genealogi-
sche Beziehung der jeweiligen Taxa, wo kommen sie
her, warum sind sie dort, wo sie sind, und wie kamen sie
dorthin; welche Evolutionsprozesse — von den jewei-
ligen Speziationsfaktoren bis hin zur Rolle einzelner
Schliisselmerkmale — haben an ihrer Entstehung mitge-
wirkt? Auf diese Weise auf bestimmte Arten(gruppen)
bezogen, finden Systematik, Evolutionsbiologie und
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historische Biogeographie ihre konkrete synergistische
Anwendung und wechselseitige Erhellung.

Damit geht die Evolutionssystematik erklértermafen
iiber die Systematik als jener Disziplin hinaus, die sich
dem Studium aller lebenden und ausgestorbenen Ar-
ten im Vergleich zueinander mit dem Ziel widmet, die
verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen ihnen
aufzukldren. Bislang wurde gelegentlich unterschie-
den zwischen einer klassischen Systematik, die sich
noch hauptsidchlich mit der Bestimmung und Benen-
nung der Lebewesen (Taxonomie) befalite, wihrend
die moderne Systematik zndem die Rekonstruktion der
Stammesgeschichte der Organismen (Phylogenie) ein-
schlieft; siche zur Geschichte, Definition und Abgren-
zung der Biosystematik z.B. bei Glaubrecht (2007)
und Literatur darin. Die neue Qualitit der explizit
erweiterten Synthese einer evolutiondren Systematik
ist es, zudem auch die evolutionsbiologische Erfor-
schung jener Prozesse mit einzubeziehen, die letztlich
zur Vielfalt und Vielgestaltigkeit der Organismen fiih-
ren. Mit dem Zusatz einer evolutiondren Systematik
soll mithin der komplexere Sachverhalt einer bewul3-
ten Integration der Evolutionsforschung betont wer-
den; auch sei bewulit darauf hingewiesen, dass mehr
als die bloe Systematisierung angestrebt wird. Der
Disziplinbegriff Evolutionssystematik erlaubt es so-
mit, jene hier kurz skizzierten Ansétze von Systematik
und Evolutionsbiologie klarer als bisher aufeinander
zu beziehen.

Analog wurde dies bereits sehr viel friither beispiels-
weise im Fall der Okologie realisiert, die — einst als
(erst spat erfolgreicher) Wissenschaftsbegriff von Ernst
Haeckel (1866) definiert — durch Hinzufiigen klassifi-
katorischer Subsysteme fortschreitend von der Aut-, zur
Syn- , und spéter zur Demdkologie sowie schlieBlich
zur Landschaftsokologie bzw. Okosystemforschung
ausgebaut wurde; sie beriicksichtigt somit heute Indi-
viduen, Populationen und Arten, Gemeinschaften und
Landschaften (siehe u.a. Nyhart 2009: 293-322; Schu-
rig 2009). Wihrend indes im Fall dieser Subsysteme der
6kologischen Disziplin ein etwas anderer Forschungs-
fokus durch jeweils weiter gefaf3te taxonomische Grup-
pen gelegt wird, erweitert sich der Blickwinkel der Evo-
lutionssystematik nicht {iber die Betrachtung jeweils
anderer, rangordnungabhéngiger Taxa des hierarchisch-
enkaptischen Systems des Tierreichs (wie dies vorder-
griindig und irrigerweise die nicht durchzuhaltende
Trennung in Mikro- versus Makroevolution impliziert).
Vielmehr wird der Fokus dadurch explizit auf eine evo-
lutionsbiologische Erforschung auf der Grundlage — in
diesem Fall der zoologischen — Systematik gelegt. Die
Evolutionssystematik strebt mithin die Integration von
Systematik, der Phylogenieforschung und der Evoluti-
onsbiologie an.

Da Taxonomen und Systematiker die auch fiir ihre
Arbeit relevanten evolutionsbiologischen Zusammen-
hinge bislang oftmals geradezu stréflich ignorieren

konnten, erscheint mir das Hervorheben eines expli-
zit evolutionssystematischen Forschungsprogramms
mehr als begriindet und notwendig. Ernst Mayr hat
nicht zuletzt aufgrund der fundamentalen Bedeutung
der Art wiederholt geklagt, dass die Spezies-Biologie
oder ,,Wissenschaft von den Arten® nicht als ein ei-
genstindiges Fach neben etwa der Zellbiologie, His-
tologie, Anatomie etc. vertreten wird (siche Sudhaus
2005: 145). SchlieBlich konne ,,das Problem der
Evolution nur durch das Studium konkreter Arten, ih-
res Ursprungs und ihres Aussterbens gelost werden
(Mayr 1984: 323). Wichtiger als eine auf Spezies fo-
kussierten Systematik aber erscheint mir heute eine
tatsdchlich begriindete und gerechtfertigte Evolutions-
systematik.

Zur geschichtlichen Entwicklung der (evolutioni-
ren) Systematik
,,Lange bevor ein Wissensgebiet zur Disziplin wird,

werden empirische Kenntnisse angesammelt,
in der Praxis angewandt und individuell weitervermittelt.

(Ilse Jahn, 1989: 287)

In keiner Weise ist hier an den Versuch gedacht, auch
nur die Hauptlinien einer Geschichte der Systematik
zu ermitteln. Diese wird gelegentlich durchaus ver-
standen als Suche nach einem natiirlichen System,
das zugleich die Urgriinde der natiirlichen Ordnung
aufdeckt (Rossi 1997: 269). Mit den Wurzeln der Sys-
tematik nicht erst bei Carl von Linné (1707-1778),
sondern zuriickreichend in eine vor-wissenschaftliche
Periode, ist die Systematik bekanntermallen weitaus
dlter als der Evolutionsgedanke (vgl. historische Dar-
stellungen zur Disziplingeschichte z.B. jiingst in Mol-
lenhauer 2007; Birkhead 2008; Yoon 2009).
Tatsédchlich fehlt trotz aller Ansétze eine umfassen-
de und fundierte Darstellung zur Geschichte etwa der
zoologischen Systematik, was mehrfach bemingelt
wurde, nicht ohne zugleich auch die Schwierigkeiten
bei einer solchen Disziplingeschichte aufzuzeigen
(u.a. Glaubrecht 2007: 64—67). Diese beginnen bereits
bei den Differenzen der Begriffsdefinition, die unter-
schiedliche Ausrichtungen der Disziplin widerspie-
geln. So wird einerseits Taxonomie mit Systematik
gleichgesetzt (z.B. Ax 1984), andererseits die Taxono-
mie als Lehre von der Klassifikation der Organismen
von der — entsprechend weiter gefaiten — Systematik
als Wissenschaft von der Vielgestaltigkeit der Orga-
nismen abgegrenzt (z.B. Mayr 1982). Tatséchlich ist
Taxonomie — ein Terminus, der 1815 vom Schweizer
Botaniker Augustin Pryame de Candolle (1778-1841)
erstmals verwendet wurde — nicht synonym und de-
ckungsgleich mit der Systematik. Ich habe vielmehr
bereits argumentiert (Glaubrecht 2007: 66-67), dass
die Systematik als biologische Verwandtschaftsfor-
schung, die sich dem Ordnen der Vielfalt nach einem
in der Natur liegenden Prinzip widmet, Nomenklatur
und Taxonomie als mit der Namensgebung bzw. der
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Einordnung in ein bestehendes System befasste Sub-
disziplinen mit einschliesst. Sie verwendet dabei Me-
thoden der hierarchischen, enkaptischen Klassifikati-
on bzw. Systematisierung, kombiniert mit einem un-
zweideutigen System wissenschaftlicher Benennung,
geht indes iiber diese hinaus. Moderne zoologische
Systematik verharrt daher heute nicht bei der Benen-
nung oder der Erarbeitung blosser (mehr oder weniger
kiinstlicher) Einteilungsschemata; vielmehr ist es das
Ziel, die tatsdchlichen Verwandtschaftsbeziechungen
der Organismen als Folge der Evolution aufzudecken
und in einem natiirlichen, d.h. phylogenetischen Sys-
tem der Lebewelt wiederzugeben.

Bereits ein fliichtiger Blick in die Wissenschafts-
geschichte macht in diesem Zusammenhang jedoch
deutlich, dass der durch Charles Darwin (1809-1882)
begriindete Evolutionsgedanke fiir die Taxonomie
auf dem Niveau von Arten und Artengruppen, mit
der sich viele Systematiker vornehmlich beschéftigen,
oftmals von geringer Relevanz war — und bis heute
ungerechtfertigter Weise noch immer ist. Als eines der
vielen, hier unmittelbar relevanten Beispiele sei die
Uberzeugung des Frankfurter Malakologe Wilhelm
Kobelt (1840-1916) angefiihrt, der {iber SiiBwasser-
mollusken arbeitete und einrdumte, ein ,,natiirliches
System™ (also eines, das die tatsdchlich genealogisch
begriindeten Abstammungsverhéltnisse reflektiert) sei
fiir die Klassifikation geméfl Darwins Theorie zwar
richtig; doch bezweifle er, ob ein solches System in
der Tat moglich oder vonndten sei (Kobelt 1871; sie-
he ausfiihrlich dazu Sakurai 2009). Die Auswirkungen
Darwins auf die Systematik haben eingehender z.B.
Nyhart (1995: 175-181) und Bowler (1996) unter-
sucht; vgl. auch Padian (1999). Auch auf einleiten-
de Bemerkungen in den géngigen Darstellungen zur
phylogenetischen Systematik sei hier verwiesen; fiir
sie sind hier stellvertretend nur einige der die letzten
Jahrzehnte tiberspannenden Werke angefiihrt (wie z.B.
Ax 1984; Sudhaus & Rehfeld 1992; Wigele 2000,
2004).

Zweifellos verdanken wir Darwin nicht nur die
Einfithrung einer geschichtlichen Dimension in die
Biologie, sondern die Reformation einer reinen Na-
turkunde zur Wissenschaft des Lebendigen. Mit dem
Denken in historischen Dimensionen einher geht die
Transformation der Systematik zur Phylogenetik, die
indes von prominenten Vertretern wie Ernst Haeckel
(1834-1919) und spéter Adolf Remane (1898-1976)
zu einseitig als die Untersuchung der Evolution und
der Verwandtschaft allein von Grof3gruppen verstan-
den wurde (vgl. dazu Glaubrecht 2007: 67-71). In
seiner Untersuchung zu Systematik und Phylogenese
wies Hennig (1957: 70) darauf hin, dass es lange eine
Zeit gab, ,in der Biologie [sic!] zu sein fast selbst-
verstdndlich hief3, Systematiker zu sein. Diese Zeit ist
endgiiltig vorbei. Spdter galt die Systematik als ein
notwendiges Ubel, das je schneller um so besser zu
tiberwinden wdre, damit man sich anscheinend wichti-
geren und interessanteren Aufgaben widmen konnte ...

)

Der Systematiker galt nur noch als Registraturbeam-
ter und Schliisselbrettverwalter der Biologie*. Zwar
sei diese Zeit noch nicht endgiiltig vorbei, so Hennig
weiter; er sah aber die Systematik durch die Deszen-
denztheorie Darwins, die mit jener ihre entscheidende
Pragung erhalten habe, ,,in Geben und Nehmen wieder
unlésbar mit den iibrigen Teilgebieten der biologi-
schen Wissenschaft verbunden’.

Tatsédchlich ist Taxonomie kombiniert mit Phylo-
genetik heute die Universalsprache der Biodiversi-
tatsforschung. Dagegen lag der Fokus systematischer
Arbeit mehr als ein Jahrhundert lang mal3geblich auf
traditioneller Taxonomie und Chorologie (u.a. Jahn
1990; Geus 1998; Junker 2004: 150 ff.). Es waren
zwei wesentliche Entwicklungen im 20. Jahrhundert,
die ich bereits in einem friiheren Uberblick iiber die
zoologische Systematik im vergangenen Jahrhundert
im einzelnen herausgearbeitet habe (vgl. Glaubrecht
2007), die dann das Fundament fiir eine evolutionére
Systematik lieferten, wie sie hier umrissen wird. Zum
einen war dies die Mikrotaxonomie der sogenannten
,neuen Systematik®, insbesondere in Kombination mit
der modernen Synthese. Zum anderen war dies die von
Willi Hennig begriindete phylogenetische Systematik.
Im Rahmen der modernen Evolutionstheorie erkldren
Systematiker seitdem die biologische Vielfalt als aus
hoch variablen Populationen bestehend, mit einem ih-
nen gemeinsamen, sich von Generation zu Generation
aufgrund diverser genetischer Vorginge verandernden
Genpool, und mit geographisch abgeénderten Arten,
die sich in Raum und Zeit aufspalten konnen.

Bis heute wird Systematik nur gelegentlich ex-
plizit (sieche z.B. bei Glaubrecht 2007; Zachos 2009)
als jene Disziplin aufgefalit, der es um die genealo-
gischen Beziechungen von Taxa geht; und zwar im
Sinne einer konsequent phylogenetischen Systematik.
Viel héufiger, aber letztlich stark einschrdnkend und
somit den modernen Entwicklungen in nicht gerecht
werdender Weise wird die Systematik weiterhin als
synonym mit Nomenklatur und Taxonomie aufgefaft;
also als der reinen Bestimmung und Benennung von
Taxa verhaftet. Dem entsprechend begreifen sich sys-
tematisch arbeitende Zoologen allzu oft als Taxono-
men, nicht Evolutionsbiologen. Andererseits griindet
sich etwa die Populationsgenetik im wesentlichen auf
die Untersuchung von Allelfrequenzen und die Ver-
teilung genetischer Varianten, deren genealogische
Beziehungen vor allem wegen methodologischer Be-
schrinkungen lange nicht analysiert werden konnten.
Zachos (2009) wies darauf hin, dass mit der Entwick-
lung moderner Sequenziermethoden und der Erschlie-
Bung mitochondrialer DNA in den 1970er Jahren die
molekulare Phylogenetik als Disziplin entstand, die
die Evolutionsgenetik revolutionierte. Damit seien
auch systematische Ansédtze und Prinzipien in int-
raspezifische Untersuchungen auf Populationsniveau
integriert worden. Mit der Phylogeographie als das
Studium bestimmter phylogenetischer Linien und ih-
res geographischen Vorkommens kam unlidngst eine
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weitere Disziplin als Synthese aus Populationsgenetik
und Systematik hinzu. Indes blieben bei diesen An-
sdtzen die zunehmend deutlicher werdende Diskre-
panzen zwischen molekularen Bdumen (,,gene trees®)
und der organismischen Phylogenie von Arten (,,spe-
cies trees*) unaufgeldst; siehe dazu Zachos (2009) fiir
einen Uberblick der Diskussion der verantwortlichen
Phianomene, etwa realer populationsgenetischer Pro-
zesse wie Hybridisierung oder ,lineage sorting. Es
muB} jedoch betont werden, dass auch die epochalen
Entdeckungen und methodischen Enwicklungen der
Molekulargenetik und Entwicklungsgenetik der ver-
gangenen Jahrzehnte nach {ibereinstimmender Mei-
nung keine grundlegende Revision der Evolutionsthe-
orie auf der Grundlage der neuen Synthese mit sich
brachte (Mayr 1997; Sudhaus 2005; Glaubrecht 2007).

Erst in der Synthese all dieser Subdisziplinen, so
bin ich liberzeugt, kann eine tatséchlich evolutionére
Systematik zum besseren Verstindnis der Grundfra-
gen der Evolutions- und Biodiversitétsforschung bei-
tragen. In diesem Zusammenhang muf} festgehalten
werden, dass Systematiker wie Evolutionsbiologen
gleichermaBlen wohl kaum eine andere Frage mehr
beschéftigt hat, als die nach dem Ursprung und We-
sen von Arten als reale Entitdten der Natur (ein kurzer
Abriss dazu wird weiter unten im Abschnitt 4 auf der
Grundlage von Paper A 2 diskutiert). Wie disparat
und vage im 19. Jahrhundert die Auffassungen zum
Artbegriff waren, zeigt etwa die Diskussion des deut-
schen Zoologen und Meeresbiologen Karl August
Mobius (1825-1908), der sich damit deutlich vom
irrigen Verstdndnis nurmehr arbitrérer Arten etwa bei
Ernst Haeckel absetzte; vgl. eingehendere Darstellung
zur Artauffassung bei Mdbius in Glaubrecht (2008).
Vor allem konzeptionell wichtige Erkenntnisse und
Beitrdge lieferte in diesem Zusammenhang die so-
genannte ,,Berliner Schule um Erwin Stresemann
(1889-1972), Bernhard Rensch (1900-1990) und
Ernst Mayr (1904-2005), die mit ihren frithen Ansit-
zen einer Evolutionssystematik und der Einfiihrung
des Populationsdenkens in den 1920er und 1930er
Jahren in Deutschland eine wesentliche Grundlage
der modernen synthetischen Evolutionstheorie legten
(Glaubrecht 2007). Die Ausarbeitung der Evolutions-
systematik zeichnet sich seitdem durch drei wesent-
liche Komponenten aus: (i) die Auffassung von bio-
logischen Arten als genetisch-reproduktiv isolierten
Gruppen von Populationen, (ii) durch die Beriick-
sichtigung biogeographischer Befunde und (iii) der
Wirkung 6kologischer Faktoren bei der Artenbildung.
Es ist dies als ein wesentlicher Beitrag nicht nur zur
modernen Synthese der Evolutionstheorie, sondern
zur Erklarung der organismischen Vielfalt anzusehen.

Indes entsteht im Riickblick der Eindruck, dass sich
gerade auch in Deutschland vor allem systematisch
arbeitende Morphologen zumeist der Erforschung
makroevolutiver Abldufe und der Rekonstruktion
der Stammesgeschichte von Grossgruppen der Tiere
verschrieben hatten. Wéhrend etwa Remane (1952)

den Geltungsbereich der modernen Synthese auf die
Mikroevolution beschriankt sah, widmete man sich an
den deutschen Lehrstiihlen und in den meisten Lehr-
bilichern der Grossgruppenanalyse und Rekonstruk-
tion erdgeschichtlich tieferer Verzeigungen, wobei
auch die Moglichkeit einer Makroevolution debattiert
wurde. Auf den mit dieser (oft einseitigen) Konzentra-
tion auf die Grossgruppenphylogenetik einhergehen-
den Niedergang der Taxonomie hat z.B. Glaubrecht
(2007) hingewiesen. Auch waren viele der deutschen
Morphologen oft iiberzeugte Makroevolutionisten,
die Grossmutationen zur Deutung grosser morpholo-
gischer Distanzen unterstellten (vgl. Senglaub 1998).
Diese stehen in auffdlliger Weise den ,,Mikrosyste-
matikern™ gegeniiber, wie Remane (1952) jene Zoo-
logen nannte, ,,die die Rassenbildung und die kleinen
Einheiten des Systems erforschen®. Dazu waren ins-
besondere zoogeographische Kenntnisse notig, vor
allem aber die Féhigkeit beides miteinander in Bezie-
hung zu setzen. Die Geographie wurde mithin zum
Forschungsprogramm, und letztlich verdankt dieser
Entwicklung die moderne Evolutionstheorie ihre Ak-
zeptanz (Glaubrecht 2002, 2007).

Vielfach ist beschrieben worden, wie sich die
Biologie und insbesondere die Systematik allméh-
lich von der reinen Klassifikation und Inventur abge-
wandt hat und zu einer modernen Disziplin wurde, in
der anstelle der Typologie ein auf Darwin fussendes
Populationsdenken das gedankliche Fundament und
den theoretischen Rahmen lieferte. Als wichtigster
Beitrag der Naturbeobachter und Systematiker gilt
dabei die Losung der Artproblematik (z.B. Mayr 1982,
1997, 2004; O’Hara 1988, 1998; Jahn 1990, 1998;
Winsor 2004). Die Zusammenschau von Befunden
aus der Systematik mit denen aus der Genetik und
Paldontologie bilden den Kern der modernen evoluti-
onsbiologischen Synthese (Jahn 1990, 1998; Junker &
Engels 1999; Bromer et al. 2000; Junker 2004). Eine
der Grundlagen fiir die von Huxley (1940) so benann-
te ,,new systematics* waren mithin die Forschungen
der ,,naturalists*, der Naturforscher und Systematiker.
Mit dieser sogenannten zweiten Darwinschen Revo-
lution verlagerte sich schliesslich auch das Interesse
der Biosystematik zunehmend auf die Bestimmung
der Mechanismen der Evolution.

Die Herausbildung der modernen syntheti-
schen Theorie vor allem im anglo-amerikanischen
Sprachraum in den 1930er und 1940er Jahren hatte
in Deutschland eine wichtige Entsprechung, bei der
deutsche Systematiker eine Rolle spielten (vgl. HoB-
feld 1998, 1999; Junker & Engels 1999; Bromer et al.
2000; Reif et al. 2000; Junker 2004). Doch wihrend
HoBfeld (1997, 1999) etwa den Beitrag des deutschen
Anthropologen und Zytogenetikers Gerhard Heberers
(1901-1973) ausfiihrlich gewiirdigt hat, ist jener ori-
gindre Beitrag, den der Systematiker und Ornithologe
Erwin Stresemann am Berliner Museum fiir Natur-
kunde spielte, zwar weniger bekannt, aber in meinen
Augen nicht weniger wichtig; und es sind vor allem
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die aus seiner ,,Berliner Schule® stammenden Zoolo-
gen Bernhard Rensch und Ernst Mayr, die ma3geblich
zur modernen Synthese der Evolutionsbiologie beitru-
gen (Glaubrecht 2007).

Mayr (1982) hat unter anderem in seiner Geschich-

te der Biologie die wichtigen Beitrdge der sogenann-
ten ,,naturalists* herausgestrichen; jene Naturforscher,
durch die das typologische Denken vom Populations-
denken abgelost wurde. Die ,,neue Systematik® — oder
wie er meinte, richtiger benannt als Populationssyste-
matik (Mayr 1982: 561; deutsch 1984: 450) — liel3 das
neue Konzept der Rassen als variable Populationen
entstehen (von denen jede eine verschiedene geogra-
phische Geschichte hat) und fithrte zur Entwicklung
des biologischen Artbegriffs. Demnach sind Arten
nicht bloBe essentialistische Entitéten, die morpho-
logisch charakterisiert werden konnen; vielmehr sind
es Aggregate natiirlicher Populationen, genauer Fort-
pflanzungsgemeinschaften mit artspezifischer Nische.
Mayr betont in seiner riickblickenden Darstellung
zur Populationssystematik zum einen (i) die Rolle
der geographischen Isolation, und zwar mit Bezug
auf Moritz Wagner (1813—1887), der die isolierende
Fahigkeit rdumlicher Barrieren klarer sah als Charles
Darwin, sowie mit Bezug auf die Renassaince dieses
Gedankens durch die Taxonomen, insbesondere der
»Berliner Schule® um Stresemann, Rensch und Mayr
im frithen 20. Jahrhundert. Zum anderen (ii) hebt
Mayr die adaptive Natur der intraspezifischen geo-
graphischen Variation hervor. Damit glichen die Vor-
stellungen der ,,naturalists* die in seinen Augen iiber-
triebene Sichtweise jener frithen Mendelisten aus, die
die Auswirkungen genetischer Variation als drastisch
und diskontinuierlich ansahen und davon ausgehend
auch Vorstellungen einer anderen Mechanismen ge-
horchenden Makroevolution entwickelten. Mayr sah
stets in der Fortpflanzungsisolation zwischen Popu-
lationen, insbesondere der geographischen Speziati-
on, den entscheidenden Schritt in der Evolution, der
zugleich auch potentiell der erste Schritt zur Entste-
hung von GroBgruppen hoherer taxonomischer Hier-
archiestufen sei (wie etwa von Ordnungen bis hin zu
Stimmen), wobei die ,,4rtbildung nicht so sehr der
Ursprung neuer Typen, als vielmehr die Entstehung
wirksamer Vorrichtungen gegen den Zufluf3 fremder
Gene in Genpoole* sei (Mayr 1984: 451).

An einem konkreten, von Ernst Mayr einst selbst
zu untersuchen begonnenen Beispiel aus der Vogel-
welt des Siidpazifiks, den Gelbbauch-Dickkdpfen
(Pachycephalus), soll dieser Ansatz in seiner histori-
schen Entwicklung kurz umrissen werden. Unter Be-
rliicksichtigung moderner Studien zu diesem Fallbei-
spiel kann das Forschungsprogramm der Evolutions-
systematik demonstriert werden, das heute weit iiber
Mayrs einstige und von ihm selbst realisierte Verfah-
ren hinausgeht. Dieses gleichsam klassische Beispiel
aus Mayrs eigener Gedankenwelt ergénzt die spéter
weiter unten eingehend untersuchten Fallstudien aus-
gewihlter limnischer Gastropoden.

Die Pachycephalidae Australasiens — eine klassi-
sche Fallstudie

Ernst Mayrs priméres Interesse und seine eigene empi-
rische Forschung beschéftigte sich seit seiner Expedi-
tion 1928-1930 nach Neuguinea und auf die Salomo-
nen mit der Systematik, Biogeographie und Evolution
ausgewdhlter Vogel des Siidpazifiks (vgl. Glaubrecht
2004; Haffer 2007, 2008). Mit dem notwendigen intel-
lektuellen Riistzeug der ,,Berliner Schule* ausgestattet
(siehe oben), arbeitete Mayr 1931 nach seinem Wechsel
ans Naturkundemuseum in New York die umfangreiche
Vogelsammlung der ,,Whitney South Sea-Expedition
durch. Dabei erkannte er, dass sich vielfach innerhalb
des geographischen Verbreitungsgebietes einer Art
zahlreiche Populationen finden, die sich mehr oder we-
niger stark voneinander unterscheiden. So sammelte er
jenes Anschauungsmaterial, das die Grundlage seines
wegweisenden Werkes zur Systematik und Evolutions-
biologie bildete und in dem er den biologischen Artbe-
griff und die Vorstellung einer allopatrischen Speziation
begriindete (Mayr 1942).

Am Beispiel taxonomisch-systematischer Fragen
zu den Vertretern von Pachycephalus rang er um die
notwendige Abgrenzung distinkter Formen als Spezies
bei gleichzeitig erheblicher geographischer bzw. 6ko-
logischer Variabilitit (Mayr 1942: 48-51). Ein durch
Mayrs Studien klassisch gewordenes Beispiel geogra-
phischer Differenzierung ist das des Gelbbauch-Dick-
kopfs Pachycephala pectoralis im Vergleich zu seinen
sympatrisch lebenden Verwandten P. melanura und P,
implicata im Inselarchipel zwischen Neuguinea und
den Salomonen (vgl. Glaubrecht 2004: 362-365). Hier
verursacht die Archipel-Situation ein starkes geogra-
phisches Variieren der Gefiederzeichnung, etwa bei der
Kehlfirbung je nach Vorkommen auf einzelnen Inseln.
Wihrend beispielsweise die auf Bougainville und Gua-
dalcanal nur im Hochland oberhalb von 1000m lebende
P, implicata eine offenbar éltere Evolutionslinie und
eigenstindige Art (mit jeweils zwei Subspezies) repré-
sentiert, stellte Mayr die einst als eigenstéindige Arten
beschriebenen allopatrisch verbreiteten Populationen
auf den Inseln im nordlichen Melanesien zu P. pecto-
ralis (die von Java bis Samoa verbreitet ist). Zwischen
einzelnen Populationen dieser Art kommt es zu Hybri-
disierung. Pachycephala melanura wurde ebenfalls als
eine eigenstandige Art erkannt, die ausschlieflich die
Mangrovezone besiedelt und in Melanesien erst in rela-
tiv kurzer Zeit begonnen hat, vor allem kleinere Inseln
zu besiedeln (Abb. 1).

Diese komplexe Differenzierung der Gefiederzeich-
nung und -Farbung bewog Ernst Mayr, die offensicht-
lich nichstverwandten Arten zu einer Superspezies
Pachycephala [pectoralis] zusammenzufassen. Dabei
unterschieden Mayr & Diamond (2001: taf. 2, Kar-
te 53, p. 351) fiir das Vorkommen zwischen Java und
Samoa 66 Subspezies sowie fiinf Allospezies, die (mit
Ausnahme nur von P. p. feminina von Rennell Island)
sdamtlich dimorph sind und geographische Variationen

— neben solchen im Habitat, Gesang und anderem Ver-
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P. melanura dahli

P. implicata
richardsi

P. p. christophori

P. p. feminina

Abbildung 1. Studien wie diese zum rdumlichen Vorkommen einzelner nahe verwandter, variierender Formen innerhalb einer
Gruppe passeriner Vogel im Siidpazifik liefern klassische Ansitze fiir die evolutionssystematische Forschung. Bereits Ernst Mayr
untersuchte einst die Verbreitung der Gelbbauch-Dickkdpfe Pachycephala pectoralis im Vergleich zu den néchsten Verwandten
P. melanura und P. implicata im Inselarchipel zwischen Neuguinea und den Salomoninseln. [Aus Glaubrecht 2004; unter Verwend-
ung der Verbreitungsdaten in Mayr (1942) und Mayr & Diamond (2001)].

halten — vor allem im Gefieder beider Geschlechter zei-
gen. Superspezies umfassen Populationen, die stirker
als geographische Subspezies differenziert, aber wie
diese geographisch isoliert sind. Nur im Fall des sym-
patrischen Vorkommens von P. melanura und P. impli-
cata 13Bt sich biologisch verlésslich kléren, dass es sich
um getrennte Spezies handelt; bei den iibrigen Formen
kommt es im Kontaktbereich gelegentlich zu Hybridi-
sierungen. Dies zeigt, dass der Artenbildungsprozess
noch nicht vollstdndig abgeschlossen ist. Superspezies
sind damit Ausdruck einer Dynamik, die man bei evo-
lutiondren Vorgidngen erwarten muss, laufen sie auch
dem Wunsch nach eindeutiger Zuordnung zuwider.

Studien wie diese an Pachycephalus zum raumli-
chen Vorkommen einzelner nahe verwandter, aber vari-
ierender Formen lieferten den geographischen Schliissel
zum Verstindnis biogeographischer und evolutionsbio-
logischer Fragen und Phéanomene. Die exakte Kennt-
nis der geographischen Vorkommen einzelner Formen
wurde zum Kernstiick des Beitrags von Naturforschern
wie Ernst Mayr zur modernen Evolutionstheorie.

Die neue Ara nun tatsichlich evolutionssystemati-
scher Forschung 14t sich anhand zweier jiingst erschie-
nener Studien w.a. zu Pachycephalus aufzeigen. Nach-
dem Filardi & Moyle (2005) an einem weiteren einst
von Mayr (1942) beschriebenen (und somit ebenfalls

klassischen) Beispiel aus der Vogelwelt des Siidpazifiks,
den Fliegenschndppern der Gattung Monarcha, auf der
Grundlage einer mittels molekulargenetischer Daten
ermittelten und durch interne Raten kalibrierten Phy-
logenie die Umkehrung der Kolonisierungsgeschichte
(und -Richtung, ndmlich von Inseln zum Kontinent) be-
griinden konnten (vgl. auch Haffer 2008), wurde diese
Idee einer ,,upstream colonization* von Joensson et al.
(2010) fir die Pachycephalus-Gruppe weiterverfolgt.
Ebenfalls basierend auf molekulargenetischen Daten
(mitochondriale und nukledre Marker) und einer {iber
das bestimmbare Alter geologischer Ereignisse geeich-
ten Phylogenie fiir 35 der 49 bekannten Arten der Fa-
milie wurde das raum-zeitliche Rahmenwerk insbeson-
dere fiir die konstituierenden Arten von Pachycephalus
erarbeitet, um so die systematisch-genealogischen so-
wie biogeographischen Beziehungen zu rekonstruieren.
Dabei wurden unter Beriicksichtigung der komplexen
Paldogeographie diesseits und jenseits des Australo-
Papuanischen Kontinents distinkte Kolonisierungsmus-
ter innerhalb des indonesischen bzw. melanesischen
Archipels aufgedeckt. Wihrend die Inselgruppen im
Westen mehrfach kolonisiert wurden, lielen sich fur
die weiter Ostlich gelegenen Inseln Melanesiens ledig-
lich ein bzw. zwei Besiedlungsereignisse nachweisen,
auf die dennoch die Artendiversitit in dieser Region
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zuriickzufiihren ist. Interessanterweise haben erst nach
erfolgter Besiedlung melanesischer Inseln einige Pa-
chycephalus-Arten den Weg auf den australischen Kon-
tinent zuriickgefunden und dann von dort spéter erneut
die Ausgangsinseln kolonisiert; solch einer ,,upstream*-
Kolonisierung kommt offenbar eine groflere Bedeutung
zu als bislang vermutet.

Die jlingste Arbeit zeigt exemplarisch die weitrei-
chenden Untersuchungsmoglichkeiten mittels mo-
derner systematisch-phylogenetischer und biogeogra-
phischer Methoden. Im Rahmen des Forschungspro-
gramms der evolutiondren Systematik erlauben diese
heute die prazise Rekonstruktion der Evolution einer
in Rede stehenden Organismengruppe und Erklarung
ihrer Artenvielfalt an jeweils bestimmten Orten.

Aufgaben und Ziele der Evolutionssystematik

,, Die Anforderungen an den Systematiker,
was theoretische und methodologische Vorbildung anbelangt,
werden daher in Zukunft immer héher werden.

(Willi Hennig, 1957: 70)

Damit ist ein recht umfangreiches und chrgeiziges
Forschungsprogramm fiir die Evolutionssystematik
umrissen, das auch der Transformation der Taxono-
mie, Phylogenetik und Biogeographie Rechnung tragt.
Die moderne Synthese der Evolutionstheorie, die sich
Mitte des 20. Jahrhunderts durchzusetzen begannen,
kann als erfolgreich abgeschlossen betrachtet werden.
Ihr kommt ein erheblicher Erklarungswert zu; ihre
Befunde und Bewertungen wurden auch durch die
Entdeckungen der Molekularbiologie seit 1950 und
der Entwicklungsgenetik seit den 1980er Jahren nicht
grundsitzlich revidiert. Vielmehr gilt es, sie endgiil-
tig in die systematische Grundlagenforschung aufzu-
nehmen. Die evolutionssystematische Arbeit griindet
sich dabei im wesentlichen auf der traditionellen Ta-
xonomie mit ihrer bewidhrten Methodik, wihrend sie
diese zugleich durch das moderne Methodenspektrum
der Molekulargenetik ergdnzt, um ein Hochstmal} an
Information {iber die zu untersuchenden Organismen
zusammen zu tragen und vor dem Hintergrund der
Evolutionsbiologie zu betrachten.

Wihrend des 19. und 20. Jahrhunderts war die
Morphologie die Leitdisziplin fiir Systematiker; im 21.
Jahrhundert werden dies zweifellos Molekulargenetik
und Genomik sein. Doch selbst wenn mit der Mole-
kularbiologie und ihrem ins Innere gerichteten Blick
zukiinftig das Bild der Natur abstrakter wird, werden
weiterhin die vielfdltigen Formen, ihre Evolution, ihre
Funktion und deren Verursachung als die grundlegen-
den Probleme der Biologie im Vordergrund stehen.
Nicht allein der genetische Code ist dabei von Interesse.
Vielmehr wird es auch zukiinftig Grundlage fiir die Er-
forschung der biologischen Vielfalt sein, in die Natur zu
gehen, zu sammeln, zu sichten und zu sortieren, Neues
zu entdecken und zu beschreiben; und zwar als eine der
wichtigsten Aufgaben der evolutiondren Systematik.

4. Uber Arten: Thre Perzeption, Evolution
und Biogeographie

Bevor anhand der in der vorliegenden Schrift zusam-
mengestellten Arbeiten entsprechend der Themenbe-
reiche B-F konkret auf evolutionssystematische For-
schungen am Beispiel limnischer Gastropoden ein-
zugehen ist, sollen hier zunichst allgemeine Aspekte
zu Arten, Artkonzepten, Artenbildung und adaptiver
Radiation sowie zur Biogeographie behandelt werden,
da diese sowohl fiir die Systematik als auch die Evolu-
tionsbiologie von grundlegender Bedeutung sind.

A — Arten, Artkonzepte, Artenbildung und adapti-
ve Radiation

(A1) Glaubrecht, M. 2009. On ,,Darwinian Mysteries* or
molluscs as models in evolutionary biology: From lo-
cal speciation to global radiation. — American Malaco-
logical Bulletin 27: 2-23.

Glaubrecht, M. 2004. Leopold von Buch’s legacy:
treating species as dynamic natural entities, or why
geography matters. — American Malacological Bulle-
tin 19 (1/2): 111-134.

Glaubrecht, M. 2000. A look back in time: Toward an
historical biogeography as synthesis of systematic and
geologic patterns outlined with limnic gastropods. —
Zoology: Analysis of Complex Systems 102: 127-147.

(A2)

(A3)

Im Rahmen der Evolutionssystematik steht die Beant-
wortung einiger Grundfragen der Biologie im Vorder-
grund; dabei geht es um die Aufdeckung dessen, was
als die sechs Darwinschen Geheimnisse (,,Darwini-
an mysteries) bezeichnet werden kann (Glaubrecht
2009; Paper A 1). Damit wird eine Formulierung
Darwins zur Frage der Entstechung der Arten aufge-
griffen, die sich von seinen frithen Notizbiichern seit
Mairz 1837 bis zur Einleitung seines Werkes ,,0On the
Origin® von 1859 immer wieder findet. Dies sind:
(1) Die Feststellung der Anzahl und die Erfassung der
Arten, (ii) die Frage nach Artkonzept und Abgrenzung
von Arten, (iii) die Frage nach der Universalitit ein-
zelner Artenbildungsmechanismen, (iv) die Feststel-
lung des Vorkommens und der Verbreitung der Taxa,
(v) die Feststellung der Phylogenese und Widerspie-
gelung der Abstammungsverhéltnisse in einem na-
tirlichen System, das damit den historischen Prozess
der Stammesgeschichte abbildet, sowie (vi) die Fra-
ge nach den genetischen Ursachen und molekularen
Steuerungen entwicklungsbiologischer Vorginge bei
der Entstehung neuer Bauplidne von Organismen.

Am Ausgangspunkt und im Vordergrund meiner
Untersuchung stehen insbesondere die ersten drei
Fragen nach Arteninventar (,,species numbers*), Art-
begriff (,,species concept”) und Artenbildung (,,spe-
ciation*). Obgleich in der zitierten Arbeit simtliche
sechs Fragen behandelt werden, ist diesen drei daher
mehr Raum eingerdumt (Glaubrecht 2009; Paper A 1).
Zuvor hatte ich bereits der Frage der Arten als dyna-
misch natiirliche Einheiten und dem geographischen
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Kontext ihrer Entstehung eine eigene Darstellung ge-
widmet (Glaubrecht 2004; Paper A 2). Mit der Fra-
ge (iv) nach Vorkommen und Verbreitung schliefen
sich Studien zu einem weiteren dieser ,,Darwinschen
Geheimnisse™ an, deren Einzelheiten und Stand un-
serer Kenntnis und Methodik ich in einer Ubersichts-
arbeit zur historischen Biogeographie dargelegt habe
(Glaubrecht 2000; Paper A 3).

Zum Arteninventar (,,species numbers®). Zweifellos
nach wie vor zu den Kernaufgaben der modernen Bio-
systematik gehort, wie oben in Abschnitt 3 ausgefiihrt,
zum einen sémtliche auf der Erde lebende Organismen
zu erfassen, zu beschreiben und zu benennen (Taxo-
nomie), und zum anderen sie geméf ihrer genealogi-
schen Verwandtschaft einzuordnen (Phylogenetik und
Klassifikation). So wiinschenswert und letztlich unab-
dingbar dabei ein mdglichst vollstindiger Uberblick
iiber alle Tier- und Pflanzenarten ist, so schr stehen
die Bemiihungen etwa um eine komplette ,,Encyclo-
pedia of Life” oder auch nur der Versuch einer Ab-
schitzung der tatséchlichen Artenzahlen insbesondere
bei den Tieren noch immer am Anfang. Zwar sind seit
Carl von Linnés (1707-1778) Versuch einer Inventur
der ihm bekannten 4236 Tierarten im Rahmen seines
wystema Naturae inzwischen 250 Jahre vergangen;
doch weichen die derzeitigen Hochrechnungen der
uns umgebenden Biodiversitdt noch immer um Gro-
Benordnungen voneinander ab, zumal das Ausmal
der Artenvielfalt insbesondere in den Weltmeeren
und verbliebenen Regenwaldregionen nicht wirklich
abschitzbar ist. So vermogen wir die Artenzahl der-
zeit kaum présizer anzugeben als mit groben Schit-
zungen von finf bis sieben oder gar 13 bis 30 Millio-
nen Tierarten auf der Erde, von denen wir indes kaum
mehr als ein Zehntel wissenschaftlich erfasst haben.
Allein bei den Mollusken, die hinsichtlich Artenzah-
len wie Formenreichtum immerhin als zweitgrofter
Tierstamm nach den Arthropoden gelten, variieren
die Schitzungen zwischen 45.000 und bis zu 200.000
Arten, wobei eine Zahl um 120.000 vermutlich am
wahrscheinlichsten ist (Review und Literaturhinweise
siche Glaubrecht 2009: 6—10; Paper A 1). Selbst fiir
die schiatzungsweise 1,8 Millionen bekannten Tierar-
ten aller Gruppen ist es bislang nicht einmal im Ansatz
gelungen, ein zentrales Register zu schaffen. Immer-
hin darf es als eine nicht unerhebliche Erkenntnis der
modernen Taxonomie und Systematik gelten, dass die
Zahl der Arten weitaus grosser ist, als man iiber Jahr-
zehnte hinweg annahm, und dass ihre Unterscheidung
und Einordnung auch im Zeitalter der Molekulargene-
tik und Genomik oftmals viel schwieriger ist als ver-
mutet (Glaubrecht 2004; Paper A 2; Glaubrecht 2007).

Anhand verfiigbarer Artenzahlen und Biodiver-
sitits-Inventuren habe ich einige der Implikationen
flir Biosystematik, Biodiversitits- und Evolutionsfor-
schung insbesondere am Beispiel der Mollusken kon-
kreter untersucht (Glaubrecht 2009; Paper A 1). Da-
bei ist wie bei Invertebraten generell bekannt auch fiir

die Malakofauna ein sich asymptotisch abschwéchen-
der Verlauf der Zunahme an Neubeschreibungen von
Arten bisher nicht erkennbar; ganz im Gegenteil steigt
die Zahl neuer Arten seit 1759 noch immer kontinuier-
lich an. Auf der Grundlage einer fritheren Arbeit zum
Artkonzept (sieche unten) habe ich hier am Beispiel von
Mollusken als Modelle der Biosystematik und Evolu-
tionsbiologie explizit das Problem der taxonomischen
Redundanz versus taxonomischer Inflation diskutiert.
Dabei geht es um die Frage, welche der nominalen
Arten tatséchlich reale Entititen im Evolutionsgesche-
hen reprisentieren und wie hoch der Anteil mehrfach
benannter Taxa ist. Die derzeit verfiigbaren Daten sind
bisher nicht systematisch ermittelt worden, was fiir In-
vertebratengruppen auch nicht ohne erheblichen Auf-
wand zu leisten ist. Dennoch gibt es Hinweise darauf,
dass wir mit einer taxonomischen Redundanz in der
GroBenordnung von 32-44 % rechnen miissen. An-
dere in der zitierten Arbeit zusammengetragene und
diskutierte Schitzungen, insbesondere bei Mollusken,
gehen von einem Synonymie-Wert von 38-49 % aus
(Glaubrecht 2009: 13—-15; Paper A 1).

Konkret konnte ich dies auch fiir eine Teilgruppe der
Thiariden in Australien berechnen, fiir die basierend
auf unseren jlingsten taxonomisch-morphologischen
Analysen, unterfiittert durch molekulargenetische Da-
ten, ein Synonymie-Wert dhnlicher Groflenordnung
festzuhalten ist und der je nach Berechungsgrundla-
ge zwischen 31 und 69 % schwankt (Glaubrecht et al.
2009: 262-264; Paper F 20). Berechnet man nur die
nach jlingster Kenntnis tatsidchlich in unserer Revisi-
on anerkannten 11 Spezies gegeniiber den insgesamt
16 in den letzten zwei Jahrzehnten publizierten Arten-
listen dieser Gastropodengruppe, so tiauscht der nied-
rige Wert von 31 % allerdings iiber das tatsédchliche
Ausmal taxonomischer Redundanz hinweg, selbst bei
dieser bislang nicht sehr intensiv bearbeiteten Gast-
ropodengruppe. Denn angesichts von 36 insgesamt
verfligbaren und seit Beginn der Exploration zur Art-
beschreibung genutzten Namen allein fiir australische
Thiariden ergeben die 11 heute als valide akzeptierten
Arten eine Synonymie-Rate von immerhin 69 %.

Einmal mehr weisen limnische Mollusken damit
auf ein grundsitzliches, aber vielfach verkanntes
(wenn nicht gar ignoriertes) Grundproblem der mo-
dernen Biosystematik hin. Mir war es wichtig, dies in
den beiden hier angefiihrten Review-Arbeiten explizit
benannt und dessen weitreichende Implikationen ein-
gehend diskutiert zu haben.

Zum Artbegriff (,,species concepts“): Ausgangspunkt
fiir die Losung der oben aufgefiihrten sechs Grund-
fragen ist die Feststellung, dass Arten jenseits des
hierarchisch-enkaptischen Systems die einzigen rea-
len Entitidten der Natur sind. Fiir die beiden heraus-
ragenden Errungenschaften der Biosystematik im ver-
gangenen Jahrhundert, die neue Systematik mit ihrem
Denken in Populationen (,,population thinking*) sowie
die phylogenetische Systematik mit dem Denken in
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taxonomische Kategorien
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Abbildung 2. Schematisierung des allopatrischen Speziationsprozesses und mikrotaxonomische Differenzierung bzw. Behandlung
von Grenzfillen bei der Entstehung ,,guter* Arten. Der terminologische Apparat fiir einzelne Stadien beim Artenbildungsprozess
wurde weitgehend am Beispiel von Vogeln entwickelt. Die Stadien (1-6) sind intermedidre Phasen einer kontinuierlichen Differ-
enzierung von Populationen; die romische Ziffern (I-V) markieren die Artgrenzen entsprechend den verschiedenen Artkonzepten
(wobei I-II in der Kladistik diskutierte Artkategorien repriasentieren): I — phylogenetische Art (PSC), II — evolutionire Art (ESC),
III — biologische (oder ,,multi-dimensionale*) Art (BSC), IV — Art nach dem ,,recognition concept”, V — zoogeographische Art.

[Aus Glaubrecht 2004; Paper A 2].

Stammbdumen (,,tree thinking*), sind Arten als repro-
duktive Fortpflanzungsgemeinschaft und Artengrup-
pen als Monophyla von zentraler Bedeutung. Ich habe
daher in einer generellen Darstellung des Problems
vor allem den Kontext von Arten als Taxon, Konzept
und Kategorie diskutiert (Glaubrecht 2004; Paper A 2).
Arten sind meiner Auffassung nach wichtig als Einhei-
ten bei der Erfassung und Inventarisierung der Biodi-
versitit sowie beim Arten- und Naturschutz; zugleich
sind sie die Bezugspunkte evolutionsbiologischer For-
schungen sowie Grundlage auch der historischen Bio-
geographie (Glaubrecht 2000; Paper A 3).

Die Ubersichtsarbeit (Glaubrecht 2004; Paper
A 2) beleuchtet mithin den dualen Charakter von Ar-
ten. Denn nicht nur wegen der lang tiberwiegenden
essentialistisch-typologischen Vorgehensweise friihe-
rer systematischer Ansédtze, sondern aufgrund jener
Dualitét von Arten als reales Taxon sowie als Konzept
kam es vielfach zu Miflverstindnissen. Arten werden —
etwa als Morphospezies oder phylogenetische Artren —
einerseits beschrieben und von einander differenziert;
im genannten Fall mittels morphologischer Merkmale
oder genetischer Sequenzen und Distanzwerte. Ande-
rerseits werden Arten hochst unterschiedlich definiert,
etwa im Rahmen des Biospezies-Konzepts (BSC) als
in sich geschlossene und gegeniiber anderen isolierte
Fortpflanzungsgemeinschaften und mithin im Unter-

schied z.B. zu einer phylogenetischen Art (PSC); vgl.
dazu auch Abbildung 2.

Ausgangspunkt meiner Darstellung im genannten
Paper sind die frithen, leider weitgehend in Verges-
senheit geratenen, indes aber sehr weitsichtigen Uber-
legungen des Berliner Geologen Leopold von Buchs
(1774-1853). Dessen Statue umrahmt zwar gemein-
sam mit der des Anatomen Johannes Miiller das Portal
des Berliner Naturkundemuseums, seine frithen Ein-
sichten samt seinem implizierten Vorschlag zum Ar-
tenbildungsmechanismus sind indes zu wenig bekannt
oder gar beherzigt worden (,,Leopold von Buch's lega-
¢y*). Die Folgen der oftmals ignoranten Einstellung
von Zoologen gegeniiber dem Artproblem (,,why spe-
cies matter”) etwa fiir die Entwicklung der Malako-
logie habe ich in der Arbeit untersucht und geeignete
Losungswege fiir das Artproblem versucht aufzuzei-
gen (,,from stamp-collecting to evolutionary biology™).
Dabei stand die Abwiagung des heuristischen Wertes
des biologische Artkonzeptes (BSC) vor allem im
Vergleich zum evolutiondren Artkonzept (ESC) und
dem phylogenetischen Artkonzept (PSC) im Vorder-
grund (Glaubrecht 2004: 115-122; Paper A 2). Daran
schlieBt sich eine Diskussion von zwei Fallstudien bei
limnischen Gastropoden an, und zwar die Folgen einer
nicht biologisch begriindeten Artauffassung fiir unser
Verstiandnis von Artenzahlen und Evolution bei ostaf-
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rikanischen Paludomiden im Tanganjika-See (siche
dazu auch unten Abschnitt C) sowie bei nordamerika-
nischen Pleuroceriden.

Wir miissen uns mehr noch als bisher vergegen-
wartigen, dass Unschérfen der Bestimmung im Zu-
sammenhang mit Arten ihrem dynamischen Charakter
im Zuge des Evolutionsgeschehens geschuldet sind,
und dass wir uns diesem Problem abseits eines {iber-
kommenen, aber tatsdchlich in der Praxis schwer zu
iiberwindenden typologischen Schubladendenkens
der alten Systematik zu stellen haben (Glaubrecht
2004: 126-128; Paper A 2). Nur wenn wir Arten als
real existierende, natiirliche Entitdten mit dieser Un-
schirfe unserer Bestimmung anerkennen und auff-
fassen, ist auch das Studium der Hervorbringung von
Arten tliberhaupt eine sinnvolle wissenschaftliche Un-
ternechmung.

Zur Artenbildung (,,speciation®): Viele Detailfragen
nach den evolutiven Mechanismen — der Frage, wie
Evolution funktioniert — konnen wir bis heute noch
nicht wirklich erschépfend und befriedigend beant-
worten. Dazu zihlt auch die Abschitzung dariiber, in
welchem MaBe etwa nicht nur allopatrische sondern
sympatrische Speziation gerade bei Wirbellosen eine
Rolle spielt. Hier kann und muss die Evolutionsbiolo-
gie auch durch das Instrumentarium der phylogeneti-
schen Systematik bzw. der Kladistik und durch Mo-
lekular- bzw. Populationsgenetik unterstiitzt werden;
und zwar auf der Grundlage einer sinnvollen Kombi-
nation bzw. des Abgleichs einerseits der Morphologie
und Chorologie sowie andererseits der Phylogenetik
und Molekulargenetik (siehe oben Abschnitt 3).

Im Rahmen der in den folgenden Themenberei-
chen zusammengestellten Arbeiten werden diese As-
pekte der Bedeutung von allopatrischer versus sympa-
trischer Speziation und die Frage nach dem Ursprung
(adaptiver) Radiation anhand der Beispiele limnischer
Gastropoden in Ostafrika und in Siidostasien noch ein-
gehender diskutiert (v.a. unten Abschnitt C, D und E).
Dabei geht es zum einen um den Einflul geographi-
scher Komponenten, etwa bei intralakustriner Spezia-
tion und adaptiver Radiation der Paludomidae in Ost-
afrika (Fallstudie C) oder der Radiation bei Pachychi-
lidae insbesondere in einem Fluf3 Thailands (Fallstudie
D), sowie um unser Bemiihen, allopatrische Faktoren
gegeniiber etwa Okologischen Faktoren abzuwégen,
einschlieBlich der Moglichkeit einer trophischen Spe-
zialisierung tiiber Substratpraferenz und radulamor-
phologischer Adaptation (Fallstudie E). AbschlieBend
werden australische Formen untersucht, wobei die
Schwestergruppe auf den Torres Strait Islands jenes
zuvor diskutierten endemischen Artenschwarmes auf
Sulawesi eben keine Radiation durchlaufen hat und
die auf dem Kontinent endemischen Formen der Thi-
ariden vielfiltige Beziehungen zu indomalaiischen
Formen zeigen, mithin sehr wahrscheinlich polyphy-
letischen Ursprungs sind und ebenfalls keine adaptive
Radiation ausweisen (Fallstudie F).

In der Ubersichtsarbeit (Glaubrecht 2009: 15-16;
Paper A 1) habe ich zum einen darauf hingewiesen,
dass vielfach Arbeiten sich zwar vordergriindig mit
Speziation beschiftigen, dass aber weder die Doku-
mentation von Artenfiille zu einer gegebenen Zeit
oder an einem gegebenen Ort noch das phylogeneti-
sche Muster (etwa die Topologie eines mittels mole-
kulargenetischer Daten erzeugten Kladogramms) per
se etwas iiber die verantwortlichen Mechanismen bei
der Bildung dieser Arten aussagt. Vielmehr sind dazu
Detailstudien etwa in den sogenannten ,,Naturlabora-
torien“ von Langzeitseen notwendig. Wir versuchen
dabei zwischen okologisch bedingter sympatrischer
Speziation und einer geographisch verursachten allo-
patrischen Speziation zu differenzieren (,,foward sol-
ving Darwin's mystery*), wie dies im Folgenden hier
noch eingehender darzustellen sein wird.

Zur historischen Biogeographie am Beispiel [imni-
scher Gastropoden: Bereits in Charles Darwins (1859)
Werk ,,On the origin of species® sind wichtige Teile
seiner Argumentation (Kapitel 12 und 13) dem geo-
graphischen Vorkommen und der Verbreitung einzel-
ner Faunen und Floren gewidmet. Kurioserweise galt
sogar die letzte Publikation Darwins kurz von seinem
Tod im April 1882 der Frage der Verbreitung von Siif3-
wassermollusken; in diesem Fall einer kleinen, knapp
einen Zentimeter langen, ovoviviparen Erbsenmu-
schel Sphaerium corneum (damals unter ,,Cyclas cor-
nea* gefiihrt), die sich seiner Beobachtung nach ans
Bein eines kréftigen und flugfdhigen Schwimmbkéfers,
des Gemeinen Gelbrandkifers Dytiscus marginalis
von knapp dreieinhalb Zentimeter, klammerte und auf
diese Weise von einem Teich zum néchsten transpor-
tiert wurde (Darwin 1882).

Seither hat die Biogeographie im Rahmen der Evolu-
tionsbiologie stets eine zentrale Rolle gespielt, wobei
sie sich nicht nur mit der Verbreitung der Organismen,
sondern auch mit der erdgeschichtlichen Entstehung
von Mustern der geographischen Vorkommen befal3t.
Seit Darwin und Wallace gehort die Biogeographie
— jene Disziplin ,,that aims to detect, document and
analyse the distribution of organisms* — als integraler
Bestandteil zum methodischen und konzeptionellen
Rahmen der Evolutionsbiologie. Die Feststellung des
jeweiligen Vorkommens und der Verbreitung, insbe-
sondere vor dem Hintergrund 6kologischer Faktoren
sowie historischer Verursachung, ist daher auch essen-
tieller Teil evolutionssystematischer Arbeit. ,, Biogeo-
graphers attempt to reconstruct and understand the
evolutionary history of organisms in space and time,
thereby trying both to record and to explain the geo-
graphical patterns of distribution of living organisms”.
Ich habe diesen Anspruch in einer Ubersichtsarbeit zur
Geschichte der Biogeographie skizziert, die auf die
Einladung zu einem Hauptvortrag bei der Jahresver-
sammlung der Deutschen Zoologen-Gesellschaft in
Innsbruck im Mai 1999 zuriickgeht (Glaubrecht 2000;
Paper A 3).
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In diesem Review geht es neben den Anfingen
und der Entwicklung der Disziplin vor allem seit Mit-
te des 19. Jahrhundert um die Auseinandersetzung
verschiedener Ansétze und Denkschulen. Bis heute
stehen etwa Fragen zur aktiven und passiven Verbrei-
tung (dem sogenannten ,,dispersal) sowie der gegen-
seitigen Vertretung in einstmals zusammenhéngenden,
spéter durch plattentektonische Vorgéinge getrennten
Verbreitungsrdumen (,,Vikarianz*) im Zentrum der
Diskussion. Dementsprechend habe ich in dem Bei-
trag disziplingeschichtliche und konzeptionelle Ein-
teilungen vorgeschlagen. Ausgehend von den ersten
monographischen Darstellungen etwa bei Eberhard
August Wilhelm von Zimmermann (1743-1815) (sie-
he dazu neuerdings auch in einer eigenen Untersu-
chung bei Feuerstein-Herz 2006), ist dies zum einen

(1) die frithe ,.klassisch-deskriptive Phase* der Dar-
win-Wallace-Ara, die in Deutschland mit F. Dahl
und G. De Lattin bis weit ins 20. Jahrhundert
reichte und (durchaus nicht nur positiv) nach-
wirkte, sowie

(i1) die ,,analytisch-phylogenetische Phase®, die mit

einflufreichen, exemplarischen Arbeiten etwa

von D. Rosen zur Vikarianz-Analyse bei Fischen
des karibischen Raumes ihren vielbeachteten

Anfang nahm (wenngleich diese Arbeiten nicht

allein stehen und wesentlich von L. Croizats

panbiogeographischen Uberlegungen beeinflufit
waren). Herausgestellt habe ich auBerdem in die-
sem Zusammenhang die wichtigen und sehr frii-
hen biogeographischen Beitrdge W. Hennigs von

1936 sowie L. Brundins Ende der 1960er Jahre

(Glaubrecht 2000: 130; Paper A 3; siche weiter-

filhrende Literatur darin). Unter Einbeziehung

der Argumentationsstruktur biogeographischer

Arbeiten (,,historical narratives and refutable

hypotheses®) habe ich die Unterschiede eines

Okologischen versus historischen Ansatzes in der

Biogeographie herausgearbeitet, um innerhalb

letzterem das Problem ,,dispersal versus ,,vicari-

ance* eingehender zu diskutieren (,,the fragmen-

tation of historical biogeography*: pp. 131-135).

Insbesondere dazu habe ich Beispiele unserer

eigenen Forschung an limnischen Gastropoden

genutzt, um zu zeigen, dass der Dispersion gro-
Bere Bedeutung beigemessen werden muf3, dieses
aber in den bis dahin {iblichen biogeographischen
Analyseverfahren (z.B. den Taxon-Areal-Klado-
grammen) keine ausreichende Beriicksichtigung
fand (,,merits and limitations of the dispersalist
approach*: pp. 132—-143).

Friihzeitig und unter Verweis auf eigene konkrete
Forschungsbeispiele fiir eine groflere Beachtung des
Faktors ,,dispersal pladiert zu haben, ist mir hier eine
wichtige Feststellung; zumal erst Jahre spéter gleich-
sam eine Renaissance derartiger Uberlegungen auch
bei anderen Biogeographen einsetzte (die indes an-
gesichts der inzwischen iiblichen {iberproportionalen
Bertiicksichtigung primir anglo-amerikanischer Jour-
nale heute beinahe ausschlieBlich Beachtung finden;
vgl. z.B. de Queiroz 2005; Cook & Crisp 2005).

Nachdem in meiner Arbeit (Glaubrecht 2000: Pa-
per A 3) die Rolle limnischer Gastropoden als Modell
fiir biogeographische Analysen beleuchtet und expli-
zit einige unserer ersten Befunde herausgestellt wur-
den, habe ich dies in verschiedenen Spezialarbeiten
in der Folgezeit insbesondere an den Pachychiliden
des australasiatischen Raumes in Zusammenarbeit mit
Mitarbeitern untersucht. Hingewiesen sei hier auf die-
se beigefiigten Studien:

— Glaubrecht & Rintelen (2003; Paper F 19) zur Dis-
kussion von Vikarianz-Ereignissen bei den Adelo-
photaxa Pseudopotamis (auf den Torres Strait Is-
lands) und Tylomelania (auf Sulawesi) infolge der
Terrane betreffenden Plattentektonik in der Walla-
cea;

— Kohler & Glaubrecht (2010; Paper D 15) zur Dis-
kussion des EinfluBes von Plattentektonik bzw.
von Dispersions-Kolonisierung bei der auf Mada-
gaskar endemischen Madagasikara auf der Grund-
lage einer ,,molecular clock“-Eichung der Pachy-
chiliden-Phylogenie.

—  Weitere Arbeiten (siche Publikationsliste im An-
hang) behandeln ebenfalls Phdnomene der his-
torischen Biogeographie, etwa das Beispiel von
Jagora auf den Philippinen (Kohler & Glaubrecht
2003) sowie Paracrostoma in Indien und dem

.

s

Abbildung 3. Habitus und Diversitét der Schalen von ausgewahlten typischen Vertreter einzelner Familien der Caenogastropoden-
Gruppe der Cerithioidea aus marinen, Brackwasser- und Siiwasser-Lebensraumen. Im Zusammenhang mit den hier ndher diskuti-
erten Vertretern sind, neben den marinen Formen (m) (A-K), insbesondere hervorzuheben die Brackwasser-Taxa (b) (L-O) sowie
die des SiiBwassers (f) (P=Y). A. Ittibittium parcum (Gould, 1861) (Cerithiidae) (m); B. Diastoma melanioides (Reeve, 1849)
(Diastomatidae) (m); C. Diala semistriata (Philippi, 1849) (Dialidae) (m); D. Tenagodus anguinus (Linné, 1758) (Siliquariidac)
(m); E. Turritella terebra (Linné, 1758) (Turritellidae) (m); F. Cerithium atratum (Born, 1778) (Cerithiidae) (m); G. Scaliola bella
Adams, 1860 (Scaliolidae) (m); H. Modulus modulus (Linné, 1758) (Modulidae) (m); 1. Alaba monile Adams, 1862 (Litiopidae)
(m); J. Planaxis sulcatus (Born, 1780) ) (Planaxidae) (m); K. Fossarus garrettii Pease, 1868 (Planaxidae) (m); L. Telescopium
telescopium (Linné, 1758) (Potamididae) (b); M. Pyrazus ebeninus (Bruguiére, 1792) (Batillariidae) (m/b); N. Tympanotonus
fuscatus (Linné, 1758) (Potamididae) (b); O. Cerithidea anticipata Iredale, 1929 (Potamididae) (b); P. Elimia virginica (Gmelin,
1791) (Pleuroceridae) (f); Q. Paludomus pictus Reeve, 1847 (Paludomidae) (f); R. Lavigeria grandis Smith, 1881 (Paludomidae)
(f); S. Pleurocera canaliculata (Say, 1821) (Pleuroceridae) (f); T. Brotia pagodula Rafinesque, 1833 (Pachychilidae) (f); U. Fau-
nus ater (Linné, 1758) (Pachychilidae) (b/f); V. Semisulcospira libertina (Gould, 1859) (Semisulcospiridae) (f); W. Melanopsis
praemorsa (Linné, 1758) (Melanopsidae) (f); X. Stenomelania plicaria (Born, 1780) (Thiaridae) (f); Y. Thiara amarula (Linné,
1758) (Thiaridae) (f). Nicht maBstabsgetreu. [Aus Strong et al. 2010; Paper B 5].
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siidostasiatischen Festland (Kohler & Glaubrecht
2007); vgl. auch die einleitende biogeographische
Diskussion zu australischen Thiariden (Glaubrecht
et al. 2009; Paper F 20).

In Erginzung dessen wurde die modellhafte Rolle
limnischer Gastropoden in einem kurzen Abschnitt

in Glaubrecht (2009: 16-17, v.a. abb. 7 dort; Paper
A 1) behandelt, wobei mittels statistischer Analyse des
»Zoological Records* gezeigt wird, inwieweit Mol-
lusken in Relation zu anderen Taxa bei biogeographi-
schen Studien bislang Beriicksichtigung fanden, wie
aber andererseits auch unsere Arbeiten bereits mitge-
holfen haben, diese Relation zu verdndern.
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5. Limnische Gastropoden als Modell-
organismen

Auf die Bedeutung limnischer Gastropoden als Mo-
dellorganismen hinzuweisen erscheint mir umso
wichtiger, als bislang Evolutionsbiologen und Bio-
geographen gleichermaBlen eher selten (und selten
systematisch) ausgerechnet SiiBwasserschnecken fiir
ihre Theorienbildung genutzt haben. Zum einen bin
ich tiberzeugt, dass wir unsere Konzepte und Modelle,
die oftmals an Vertebraten entwickelt wurden, auch
und gerade an Invertebraten iiberpriifen und weiter-
entwickeln sollten; zum anderen stellen limnische
Gastropoden aus einer ganzen Reihe von Griinden
tatséchlich hochst geeignete Modellsysteme dar, nach
denen in der Biologie allenthalben gesucht wird (vgl.
z.B. Glaubrecht 1996). Dies im Uberblick anhand
konkreter Studien zu skizzieren, ist ein Anliegen der
vorliegenden Schrift.

B — Phylogenie, Systematik und Evolution der
Cerithioidea

Im Zusammenhang mit der Frage, inwieweit die oft an
Vertebraten entwickelten Konzepte auch fiir Inverteb-
raten gelten, ist von einem regelrechten ,,invertebrate
program® gesprochen worden, das bereits Darwin be-
schéftigte (Sloan 1985). Am Beispiel Darwins eigener,
acht Jahre wéhrender taxonomisch-systematischer
Bearbeitung der Cirripedia 148t sich deutlich machen,
welche Bedeutung die monographische Behandlung
einer Tiergruppe bis heute hat. Gleichwohl hatte sich
Darwin aus gutem Grund einer allgemeinen evoluti-
onsbiologischen Betrachtung der von ihm eingehend
untersuchten RankenfuBkrebse noch enthalten (vgl.
z.B. Glaubrecht 2009 und kommentierte Literatur dort
im Anhang).

Ebenso wichtig, wie derartige Monographien fiir
die Systematik stets bleiben werden, ist es im Rah-
men der Evolutionssystematik deren Bearbeitung in
den allgemeinen evolutionsbiologischen Kontext zu
stellen. Dass dies bei limnischen Mollusken als ide-
alen Modellorganismen sowohl fiir die Evolutions-
biologie, etwa zur Untersuchung von Mechanismen
bei der Entstehung von Arten (Speziation) und Arten-
gruppen (Radiation), als auch beispielsweise bei Fra-
gen zur historischen Biogeographie von Organismen
gelingen kann, wurde im vorangegangenen Abschnitt
4 herausgestellt. Im Folgenden sollen nun einige der
Detailstudien zu der in Rede stehenden Gastropoden-
Gruppe der Cerithioidea (Abb. 3) zusammenfassend
erlautert werden. Dazu habe ich die sieben hier behan-
delten Arbeiten (Paper B 4-B 10) in drei Komplexen
zusammengestellt, um deren wichtigste Befunde ent-
sprechend folgender Themen zu skizzieren: (i) Ge-
samt-Phylogenie der Cerithioidea auf der Grundlage
morphologischer und molekulargenetischer Analysen,
und dann examplarisch (ii) die Schliisselanpassungen

und -Ereignisse bei zwei wichtigen Familien der
Brackwasser-Cerithioidea (Potamididaec und Batilla-
riidae), sowie (iii) Viviparie als eine der diskutierten
Schliisselanpassungen bei verschiedenen SiiBwasser-
Cerithioidea (Thiaridae und Pachychilidae).

(i) Phylogenie der Cerithioidea:

(B4) Lydeard, C., Holznagel, W. E., Glaubrecht, M. & Pon-
der, W. F. 2002. Molecular phylogeny of a circum-
global, diverse gastropod superfamily (Cerithioidea:
Mollusca: Caenogastropoda): pushing the deepest phy-
logenetic limits of mitochondrial LSU rDNA sequen-
ces. — Molecular Phylogenetics and Evolution 22 (3):
399-406.

Strong, E. E., Colgan, D. J., Healy, J. M., Lydeard, C.,
Ponder, W. F. & Glaubrecht, M. 2010. Phylogeny of the
gastropod superfamily Cerithioidea using morphology
and molecules. — Zoological Journal Linnean Society
London 159: 000-000. (in press)

(B3)

Innerhalb der Caenogastropoden nimmt die artenrei-
che Gruppe der Cerithioidea eine in phylogenetischer
Hinsicht zentrale und wichtige Position ein. Diese
Uberfamilie besteht, nach unserem derzeitigen Ver-
stdndnis (und je nach Definition kritischer Taxa), aus
17 lberwiegend marinen, aber auch einigen limni-
schen Familien, mit insgesamt schitzungsweise 200
Genera und weit mehr als 1000 Arten (Abb. 3). Die
Gruppe ist vornehmlich in den tropischen, subtropi-
schen und warm-temperierten Regionen der Erde
verbreitet; als oft dominante Mitglieder der Lebensge-
meinschaften etwa in den Mangroven-, Kiistenlittoral-
und lakustrinen Lebensraumen sind sie 6kologisch be-
deutsam. Einige ihrer Linien weisen einen Fossilbeleg
auf, der bis ins Mesozoikum und damit wenigstens
100 Millionen Jahre zuriickreicht; besonders reich
belegt etwa flir die limnischen Melanopsidae (vgl.
z.B. in Glaubrecht 1996). Die konstituierenden Taxa
der Cerithioidea weisen eine Fiille 6kologischer An-
passungen auf, so beispielsweise an Hartboden (z.B.
Planaxidae) oder Weichbdden (z.B. Potamididae, Ba-
tillariidae, Cerithiidae), an Tiefwasser wie Flachwas-
ser-Zonen, an schnellstrémende Gebirgsbiache ebenso
wie an schlammige Mangroveschlamm-Bereiche. Da
Cerithioidea neben marinen Lebensrdumen auch lim-
nische im und auflerhalb des Brackwasser-Einflul3es
kolonisiert haben und insbesondere in den Seen und
Fliissen tropischer Regionen artenreiche Radiationen
zeigen, sind sie bereits in einer fritheren Studie als
ideale Modellgruppe fiir evolutionsékologische Un-
tersuchungen erkannt und genutzt worden (Glaubrecht
1996); seitdem haben sie mehr und mehr Interesse auf
sich ziehen konnen.

Grundlage aller weiterfiihrenden Studien an ihnen
mub jedoch eine robuste und mittels kladistischer Ver-
fahren gesicherte Phylogenie aller Cerithioidea sein;
diese fehlte lange Zeit. Obgleich ich seit Mitte/Ende
der 1990er Jahre eine samtliche Taxa umfassende mor-
phologische Studie betrieben habe (siche unten, Paper
B 5), gelang es uns zuerst auf der Basis von Sequen-
zierungen einer Region der mitochondrialen rRNA so-
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wie der flankierenden tRNA (insgesamt 1873 Basen-
paare) von zentralen Vertretern der Cerithioidea eine
molekulargenetische Analyse vorzulegen (Lydeard et
al. 2002; Paper B 4). Dabei wurde erkannt, dass wie
bereits zuvor hypothetisiert (u.a. Glaubrecht 1996) ei-
nige Gruppen nicht zu den eigentlichen Cerithioidea zu
rechnen sind (z.B. Vermetidae und Campanilidae; vgl.
Abb. 3A-B); vielmehr sind deren darauf hindeutende
morphologische Ubereinstimmungen auf Konvergen-
zen zuriickzufithren. Wihrend einzelne (rand-)marine
Familien als Monophyla bestitigt werden konnten, wie
z.B. die Cerithiidae, Turritellidae, Batillariidae und Po-
tamididae, zeigt sich bei den SiiBwasser-Vertretern ein
komplizierteres Bild, insbesondere bei den Melanopsi-
dae, Pleuroceridae und Thiaridae.

Hier sollen nur einige der wichtigsten Befunde
dazu herausgegriffen werden, denn unsere erste Stu-
die machte vor allem deutlich, dass gerade die SiiB-
wasser-Vertreter einer eingehenderen Bearbeitung be-
durften. Als wichtiger Befund indes zeichnete sich be-
reits frithzeitig ab, dass wir bei den Cerithioidea ganz
offenkundig mit wenigstens zwei (nicht ausschliebar
evtl. auch drei) unabhédngig voneinander erfolgten
Besiedlungen des Limnischen zu rechnen haben. Als
Schwestergruppe der marinen Planaxidae wurden
in allen durchgefiihrten Analysen (vgl. abb. 1-2 in
der genannten Arbeit) die limnischen Pachychilidae
erkannt, zu denen wir nun neuerdings auch die mo-
notypische Faunus stellen, die mit einer Art in den
Brackwasser- und Mangroveregionen Siidoastasiens
verbreitet ist. Diese Stellung hatten wir zuvor bereits
durch morphologische Studien erkannt und konnten
dies auch durch unsere zu diesem Zeitpunkt bereits
laufenden morphologischen Untersuchungen an ver-
schiedenen Vertretern von Pachychiliden mehrfach
bestdtigen. Interessanterweise erwiesen sich die ovo-
viviparen Planaxidae, die in fritheren morphologisch-
kladistischen Analysen als Schwestergruppe der lim-
nischen Thiaridae hypothetisiert worden waren (vgl.
Glaubrecht 1996), nun als nichst verwandt zu den
limnischen Pachychilidae, die innerhalb der Cerithio-
idea einen isoliert stehenden und eigensténdigen Evo-
lutionszweig darstellen.

Jingst nun konnten wir diese ersten molekularge-
netisch gesicherten Vorstellungen zur Phylogenie der
Cerithioidea durch eine weitaus umfassendere Analy-
sen auf der Grundlage der vergleichend behandelten
morphologischen wie molekulargenetischen Daten-
sitze zu allen wichtigen konstituierenden Vertretern
weiter untermauern. Auf die Einzelheiten dazu wird
in unserer jlingst zur Publikation akzeptierten und in
Druck befindlichen Studie (Strong et al. 2010; Paper
B 5) eingegangen, die eine umfassende phylogeneti-
sche Analyse von 151 morphologischen Merkmalen
fiir 47 Cerithioidea-Taxa (die die 17 Familien repra-
sentieren) sowie 9 Aullengruppen diskutiert. Um die
Monophylie und Phylogenie der Cerithioidea zu iiber-
priifen, wurde auBBerdem ein erheblich erweiterter Da-
tensatz fiir eine mitochondriale Gensequenz (16S) und

eine nukledre Gensequenz (28 S) fiir 57 bzw. 44 Taxa
untersucht, und zwar getrennt sowie in Kombination
mit den morphologischen Daten; neben dem Parsimo-
nie-Verfahren bei den morphologischen Datensétzen
kam bei den molekularen sowie den kombinierten
Analysen auch ein Bayesian-Rechenverfahren zum
Einsatz.

Auch in dieser neueren Studie ergab sich als favo-
risierte Hypothesen, neben dem Nachweis der Mono-
phylie der Cerithioidea, wie sie seit Glaubrecht (1996)
aufgefalit werden, und dem Nachweis fiir Monophy-
lie einzelner Familien, die mehrfach erfolgte Kolo-
nisierung des Limnischen. Allerdings lie3 sich nicht
eindeutig kldren, ob es moglicherweise tatsidchlich
nicht nur zwei, sondern drei unabhéngig voneinan-
der erfolgte Besiedlunglinien innerhalb der Cerithio-
idea gab. Sicher wurden erneut die Pachychilidae als
Adelphotaxon der Planaxidaec und als unabhingige
Kolonisierer des SiiBwassers erkannt. Bei den iibrigen
limnischen Bewohnern liegen wenigstens ein, mogli-
cherweise aber auch zwei Kolonisationsereignisse vor.
Dabei bilden Thiaridae + Paludomidae, Melanopsidae
und Pleuroceridae + Semisulcospiridae zwei Klades,
flir die indes derzeit trotz vielfdltiger Analyseversuche
nicht eindeutig nachweisbar ist, ob sie alle gemein-
sam auf einen das SiiBwasser besiedelnden Vorfahren
zuriickgehen, oder ob dies in zwei voneinander ge-
trennten Evolutionslinien erfolgte.

(ii) Schliisselanpassungen und —Ereignisse bei Brack-
wasser-Cerithioidea:

(B6) Reid, D. G., Dyal, P., Lozouet, P., Glaubrecht, M. &
Williams, S. T. 2008. Mudwhelks and mangroves: the
evolutionary history of an ecological association (Gas-
tropoda: Potamididae). — Molecular Phylogenetics and
Evolution 47: 680—699.

Ozawa, T., Kohler, F., Reid, D. G. & Glaubrecht, M.
2009. Tethyan relicts on continental coastlines of the
northwestern Pacific Ocean and Australasia: molecular
phylogeny and fossil record of batillariid gastropods
(Caenogastropoda, Cerithioidea). — Zoologica Scrip-
ta 38: 503-525.

B7

In zwei Detailstudien konnten wir der Frage nach
Systematik und Phylogenie, Biogeographie und Evo-
lutionsokologie der beiden Cerithioidea-Familien
Potamididae und Batillariidae (Abb. 3) nachgehen,
die Schlammflichen im Littoralbereich vor allem
der Tropen bewohnen, wo sie die dominierenden
Faunenelemente sind. Insbesondere die Potamidi-
dae zdhlen dabei zu den am stirksten spezialisierten
Mollusken unter den Mangrovebewohnern. Auf die
enge Assoziation der in den Potamididae zusammen-
gefafiten 29 Mangroveschnecken-Arten innerhalb
der Cerithioidea mit diesem einmaligen Lebensraum
der Mangrove (vgl. Abb. 4) hatte ich bereits in einer
fritheren Ubersichtsarbeit hingewiesen und dabei die
Hypothese einer von Mangrove abhéingigen adapti-
ven Radiation der Mangroveschnecken vorgeschla-
gen (Glaubrecht 1997).
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Dieser Hypothese einer evolutiondren Assoziati-
on von ,mudwhelks and mangroves* sind wir in der
Studie von Reid et al. (2008; Paper B 6) gezielt nach-
gegangen. Dazu wurde mittels der Untersuchung von
mitochondrialer COI-Sequenz sowie den Kern-Gen-
abschnitten 18S und 28S rRNA die molekulare Phylo-
genie aller sechs rezenter Gattungen rekonstruiert; es
lieB sich feststellen, dass fossil belegt die éltesten Taxa
Terebralia und Cerithideopsis im Tethys-Raum bereits
im mittleren Eozén erschienen, unmittelbar nach dem
Entstehen der ersten Mangrove-Bidume. Die Potami-
diden zeigen eine Reihe von Schliisselanpassungen,
etwa hinsichtlich ihrer Temperaturresistenz, Dickscha-
ligkeit, Gezeitenabhingigkeit ihres Verhaltens und der
Kletterfahigkeit. Auch in biogeographischer Hinsicht
zeigt sich ein interessantes Muster; denn wéhrend
die iibrigen rezenten Potamididen-Taxa entweder im
Indowest-Pazifik (IWP) oder im &stlichen Pazifik plus
Atlantik (EPA) verbreitet vorkommen, haben allein die
konstituierenden Schwestergruppen von Cerithideop-
sis in beiden Regionen iiberlebt (vgl. Abb. 4).

Wir interpretieren mithin die heutigen Potamididae
als das Ergebnis einer adaptiven Radiation, die in engs-
ter Assoziation mit dem Lebensraum Mangrove ablief.
Dabei sind einzelne heute auf Mangrove-Bédumen sie-

Abbildung 4. Assoziation von Mangrove-
schnecken der Familie Potamididae inner-
halb der Cerithioidea und ihres Lebensrau-
mes Mangrove entlang des Tropengiirtels
der Erde (a) und okologische Zonierung
des Vorkommens einzelner Mangrove-
baume (b). Die Buchstaben zeigen jew-
eils die Vorkommen einzelner Mangrove-
schnecken an; Buchstaben A—C, sowie N, R
und S stehen fiir Mangrovebdume, h mar-
kiert die Hochwasser-Linie. In Glaubrecht
(1997) wurde erstmals auf das kongruente
Vorkommen typischer Mangrove-Lebens-
rdume und die Verbreitung einzelner Taxa
der Potamididae hingewiesen und eine
evolutiondre Korrelation vermutet. In der
molekular-phylogenetischen Analyse von
Reid et al. (2008; Paper B 6) konnten wir
diese Hypothese einer adaptiven Radiation
der Mangroveschnecken unter Beriicksich-
tigung von Fossildaten belegen. [Aus Glau-
brecht 1997].

delnden Gattungen wie Cerithidea und Cerithideopsis
abgeleitet von ehemals ausschlieBlich Schlammbdden
bewohnenden Formen, wie sie heute typischerweise
Terebralia, Telescopium und Tympanotonus repriasen-
tieren.

Auch eine zweite Schlammbdden bewohnende,
randmarine Cerithioidea-Familie, deren Vertreter frii-
her gelegentlich wenigstens teilweise zu den Potami-
didae gestellt worden waren (sich von diesen aber klar
unterscheiden lassen), zeigt deutliche Assoziationen
mit der Evolutionsgeschichte des Tethys-Raumes seit
Beginn des Kénozoikums. Die 14 rezent lebenden
Arten der Batillariidae besiedeln sandig-schlammige,
seltener felsige Habitate der warm-temperierten bis
tropischen Region des nordwestlichen Pazifiks, Aus-
tralasiens und Amerikas. Wieder basierend auf einer
molekularen Phylogenie mittels der Analyse zweier
Gensequenzen (16S und 28S rRNA) fanden wir iiber-
raschenderweise, dass die Batillariidae des bisherigen
Zuschnitts nicht monophyletisch sind. Stattdessen
lassen sich die neotropischen Lampanella und Rhino-
coryne als Schwestergruppe der Planaxidae (und als
eine formal noch neu zu beschreibende Familie Lam-
panellidae; Glaubrecht unpubl. Daten) klar von den
eigentlichen Batillariidae sensu stricto abgrenzen, wie
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wir sie in Ozawa et al. (2009; Paper B 7) nun neu
fassen; letztere sind im Unterschied zu den ausschlief3-
lich neotropischen Lampanelliden allein im Nordwest-
Pazifik und Australasien verbreitet.

Vor diesem phylogenetischen Hintergrund und einer
revidierten Systematisierung konnten wir mittels Ab-
gleich mit dem Fossilbefund rekonstruieren, dass Batil-
lariidae, die seit der spiten Kreidezeit bzw. dem Paldo-
zén vor allem in Europa nachweisbar sind, dort wihrend
des Miozéns ausstarben, aber in der heutigen Region ih-
res Vorkommen {iberlebten. Australien und Neuseeland
wurde demnach im oberen Oligozén erreicht, wobei die
rezent dort dominierenden Pyrazus, Velacumantus und
Zeacumantus als Tethys-Faunenrelikt anzusehen sind.
Im frithen Miozén konnte insbesondere die heute dort
formenreiche Batillaria die weiter nordlich liegenden
Pazifikkiisten besiedeln. Sie haben eine biogeographi-
sche Disjunktion ausgebildet, die ihre Entsprechung
auch im Vorkommen anderer von uns in der zitierten
Arbeit (pp. 520 521) diskutierten marinen Gastropoden
findet. Dabei spielt die Assoziation dieser Taxa mit Re-
gionen hoéherer mariner Produktivitdt moglicherweise
eine entscheidende Rolle im Zusammenhang mit der
Larval-Dispersion; ein weiterer Faktor konnte mogli-
cherweise ein Konkurrenz-AusschluB mit einzelnen
Potamididen-Arten sein.

Diese taxonomischen, biogeographischen und evo-
lutionsokologischen Implikationen bei Brackwasser-
Cerithioidea sind erst jetzt erkennbar und somit gezielt
testbar geworden; und zwar auf der Grundlage unserer
systematisch-phylogenetischen Analysen unter Nut-
zung molekulargenetischer Techniken und des hier
gliicklicherweise recht ergiebigen Fossilbefundes.

(iii) Schliisselanpassungen bei Stifswasser-Cerithioidea:

(B 8) Glaubrecht, M. 1999. Systematics and the evolution of
viviparity in tropical freshwater gastropods (Cerithio-
idea: Thiaridae sensu lato) — an overview. — Courier
Forschungs-Institut Senckenberg 215: 91-96.

Glaubrecht, M. 2006. Independent evolution of repro-
ductive modes in viviparous freshwater Cerithioidea
(Gastropoda, Sorbeoconcha) — a brief review. — Baste-
ria 69 (suppl. 3): 28-32.

(B 10) Kohler, F., Rintelen, T. v., Meyer, A. & Glaubrecht, M.
2004. Multiple origin of viviparity in Southeast Asian
gastropods (Cerithioidea: Pachychilidae) and its evolu-
tionary implications. — Evolution 58 (10): 2215-2226.

(B9)

Die Frage nach der Verursachung von Diversitit und
Disparitét vor dem Hintergrund 6kologischer und bio-
geographischer Zusammenhinge fithrte mich neben
den oben skizzierten Arbeitsinteressen insbesondere
zur Beschiftigung mit den limnischen Cerithioidea-
Linien. Hier soll, ebenfalls auf der Grundlage phylo-
genetischer Rekonstruktionen, die Merkmalsevoluti-
on und die Rolle sogenannter ,,key innovations* sowie
von Schliisselereignissen beurteilt werden, um die
Einzelheiten des 6kologischen und evolutiven Wan-
dels im Verlauf der Naturgeschichte der Cerithioidea
besser zu verstehen.

Nachdem bereits die ersten Analysen dies nahege-
legt hatten (vgl. Glaubrecht 1996), bestitigten unsere
jiingsten phylogenetischen Studien zu den Cerithi-
oidea insgesamt (siche oben, Paper B 4-B 5), dass
innerhalb dieses Taxons mehrmals unabhingig vonei-
nander verschiedene Linien SiiBwasser-Lebensrdume
besiedelt haben. Dies geschah insbesondere bei den
Thiaridae und Paludomidae, den Melanopsidae und
Pleuroceridae sowie unabhingig davon den Pachychi-
lidae (Abb. 3). Interessanterweise sind damit abermals
Gruppierungen auf Familienniveau identifiziert wor-
den, die bereits in fritheren Studien als morphologisch
distinkt erkannt und oftmals auch systematisch so
behandelt worden waren. In einer ersten Uberblicks-
Arbeit zu dieser Problematik (Glaubrecht 1999; Pa-
per B 8) habe ich dann diskutiert, dass jedoch Vivi-
parie nicht — wie bis dahin angenommen — als eine
Schliisselanpassung (oder Praadaptation) bei der bzw.
zur limnischen Kolonisation all dieser Linien fungiert
haben kann.

Zum einen sind tatséchlich nicht sémtliche Vertre-
ter dieser oft sehr artenreichen limnischen Cerithioidea
vivipar; dies gilt insbesondere fiir die iiberwiegend im
Mediterran verbreiteten Melanopsidae und die nord-
amerikanischen Pleuroceridae sowie einige Vertreter
der Pachychilidae (z.B. Faunus, Potadoma, Pachychi-
lus). Zum anderen wurde in dieser Arbeit bereits dar-
auf hingewiesen, dass auch die Thiaridae sensu lato
in der bis dahin noch verbreiteten Konstituierung als
polyphyletisch gelten miissen. Diese schlossen bisher
nicht nur die Paludomiden Afrikas und Asiens, son-
dern auch noch die sogenannten ,,Melanatriiden ein
(die inzwischen dank unserer weiterfithrenden Studien
als Pachychilidae separiert werden konnten); sie sind
indes auch bei engerer Umgrenzung ebenfalls nicht
samtlich vivipar.

Unter Beriicksichtigung der damals verfiigbaren
Daten gelang es bereits in der ersten Arbeit eine neue
Systematisierung vorzuschlagen. Dabei habe ich we-
sentliche Merkmale insbesondere der Reproduktions-
biologie diskutiert (pp. 94—95) und fiir eine engere De-
finition der Thiaridae sensu stricto pladiert, die dann
in dieser Fassung tatséchlich sdmtlich vivipar mit aus-
schlieBlich subhdmocdlem Brutbeutel sind. Dies fand
Unterstiitzung in unseren parallel publizierten anato-
mischen Studie zur Anatomie der Typusart der Thi-
aridae, Thiara amarula (Schiitt & Glaubrecht 1999),
sowie durch die Befunde aus Glaubrecht (1996) und
Bandel, Glaubrecht & Riedel (1997) an anderen typi-
schen Vertretern der Thiaridae; vgl. zur Anatomie von
Thiariden auch Glaubrecht et al. (2009; Paper F 20).

Bereits in dieser Ubersichtsarbeit konnte auf der
Grundlage unserer laufenden Arbeiten gezeigt werden,
dass es erhebliche anatomische Unterschiede im Bau
und Funktion jener Reproduktionsorgane (zum Ute-
rus umfunktionierter Gonodukt sowie subhdmocdler
Brutbeutel) innerhalb limnischer Cerithioidea gibt.
Unabhingig von einer kladistischen Analyse machen
diese bereits erkennbar, dass Viviparie mehrfach un-
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Abbildung 5. Durch Aufsammlungen bzw. die Auswertung von Museumsmaterial ermittelte Drainage-System abhéngige Vorkom-
men zweier ausgewdahlter Thiariden in Australien. Aufgetragen ist hier beispielhaft das auf die feucht-heile Tropenregion im
Norden Australiens begrenzte geographische Vorkommen von ,,Thiara* australis (Lea & Lea, 1851) (offene Symbole) gegeniiber
der auf dem Kontinent sehr viel weitrdumigeren, teilweise aber stark disjunkten Verbreitung von Plotiopsis balonnensis (Conrad,

1850) (schwarze Symbole). [verdndert nach Glaubrecht et al. 2009; Paper F 20].

abhingig innerhalb der Uberfamilie und im Zusam-
menhang mit der Besiedlung limnischer Lebensraume
evolvierte. Viviparie, so meine zentrale These der frii-
hen Review-Arbeit (p. 95), ist zwar fiir die Speziati-
on einiger limnischer Taxa nicht irrelevant, so etwa
der eigentlichen Thiaridae sensu stricto; sie hat indes
etwa bei den iiberwiegend oviparen Paludomidae des
Tanganjika-Sees gerade keine entscheidende Rolle
gespielt, fiir die dies aber immer angenommen wor-
den war (siche unten, Fallstudie C). Dennoch ist im
Lebendgebiren sicher nicht jener ultimate Faktor fiir
die sogenannte ,,Thiariden“-Radiation im Sii3wasser
zu sehen, wie bis dahin meist impliziert oder explizit
angenommen worden war.

Diese Hypothese lieB sich dann durch weitere Stu-
dien in den folgenden Jahren stiitzen. In einer neueren
Ubersichtsarbeit (Glaubrecht 2006; Paper B 9), die
auf die Evolution von Viviparie insbesondere bei lim-
nischen Mollusken allgemein und bei Thiariden im
Besonderen eingeht, habe ich unseren neuen Kenntnis-
stand zusammengefal3t und die evolutionsbiologischen
Implikationen diskutiert. Dies stiitzt sich abermals auf
die anatomischen Studien unserer parallel durchgefiihr-
ten morphologisch-monographischen Detailarbeiten,
etwa die an ostafrikanischen Paludomidae der Tangan-

jika-Radiation (vgl. Ubersicht und Diskussion unter
den Arbeiten der Fallstudien C) und an den siidostasi-
atischen Pachychilidae (vgl. Ubersicht und Diskussion
unter den Arbeiten der Fallstudien D und E). In diesem
Zusammenhang konnte ich zeigen, dass innerhalb der
distinkten Linien bei limnischen Cerithioidea mehr-
fach unabhingig uterine und subhdmocdle Reproduk-
tionsstrukturen entstanden sind, parallel zu distinkten
Lebensgeschichts-Modi (,,/ife-history strategies™). So
finden sich uterine Brutbeutel etwa bei den (i) ostaf-
rikanischen Paludomiden Tiphophia und Lavigeria +
Potodomoides (und hier sogar nochmals unabhingig
voneinander, siche unter Abschnitt C), bei (ii) einigen
stidostasiatischen Pachychiliden wie z.B. Tylomelania
+ Pseudopotamis sowie bei (iii) den ostasiatischen Pleu-
roceriden (Semisulcospira). Auch ein subhdmocoler
Brutbeutel, der zuvor als Synapomorphie eines Adel-
photaxons mariner Planaxidae + limnischer Thiaridae
aufgefalit werden konnte (Glaubrecht 1996), ist inner-
halb der Cerithioidea wenigstens dreimal unabhingig
voneinander bei den Planaxidae, bei siidostasiatischen
Pachychilidae wie z.B. Brotia und bei den Thiariden
sensu stricto entstanden; und ein weiteres Mal als me-
sopodialer Brutbeutel bei einer im Tanganjika-See en-
demischen Paludomidae (7anganyicia).
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Erneut 146t sich festhalten, dass Viviparie als in-
trinsischer Faktor einerseits nicht ultimat fiir die Ko-
lonisierung des SiiBwassers verantwortlich zu machen
sein kann, und dass andererseits auch keine direkte
Kausalitdt mit Artenreichtum per se vorliegt, mithin
Lebendgebdren nicht als Entstehungsmechanismen
von Speziation und Radiation taugt. So sind zwar Ar-
tenschwidrme bei den uterinen Briitern Tylomelania
auf Sulawesi und Lavigeria im Tanganjika-See zu re-
gistieren; diesen beiden in lakustrinen Lebenrdumen
lebenden Gattungen aber stehen mit Pseudopotamis
und Potadomoides sehr artenarme Schwestergrup-
pen in riverinen Lebensrdumen gegeniiber; vgl. dazu
Einzelheiten bei Glaubrecht & Strong (2007; Paper
C 13) und Glaubrecht & Rintelen 2003; Paper F 19).
AuBerdem beobachten wir innerhalb der limnischen
Cerithioidea und hier der ostafrikanischen Paludomi-
dae sowohl einen uterinen Briiter (7iphobia) als auch
einen mesopodialen Briiter (7anganyicia) als jeweils
monotypische Linien mit oviparen Schwestergruppen.

Basierend auf einer aktuellen Phylogenie haben
wir diese Hypothese der mehrfach unabhéngigen Ent-
stehung von Viviparie und der evolutionsbiologischen
Implikationen explizit fiir siidostasiatische Pachy-
chilidae diskutiert (Kdhler et al. 2004; Paper B 10).
Innerhalb der Gruppe konnten wir dabei die dreimal
unabhéngig erfolgte Entstechung von Viviparie zeigen,
jeweils korreliert mit distinkter Morphologie der Re-
produktionsorgane. Wir haben auBerdem vorgeschla-
gen, ausgehend von der nachweislichen Existenz ei-
ner oviparen Innengruppe (Faunus), dass Viviparie
erst nach der Kolonisierung limnischer Lebensrdume
evolvierte und dass dies iiber Anpassungen der ,,/ife-
history* erfolgt sein konnte, namentlich {iber (i) die
VergroBerung der Eier als mogliche Praadaptation bei
gleichzeitiger (ii) Reduzierung der Anzahl an Eiern
bzw. Embryonen sowie (iii) insgesamt einer Steige-
rung des elterlichen (hier miitterlichen) Investments.

Obgleich also Viviparie abermals nicht direkt mit
der Kolonisierung neuer adaptiver Zonen korreliert
erscheint, hat dieser Reproduktionsmodus unter den
Bedingungen limnischer Lebensrdume offenbar An-
passungsvorteile, die letztlich auch den Artenreichtum
der in Rede stehenden Taxa sowie insbesondere die
lakustrinen Artenschwérme erklarbar machen.

In den folgenden vier Abschnitten C—F werden an-
hand von den zu vier Fallstudien zusammengestellten
Arbeiten an limnischen Cerithioidea weitere spezielle
Aspekte der Systematik, Phylogenie, Biogeographie
und Evolution dieser Gastropoden skizziert und die
wesentlichen Befunde zusammengefaft.

C — Fallstudie 1: thalassoide Gastropoden im Tan-
ganjika-See, Ostafrika

(C 11) Wilson, A. B., Glaubrecht, M., Meyer, A. 2004. Ancient
lakes as evolutionary reservoirs: evidence from the tha-
lassoid gastropods of Lake Tanganyika. — Proceedings
of the Royal Society London, Biological Sciences 271:
529-536.

(C 12) Glaubrecht, M. & Strong, E. E. 2004. Spermatophores
of thalassoid gastropods (Paludomidae) in Lake Tanga-
nyika, East Africa, with a survey of their occurrence in
Cerithioidea: functional and phylogenetic implications.

— Invertebrate Biology 123 (3): 218-236.

(C 13) Glaubrecht, M. & Strong, E. E. 2007. Ancestry to an en-
demic radiation in Lake Tanganyika? Evolution of the
viviparous gastropod Potadomoides Leloup, 1953 in the
Congo River system (Cerithioidea, Paludomidae). — Bio-
logical Journal of the Linnean Society 92: 367-401.

Glaubrecht, M. 2008. Adaptive radiation of thalassoid
gastropods in Lake Tanganyika, East Africa: morpholo-
gy and systematization of a paludomid species flock in
an ancient lake. — Zoosystematics and Evolution 84 (1):
71-122.

(C 14)

Mit bis zu 70 phénotypisch distinkten Arten allein pa-
ludomider Gastropoden weist der Tanganjika-See in
Ostafrika einen der weltweit spektakulérsten lakustri-
nen Artenschwérme auf. Vor allem aufgrund der con-
chologischen Vielgestaltigkeit, die bereits sehr frith an
marine Vorfahren bzw. verwandtschaftliche Affinita-
ten denken lie (daher ,,thalassoid®, meeresdhnlich),
geriet die Systematik dieser Schnecken bald in einen
als chaotisch zu bezeichnenden Zustand. Gleichzeitig
fehlte bis zu unseren Untersuchungen wéhrend der
vergangenen Jahre eine moderne morphologisch-ana-
tomische Bearbeitung. Diese war das Ziel unserer hier
zusammengestellten sowie weiterer darin referierter
Arbeiten. Insgesamt haben wir inzwischen sédmtliche
essentielle Taxa dieses thalassoiden Artenschwarms
mit entweder allen ihren konstituierenden bzw. den
wichtigsten repréisentativen Vertretern morphologisch-
anatomisch bearbeitet. Auf die detailierte Beschrei-
bung der morphologischen Befunde und der darauf
gegriindeten Schlullfolgerungen in diesen Arbeiten
sei hier verwiesen. Zur Systematisierung paludominer
Arten des Sees dient die Ubersicht und Diskussion in
Glaubrecht (2008: 112—115; Paper C 14). Insgesamt
lassen sich heute klar unterscheiden:

(i) die ,,paramelaniid-tiphobiinide Linie*, u.a. mit
Tanganyicia und Stanleya, mit Tiphobia sowie mit
Paramelania, Bathanalia, Chytra, Limnotrochus
und Mpysorelloides (vgl. Strong & Glaubrecht
2002, 2003, 2007, 2010).

Die ,nassopsine Linie” mit der fluBlebenden
Potadomoides und dem lakustrinen Lavigeria-
Artenschwarm (vgl. Glaubrecht & Strong 2007;
Strong & Glaubrecht 2007);

(ii1) die ,,syrnolopsine Linie” mit der kleinwiichsigen
Synolopsis, Martelia und Anceya (vgl. Strong &
Glaubrecht 2008);

(i)

Neben weiteren morphologischen und 6kologi-
schen Aspekten, auf die in der oben genannten Revi-
sions-Arbeit ndher eingegangen wird, konnte mit der
stereomikroskopisch und rasterelektronenmikrosko-
pisch darstellbaren Feinstruktur von Spermatophoren
eine Besonderheit aphallischer Cerithioidea bei tha-
lassoiden Paludomiden Ostafrikas ndher untersucht
werden (Glaubrecht & Strong 2004; Paper C 12).
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Diese Spermienpakete fanden sich in unseren Un-
tersuchungen bei 11 Arten des Tanganjika-Sees; sie
erwiesen sich hinsichtlich Struktur und Form als au-
Bergewdhnlich vielgestaltig und komplex, insbeson-
dere in einem anschlieBenden Vergleich der bislang
bekannten Spermatophoren bei 15 limnischen und 12
marinen Arten aus 4 bzw. 5 Familien der Cerithioi-
dea. Durch histologische Studien konnten wir zeigen,
dass bei den Paludomidae — im Unterschied zu den
Thiaridae mit vergleichsweise einfachen (sackfor-
migen) Spermatophoren — diese in einer besonderen
Struktur des weiblichen pallial Genitaltraktes, einem
sogenannten ,,spermatophore-forming organ®, ange-
legt werden; diese ist als Synapomorphie der Familie
zu interpretieren. Vor dem Hintergrund der von uns
rekonstruierten Phylogenie (siche unten) muf} eine
bifurkate Spermatophore als plesiomorph innerhalb
der limnischen Paludomiden angesehen werden. Auch
kam es demnach interessanterweise mehrfach unab-
héngig in verschiedenen Linien der lakustrinen Arten
des Tanganjika-Sees zur Ausbildung strukturell kom-
plexer, mit dornenformigen Fortsdtzen ausgeriisteter
Spermatophoren. Uber die evolutiven Griinde dafiir
148t sich indes derzeit nur spekulieren.

Die molekulargenetische Analyse und ein Versuch
der Kalibrierung von Aufspaltungsereignissen mit-
tels interner Mutationsrate (,,molekulare Uhr*) fiihrte
uns zu der Hypothese, dass es sich beim sogenannten
Langzeitsee des Tanganjika — dessen Alter auf etwa
9-12 Millionen Jahren geschitzt wird — tatsdchlich
um eine Art evolutionires Refugium handeln konnte.
Bereits Glaubrecht (1996: 337-349) hatte im Rahmen
der Diskussion lakustriner adaptiver Radiationen be-
merkt, dass bislang zwar immer angenommen aber
nicht wirklich untersucht worden ist, ob die Radiation
thalassoider Gastropoden tatséchlich erst im See selbst
entstanden ist. Auch sei in diesem Zusammenhang
stets nach jenen Merkmalen zu fragen, {iber die es zur
Auffacherung der in Rede stehenden Evolutionslinie
gekommen ist. Zum Ausgangspunkt unserer in Wilson
et al. (2004; Paper C 11) resultierenden Studien wur-
de so die explizit in Glaubrecht (1996: 340) formu-
lierte Frage: ,,Mithin muf3 die These einer synchronen
polyphyletischen Radiation aus ancestralen Formen,
die durch Prdadaptationen méglicherweise mehrfach
unabhdngig voneinander evolutiv favorisiert wurden,
als ebenso wahrscheinlich angesehen werden wie die
unterstellte Monophylie .

In Wilson et al. (2004; Paper C 11) konnten
wir zeigen, dass es im Gegensatz zu der Hypothese
schneller Artenbildung (wie sie z.B. fiir Cichliden an-
genommen wird) bei den paludomiden Gastropoden
nach der Kolonisierung des Tanganjika-Sees offenbar
zu keiner Beschleunigung hinsichtlich der Spezia-
tionsrate gekommen ist. Zwar gab es eine begrenzte
Auffacherung in conchologisch polymorphe Spezies
insbesondere bei Lavigeria (fiir die eine umfassende
Revision indes noch aussteht); doch geht das phéno-
typisch eindrucksvolle morphologische Spektrum re-

zenter thalassoider Gastropoden moglicherweise eben
gerade nicht auf einen monophyletisch Ursprung und
lakustrine in situ-Radiation zuriick. Die Topologie der
mittels mtDNA-Sequenz rekonstruierten Pyhlogenie
(vgl. abb. 1-2 der Arbeit) weist vielmehr vier deutlich
differenzierte Haupt-Evolutionslinien (oder ,,clades®)
aus, deren Urspriinge weit (mehr als 40 Millionen Jah-
re ?) zuriickreichen und somit deutlich vor der Zeit der
Entstehung des Tanganjika-Sees liegen. Es ist wahr-
scheinlich, dass wihrend des Kénozoikums paludo-
mide Gastropoden in den Flissen Afrikas verbreitet
waren, die dank der Bildung des ostafrikanischen Gra-
benbruchsystems im Miozén und der damit korrelier-
ten Entstehung des Sees dort wie in einem Refugium
iiberlebten, wihrend sie anderenorts ausstarben. Im
Tanganjika-See selbst jedoch durchliefen diese heu-
te meist monotypischen bzw. eher artenarmen Linien
eben gerade keine spektakuldren Radiationen; viel-
mehr ist es eine aus reliktdren Formen entstandene re-
zente Artenansammlung, die gleichwohl wechselseiti-
ge Adaptationen durchlaufen haben kénnte (und die es
zukiinftig genauer zu untersuchen gilt).

Eine Ausnahme macht, wie erwéhnt, die poly-
morphe lakustrine Lavigeria, die bereits zuvor als
Adelphotaxon der im Kongo-FluBsystem riverinen
Potadomoides erkannt worden war (vgl. Glaubrecht
1996). In einer Studie zu den konstituierenden Fluf3-
Arten dieser nassopsinen Linie mit uterin-viviparem
Reproduktionsmodus (Glaubrecht & Strong 2007; Pa-
per C 13) wurde diese These eines phylogenetisch-
evolutiven Zusammenhangs urspriinglicher FluB-
Formen und heutiger See-Arten weiter untersucht. In
Ermangelung anderer bekannter Kandidaten war fiir
Potadomoides meist unterstellt worden, dass sich aus
diesen im benachbarten Kongo-FluBsystem lebenden
Schnecken bzw. ihren Vorfahren der gesamte thalas-
soide Artenschwarm im Langzeitsee des Tanganjika
entwickelt haben konnte.

In der vorliegenden evolutionssystematischen Be-
arbeitung wurde nicht nur die Gruppe taxonomisch
revisiert und morphologisch analysiert, sondern auch
eine kladistische Analyse auf der Grundlage von 44
morphologischen Merkmalen fiir 15 paludomide Ar-
ten (inklusive fluviatiler wie lakustriner Taxa) vor-
gelegt. Dabei konnten zwei Haupt-Evolutionslinien
ausgemacht werden (vgl. abb. 15-16 der Arbeit): und
zwar zum einen die aus der riverinen Potadomoides
und lakustrinen Lavigeria bestehende nassopsine Li-
nie, zum anderen die in Afrika weitverbreitete, rive-
rine Cleopatra sowie die Mehrzahl der thalassoiden
Schnecken des Tanganjika-Sees (mit Ausnahme von
Tiphobia).

Erneut bestitigt sich damit die Hypothese einer un-
abhéngig erfolgten Kolonisierung dieses Langzeitsees
auch durch Vertreter der fluviolakustrinen Nassopsinae,
die anders als frither unterstellt keinesfalls Ursprung
der Gesamtheit aller zur vermeintlich adaptiven Radi-
ation zusammengezogenen Arten paludominer Gastro-
poden in Ostafrika sein konnen. Unsere Arbeiten legen
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vielmehr nahe, dass die weitgehend monotypischen
Schnecken des Tanganjika-Sees ihre Wurzeln in einst-
mals verbreiteten FluBformen der Orientalis haben. Im
Grabenbruch-Langzeitsee des Tanganjika fanden sie
dank der im Miozén sich ereignenden tektonischen
Ereignisse einen lakustrinen Lebensraum, der ihr Uber-
dauern sicherte, wihrend sie aus den Fliissen des Kon-
tinents verschwanden. Eine detaillierte Darstellung und
Diskussion dieser Hypothese zur Naturgeschichte der
in Rede stehenden Taxa und der evolutionsbiologischen
Implikationen unserer Befunde ist in der genannten Ar-
beit zu finden (pp. 394-398).

In einer die aktuelle Kenntnis zusammenfassenden
taxonomischen Revision von 19 Arten aus 10 Gattun-
gen der thalassoiden Gastropoden wurden die wich-
tigsten Vertreter der oben besprochenen Haupt-Evolu-
tionslinien vor allem unter morphologischen Gesichts-
punkten behandelt und eine neue Systematisierung
des Artenschwarms des Tanganjika-Sees vorgeschla-
gen (Glaubrecht 2008; Paper C 14). Diese dient auch
als Grundlage weiterfilhrender Einzelstudien (siehe
Pulikationsverzeichnis relevanter Arbeiten in Koope-
ration mit E. Strong) sowie zukiinftig als Basis einer
kladistisch-phylogenetischen Analyse. In der Revision
habe ich neben basalen Befunden zur Okologie auch
die Reproduktionsbiologie der Vertreter dieses Arten-
schwarms beleuchtet. Dabei wurde die in der Litera-
tur verbreitete Annahme revidiert, dass Viviparie als
Schliisselanpassung im Zusammenhang mit der (adap-
tiven) Radiation dieser Paludomiden steht. Wéhrend
32 thalassoide Arten aus 17 Gattungen tatsichlich als
ovipar erkannt wurden (die immerhin 70 % des ,,spe-
cies flocks* stellen), lielen sich bei 20 % der Arten
jeweils eine der beiden auch morphologisch distink-
ten viviparen Modi nachweisen (bei vier weiteren Ar-
ten fehlen entsprechende Daten). Die Arbeit schlieft
mit einer eingehenden Diskussion zur systematischen
Stellung, zur in situ-Radiation und zur Rolle der Vivi-
parie bei diesen ostafrikanischen Paludomiden. Deren
charakteristische morphologische Merkmale sind mit-
hin nicht zwangsldufig ein Resultat lakustriner Evolu-
tion in Kombination mit ausschlieBlich intrinsischen
Faktoren (wie Viviparie oder andere Adaptationen),
wie bisher angenommen wurde; vielmehr diirfte die-
ser ,,Artenschwarm® fritheren extrinsischen Ereignis-
sen geschuldet sein, die gleichwohl das gemeinsame
Uberdauern lange getrennter Evolutionslinien im See
sicherten.

D — Fallstudie 2: Pachychilidae in Siidostasien

(D 15) Glaubrecht, M. & Koéhler, F. 2004. Radiating in a river:
systematics, molecular genetics and morphological dif-
ferentiation of viviparous freshwater gastropods ende-
mic to the Kaek River, central Thailand (Cerithioidea,
Pachychilidae). — Biological Journal of the Linnean
Society 82: 275-311.

(D 16) Kohler, F. & Glaubrecht, M. 2010. Uncovering an
overlooked radiation: morphological and mitochond-
rial DNA differentiation in endemic freshwater snails
on Madagascar (Caenogastropoda: Pachychilidae) and

their biogeography. — Biological Journal of the Linne-
an Society 99 (4): 867-894.

Wihrend lakustrine Systeme dhnlich wie ozeanische
Inseln hdufig als Entstehungszentren entsprechender
Artenschwiarme diskutiert werden, blieben riverine
Lebensrdume als weniger persistierende und perma-
nente aquatische Systeme kaum genauer untersucht.
Tatséchlich sind ,,species flocks* in Fliissen deutlich
seltener bzw. weniger bekannt, geschweige denn ein-
gehender untersucht. Einen Review entsprechender
Falle, etwa an nordamerikanischen Pleuroceriden
sowie anderen fluviatilen Gastropoden, habe ich in
der ausfiihrlichen Einleitung zu unserer detaillierten
Fallstudie am Beispiel der Pachychiliden im Kaek
River im noérdlichen Thailand vorgelegt, auf den hier
verwiesen sei (Glaubrecht & Kdohler 2004: 275-279;
Paper D 15). In dieser Studie beschreiben wir das un-
gewohnliche, weitgehend sympatrische bzw. parapat-
rische, oft syntope Vorkommen von wenigstens sieben
Arten der ansonsten in Siidostasien weit verbreiteten
Brotia, bei der indes Uiblicherweise stets nicht mehr als
zwel Arten sympatrisch und syntop vorkommen.

Auf der Basis einer phylogenetischen Analyse mit-
tels Standard-Verfahren (MP, NJ, ML und Bayesian-
Ansitze) und des COI- und 16S-Abschnitts mitochon-
drialer DNA von reprisentativen Vertretern des Kaek
Rivers wurde die dort endemische Artengruppe als
monophyletisch erkannt, bei allerdings nur schwacher
genetischer Differenzierung. Dies deutet auf einen re-
lativ jungen Entstehungszeitraum der intra-riverinen
Radiation bei gleichzeitig schneller morphologischer
Differenzierung hin. Andererseits fanden wir nur
schwache Anzeichen einer 6kologischen Differenzie-
rung, insbesondere einer trophischen Spezialisierung.
Die evolutionsbiologischen Implikationen dieses Um-
standes werden in der genannten Arbeit (pp. 302—3006)
insbesondere im Vergleich mit der von uns untersuch-
ten lakustrinen Radiation bei den Pachychiliden Sula-
wesis diskutiert (siche unten, Fallstudien E).

Daran schlief8t sich eine Diskussion der Befunde
hinsichtlich einer Rekonstruktion der historischen
Biogeographie an, wobei auch Studien an anderen
limnischen Organismen, insbesondere Fische der Re-
gion, berilicksichtigt werden. Unsere Phylogenie er-
laubt das Schwestertaxon der Kaek River-Radiation
in der Art Brotia solemiana aus dem heutigen Loie
River festzustellen. Damit liegt der Ursprung der
Kaek River-Artengruppe, die heute zum Chao Praya-
FluBsystem gehort, im Drainagesystem des weiter
nordostlich flieBenden Mekong. Vor dem Hintergrund
der in der Arbeit skizzierten hydrogeologischen Ge-
gebenheiten und ihrer Entstehung wihrend des Kéno-
zoikums diskutieren wir das Phdnomen des sogenann-
ten ,,river capture* samt FlieBrichtungsumkehr sowie
die Existenz friitherer lakustriner Wasserkdrper in der
umliegenden Region des norddstlichen Thailands (fiir
die es tatsdchlich erste Hinweise gibt) als mogliche
Erkldrung der von uns aufgedeckten Befunde (pp.
300-302). Indes bleibt die Frage einer tatsdchlichen
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in situ-Radiation des Brotia-Artenschwarms und die
Rolle historischer versus dkologischer Verursachung
im Zusammenhang mit dem Ursprung und der Bil-
dung neuer Arten in diesem Fall noch ungeklért.

Hinweise auf eine weitere und weitaus mehr Taxa
umfassendere, aber bislang génzlich unbekannte Ra-
diation bei ebenfalls limnischen Pachychiliden, in
diesem Fall auf einer Insel beinahe kontinentalen
Ausmalles, haben wir fir die aus nomenklaturisch-
taxonomischen Griinden neu zu benennende Madaga-
sikara gefunden (Kohler & Glaubrecht 2010; Paper D
16). Aufgrund einer angenommenen, vergleichsweise
langen Isolation von anderen Gondwana-Fragmenten
der Sitidhalbkugel zeichnet sich Madagaskar durch
eine ebenso diverse wie endemische Fauna und Flora
aus. Paldogeographische Rekonstruktionen legen eine
Trennung von Afrika vor bereits 160 Millionen Jah-
ren und von Indien vor 90-80 Millionen Jahren nahe,
wobei es allerdings immer wieder zu nachfolgenden,
nicht-synchronisierten Kolonisierungen der Insel
durch verschiedene Arten gekommen ist. Jiingste mo-
lekulargenetische Analysen verschiedener Taxa haben
zu einer Revision und regen Diskussion um die Na-
turgeschichte und Biogeographie der madegassischen
Fauna gefiihrt.

Wihrend die (oftmals indes nur unterstellte) adap-
tive Radiation endemischer terrestrischer Vertebraten,
wie z.B. der Lemuren, Tenreks, Carnivoren und Na-
getiere sowie der Frosche und Fische, als vergleichs-
weise gut untersucht gelten darf, wurden SiiBwasser-
schnecken vernachldssigt. Auf der Grundlage morpho-
logischer und molekulargenetischer Analysen konnten
wir zeigen, dass bei den pachychiliden Gastropoden
Madagaskars die taxonomische Diversitdt trotz mor-
phologischer Disparitdt in erheblichem Mafe unter-
schétzt worden ist, sofern man die molekulargenetisch
ermittelten Distanzwerte als Maf3stab zu Grunde legt.
Wihrend bisher lediglich zwei dort endemische Arten
als valide angenommen wurden, présentieren wir nun
Hinweise auf die Existenz von wenigstens drei neuen
Arten, die entsprechend beschrieben werden.

Unter Nutzung des Models einer “strict molecular
clock” fiir die ermittelten mitochondrialen Sequenz-
Daten diskutieren wir anschlieBend die moglichen
biogeographischen Szenarien hinsichtlich der Be-
siedlung durch heute auf Madagaskar endemische
Pachychiliden. Unter Annahme zweier verschiedener
Verinderungsraten der molekularen Uhr 146t sich der
Ursprung der gesamten Familie auf 50 Millionen Jah-
re bzw. deutlich jiinger datieren; der Ursprung der ma-
degassischen Linie diirfte demnach bei 20 bis etwas
iiber 30 bzw. bei nur 15 Millionen Jahren liegen, was
in etwa der Schitzung von Kolonisierungen anderer
Taxa entspricht. Zu einer intra-insuldren Differentie-
rung von Madagasikara diirfte es indes nicht vor 10
Millionen Jahren gekommen sein; vermutlich ist die
dortige Pachychiliden-Radiation nicht dlter als drei
bis fiinf Millionen Jahre.

Wihrend zuvor die pantropische Verbreitung der

Pachychilidae an einen Gondwana-Ursprung denken
lieB (Glaubrecht 2000: 141-142), deckt die in unserer
Studie ermittelte Topologie der molekularen Phyloge-
nie diese These nicht. Auch die nun ablesbare zeitli-
che Einordnung der Aufspaltungsereignisse deckt sich
nicht mit einem Vikarianz-Szenario im Rahmen der
Hypothese einer Gondwana-Fragmentierung wihrend
des Mesozoikums. Stattdessen implizieren die Befun-
de eine iiber die Meeresstrafle von Afrika aus erfolgte
Dispersion und nachfolgende Kolonisierung der Insel
wihrend des jlingeren Kidnozoikums.

Diese sowie weitere Arbeiten zur Systematik, Evo-
lution und historischen Biogeographie an Pachychili-
dae belegt einmal mehr, dass sich insbesondere diese
Stiwassergastropoden fiir entsprechende Rekonstruk-
tionen unter Verwendung moderner Analyseverfahren
bestens eignen; sie vermdgen zu neuen Einsichten zu
fiihren und bisher diskutierte Hypothesen im Sinne
einer erginzenden bzw. wechselseitigen Erhellung zu
untermauern.

E — Fallstudie 3: Artenschwirme in Seen auf Sula-
wesi, Indonesien

(E 17) Rintelen, v. T., Wilson, A. B., Meyer, M. & Glaubrecht,
M. 2004. Escalation and trophic specialization drive
adaptive radiation of freshwater gastropods in ancient
lakes on Sulawesi, Indonesia. — Proceedings of the
Royal Society London, Biological Sciences 271: 2841—
2849.

Glaubrecht, M. & Rintelen, T. v. 2008. The species
flocks of lakustrine gastropods: 7ylomelania on Su-
lawesi as models in speciation and adaptive radiation.
(Proceedings of the “Speciation in Ancient Lake IV”
Symposium, Berlin). — Hydrobiologia 615: 181-199.

(E 18)

Wihrend wir bei der Kaek River-Radiation hinsicht-
lich einer 6kologischen Differenzierung, insbesondere
bei einer trophischen Spezialisierung, nurmehr erste
Ansitze erkennbar machen konnten (siehe oben unter
Fallstudien D), erwies sich beides als eine zentrale
Schlullfolgerung unserer seit einem Jahrzehnt dauern-
den Studien an einem Artenschwarm in den zentralen
Hochland-Seen der indonesischen Insel Sulawesi. In
Kooperation mit Thomas von Rintelen habe ich diese
Seen und insbesondere ihren Artenschwarm der en-
demischen Pachychilidae Tylomelania als ein hochst
geeignetes Modellsystem fiir die Evolutionssystema-
tik etabliert. In diesem ,Naturlaboratorium* lassen
sich eine Vielzahl evolutionsbiologischer Grundfragen,
darunter Fragen zur Artenbildung und dem adaptiven
Prozess bei einer Radiation, im Detail untersuchen. Da-
bei ist es wichtig abermals zu betonen, dass wir solche
Modellsysteme beispielsweise mit den Darwin-Finken
(Geospizidae) und den Buntbarschen (Cichlidae) nicht
ausschlieBlich fiir Vertebraten kennen, sondern parallel
nun auch fiir geeignete Invertebraten studieren.
Grundlage dafiir war neben der taxonomisch-
systematischen Revision, auf die in den folgenden
Arbeiten verwiesen wird, eine molekulargenetisch-
phylogenetische Analyse der schitzungsweise 33-35
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lakustrinen und weiterer, bislang 11 fluviatiler Arten
(Rintelen et al. 2004; Paper E 17). Fiir den isolierten
Poso-See sowie die fiinf durch Fliisse zusammenhén-
genden Seen des Malili-Systems (Matano, Mahalona,
Towuti, Lontoa und Masapi) konnten wir vier unab-
hingige Kolonisierungen nachweisen, drei davon fiir
das Malili-System. In jeder der dabei beteiligten Evo-
lutionslinien ist die parallele Entstehung bestimmter
conchologischer Merkmale erkennbar; ebenso die
Herausbildung von Substrat-Spezifitit, korreliert mit
bestimmten Radula-Morphologien (samt hierbei un-
terstellten Anpassungen). Zudem konnten wir durch
einen experimentellen Ansatz Beobachtungen sub-
stanziieren, die Ko-Evolution im Sinnes eines ,,evo-
lutionary arms race und von ,escalation nahele-
gen, und zwar zwischen molluscivoren brachyuren
Krabben und den auf Sulawesi und insbesondere in
den Seen endemischen Pachychiliden. Wihrend eine
anfangliche Differenzierung der Schalen bereits wih-
rend der Initial-Besiedlung ihres neuen Lebensraumes
bei den lakustrinen Gastropoden-Arten wahrschein-
lich gemacht werden konnte, kam es im Gefolge der
artlichen Differenzierung im ,,species flock™ sowohl
im Poso-See als im Malili-Seensystem mehrfach
parallel zu einer trophischen Spezialisierung. Diese
konnte am Beginn einer liber 6kologische Faktoren
laufenden Speziation stehen, die wir im Abgleich mit
allopatrischen Mechanismen untersuchen.

Stellvertretend fiir die etwa ein Dutzend Detailstu-
dien, die wir mittlerweile an den limnischen Gastro-
poden (sowie auch den Bivalven) Sulawesis durchge-
fiihrt haben, habe ich hier eine Ubersichtsarbeit jiinge-
ren Datums ausgewdhlt (Glaubrecht & Rintelen 2008;
Paper E 18). Darin sind die wesentlichen Befunde
insbesondere an der auf Sulawesi endemischen und
schitzungsweise insgesamt mehr als 50 Arten umfas-
senden Radiation von Tylomelania zusammengefalit,
wie sie sich aufgrund der von uns durchgefiihrten Ein-
zelarbeiten darstellen. Auf diesen Review zu den Seen
auf Sulawesi als G.E. Hutchinsons ,,evolutionary the-
atre“ und zu dem darin lebenden Artenschwarm kann
daher hier verwiesen werden; in ihm sind die wesent-
lichen Implikationen auch im Hinblick auf eine evo-
lutionssystematische Betrachtung bereits ausfiihrlich
beriicksichtigt.

Als ein zentrales Ergebnis unserer Studien gilt es
festzuhalten, dass wir von den insgesamt vier Kriteri-
en, die nach Schluter (2000) eine tatsidchlich adaptive
Radiation auszeichnen, bislang die beiden phylogene-
tischen Kriterien (,,common ancestry™ und ,,rapid ra-
diation*) sowie eines der beiden 6kologischen Krite-
rien (,,habitat-environment correlation’) nachweisen
konnten. Wie bei anderen in der Literatur diskutierten
Fallbeispielen erweist sich das letzte dieser Kriterien
(,,trait utility™) als bislang am diffiziellsten und am
schwierigsten zu belegen, mithin also selbst bei diesen

»Darwinian snails“ in einem Seensystem, das sich zu
Recht als ,,Wallace s dreampond “ bezeichnen 148t.
Ungeachtet unserer Befunde zum EinfluB3 6kologi-

scher Faktoren, wie etwa einer trophischen Speziali-
sierung der (nicht allein 6kophénotypisch) variablen
Radula der Schnecken, erweisen sich die Muster der
Artenbildung und Differenzierung involvierter Taxa
als hochst komplex. Eine eindeutige Entscheidung be-
ziiglich allopatrisch versus sympatrisch (bzw. 6kolo-
gischer) Speziation ist mithin derzeit noch nicht mog-
lich. So haben geographische Faktoren ohne Frage
wesentlichen Einflul, sowohl auf der Ebene der auf
Sulawesi und in den jeweiligen Seen insgesamt en-
demischen Artenschwirme bei Ty/lomelania, als auch
bei einzelnen dieser Arten. Indes darf nicht der Fehler
gemacht werden, angesichts des aktuellen Nachweises
okologischer Differenzierung (wie sie etwa vor dem
Hintergrund von Konkurrenz, Kontrastbetonung und
Einnischung zu erwarten ist), just diese Faktoren zu-
gleich auch als bei der Entstehung der Arten ursidchlich
verantwortlich anzusehen. Unter anderem weil unsere
Befunde auch Hinweise auf Hybridisierung und Intro-
gression nahelegen, bedarf es weiterer, nicht allein auf
mitochondrialen Daten fuBender Untersuchungen.

F —Fallstudie 4: SiiBwasserschnecken in Australien

(F 19) Glaubrecht, M. & Rintelen, T. v. 2003. Systematics,
molecular genetics and historical zoogeography of the
viviparous freshwater gastropod Pseudopotamis (Ce-
rithioidea, Pachychilidae): a relic on the Torres Strait
Islands, Australia. — Zoologica Scripta 32 (5): 415-435.

Glaubrecht, M., Brinkmann, N. & J. Péppe 2009. Di-
versity and disparity ‘down under’: Systematics, bio-
geography and reproductive modes of the ‘marsupial’
freshwater Thiaridae (Caenogastropoda, Cerithioidea)
in Australia. — Zoosystematics and Evolution 85 (2):
199-275.

(F 20)

Im Rahmen der Evolutionsbiologie hat die Biogeo-
graphie stets eine zentrale Rolle gespielt, wobei sie
sich nicht nur mit der Verbreitung der Organismen,
sondern auch mit der erdgeschichtlichen Entstehung
von Mustern der geographischen Vorkommen befal3t.
Bis heute stehen dabei Fragen zur aktiven und passi-
ven Verbreitung (,.dispersal) und der gegenseitigen
Vertretung in einstmals zusammenhéngenden, spéter
durch plattentektonische Vorgénge getrennten Ver-
breitungsrdumen (,,vicariance’) im Zentrum der Dis-
kussion (siehe Einfithrung im Abschnitt 4).

Als besonders geeignete Werkzeuge evolutions-
biologischer und biogeographischer Studien erwiesen
sich seit nunmehr drei Jahrzehnten molekulargene-
tische Verfahren. Methodische Entwicklungen bei
der DNA-Sequenzierung von mitochondrialen und
zunehmend auch von Kern basierten Genabschnitten
haben die Moglichkeiten zur phylogenetischen wie
phylogeographischen Rekonstruktion enorm erwei-
tert und verbessert (z.B. Beheregaray 2008). Mittler-
weile tragen nicht nur phylogenetische Analysen im
groBeren Maf3stab und geographischen Kontext (liber
Kontinente hinweg), sondern gezielt die Aufdeckung
phylogeographischer Muster auf der Gattungsebene
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sowie der zwischen- und innerartlichen Ebene mit
Hilfe molekularer Marker erheblich zum Erkenntnis-
fortschritt bei. Dadurch 148t sich der Evolutionsablauf
und die Naturgeschichte einzelner Arten und Populati-
onen im stammesgeschichtlichen und raum-zeitlichen
Kontext ermitteln.

Einer der zentralen Aspekte biogeographischer
Analysen ist dabei die Rekonstruktion von Koloni-
sierungs- und Rekolonisierungsereignissen, bei der
einzelne Arten oder ganze Artengruppen ihre Ver-
breitungsgebiete zum Teil erheblich, sogar iiber Kon-
tinente hinweg, erweitert oder ganz verschoben haben
(siche oben, die etwa unter Fallstudie D diskutierten
eigenen Arbeiten). Als einer der ursidchlich mitwirken-
den Faktoren sind seit Ende der 1960er Jahre platten-
tektonische Vorginge erkannt bzw. bestétigt worden,
bei denen — wie wir inzwischen wissen — neben den
groflen Kontinenten auch kleinere Mikrokontinente
oder Terrane zum Teil in erheblichem Mafstab verdrif-
tet sind und so zu massiven Verdnderungen der Land/
Meer-Verteilung zu allen erdgeschichtlichen Zeiten
gefiihrt haben.

Wichtige Regionen, in denen beispielhaft ent-
sprechende Studien durchgefiihrt wurden, sind der
karibische Raum, die Mittelmeerregion sowie die fiir
unsere Arbeit in geologischer wie biologischer Hin-
sicht besonders interessante Region zwischen Aust-
ralien und Siidostasien, zumal fiir letztere besonders
detaillierte und verldssliche geologische Rekonstruk-
tionen vorliegen. Dank der erwédhnten neuesten mo-
lekulargenetischen Methoden, die robuste Phyloge-
nien und phylogeographische Details liefern, werden
bei biogeographischen Studien immer hiufiger neue
und durchaus unkonventionelle Perspektiven deut-
lich. Dabei spielt insbesondere eine Datierung mittels
molekularer Uhr und somit die zeitliche Einordnung
biogeographischer Ereignisse eine zentrale Rolle, wie
wir v.a. in der Studie zu Madagasikara zeigen konn-
ten (siche oben, Fallstudie D; Kohler & Glaubrecht;
Paper D 16). Wihrend in diesem Fall indes vor allem
Dispersal-Ereignisse wahrscheinlich gemacht wurden,
weist das folgende Beispiel in eine andere Richtung.

Eine erste und geradezu modellhafte Fallstudie
zur Biogeographie im durch Wanderung von Terra-
nen vermutlich entscheidend beeinflulten australasi-
atischen Raum konnten wir anhand der Adelophotaxa
Pseudopotamis von den Torres Strait Islands zwischen
Neuguinea und Australien und der auf Sulawesi ende-
mischen Tylomelania vorlegen (Glaubrecht & Rinte-
len 2003; Paper F 19). Es ist fiir diese Taxa und diese
Region die erste, die in der Synthese aus einerseits
systematisch-phylogenetischen und andererseits geo-
logischen Befunden die Hypothese einer iiber Terra-
ne vermittelten Vikarianz entwickelte (pp. 428-433).
Zum Ausgangspunkt wurde dabei der systematisch-
phylogenetische Ansatz unserer Arbeiten an limni-
schen Cerithioidea (siche oben unter Abschnitt B).
Diese legten frith den Schlufl nahe, dass Pseudopota-
mis und Tylomelania zu den Pachychilidae und nicht

zu den Thiaridae zu stellen sind.

Vertreter von Pseudopotamis wurden erstmals von
Forschungsreisenden am Ende des 19. Jahrhunderts
in Flissen und kleinen Béichen auf zwei der Inseln
entdeckt, die als Teil einer Inselkette in der Torres-
Meeresstralle liegen. Auch spétere Freilandarbeiten
ergaben, dass Pseudopotamis supralirata (E. A. Smith,
1887) und Pseudopotamis semoni E. v. Martens, 1894
tatsdchlich nur auf Prince of Wales Island bzw. auf
Hammond Island vorkommen. Unsere taxonomisch-
systematische sowie morphologische Bearbeitung
schloB u.a. auch die erstmals untersuchte Anatomie
des Oviduktes und Reproduktionsmodus bei diesen
beiden konstituierenden Arten von Pseudopotamis
ein. Das Ergebnis einer postulierten Schwestergrup-
penbeziehung mit Tylomelania lie} sich anschlielend
durch molekulargenetische Analysen stiitzen. Vor dem
Hintergrund der von uns vorgeschlagenen Systemati-
sierung der Cerithioidea (siche oben, Abschnitt B) und
der Zuordnung aller {ibrigen limnische Taxa Australi-
ens zu den Thiariden (siche unten) wies nun eindeutig
die Existenz einer iiber 2000 Kilometer Ozean bzw.
Inselwelt reichenden Disjunktion nach. Diese galt es
zu erkldren und fithrte unter Beriicksichtigung der
geologischen Verhiltnisse zur These einer Wanderung
auf bzw. mit den driftenden Terranen (pp. 431-433).

Die heute weit voneinander entfernten Vorkom-
men dieser beiden australasiatischen Pachychiliden
waren solange nicht ritselhaft, solange man annehmen
konnte (und dies auch tat), dass beide zur gleichen Ar-
tengruppe der frither so bezeichneten ,,Melaniidae®,
also der Thiaridae sensu lato, gehorten; diese kommen
tatsdchlich weitverbreitet in der Inselwelt zwischen
Asien und Australien vor. Unsere vergleichend-syste-
matischen Studien zeigten nun nicht nur, dass 7y/ome-
lania und Pseudopotamis eng miteinander verwandt
sind, sondern wiesen beide stattdessen als Angehdrige
der Pachychilidae aus; diese sind ansonsten vor allem
im kontinentalen Siidostasien von Indien bis ins siidli-
che China und Korea sowie auf einigen westlichen In-
selgruppen des indomalaiischen Archipels verbreitet.
Ostlich von Sulawesi, von den Molukken bis Neugui-
nea und Australien, kommen Pachychiliden nicht vor,
mit Ausnahme eben jener isolierten Vorkommen von
Pseudopotamis auf den Torres Strait-Inseln.

In der in Rede stehenden Arbeit wurde argumen-
tiert, dass die Geschichte Australiens als Bestandteil
von Gondwana den Schliissel zur Losung unseres bio-
geographischen Ritsels bereithélt. Nachdem sich Aus-
tralien vom Rest Gondwanas losgelost hatte, wanderte
der Kontinent vor rund 50 Millionen Jahren in einer
Drehbewegung nordwérts in Richtung jener Region,
die heute Siidostasien bildet. Dabei schob Australien
kleinere Kontinentalplatten vor sich her, die vom eins-
tigen Nordrand Gondwanas stammten. Dort, in den
Fliissen des norddstlichen Gondwanas, so die Hypo-
these, konnte auch der gemeinsame Vorfahre von 7jlo-
melania und Pseudopotamis gelebt haben. Durch die
erheblichen geologischen Umgestaltungen in dieser
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Region wurden die Vorfahren beider Evolutionslinien
separiert. Dies konnte Vertreter der Tylomelania-Linie
westlich auf Terrane gebracht haben, wihrend solche
der Pseudopotamis-Linie weiter 0stlich am Nordrand
Australiens gleichsam im Windschatten Neuguineas
und der dortigen erheblichen tektonischen Verdnde-
rungen blieben. Pseudopotamis iiberlebte demnach
aufgrund geologischer Prozesse in hochst gliicklicher
Weise ausgerechnet auf den spiter vergleichsweise
winzigen Inseln in der Torres Strait, wihrend 7jlo-
melania dank der plattentektonischen Bewegungen
auf Terranen wie vor der Bugwelle Australiens weiter
gen Nordwesten driftete. Geologische Rekonstruktio-
nen belegen, dass einstige aus Gondwana stammende
Terrane wihrend vieler Millionen Jahre beinahe den
gesamten indomalaiischen Raum durchquerten und
— zusammen mit Vulkanausbriichen und anderen Pro-
zessen — die dortige Inselwelt schufen. Einige der von
Gondwana abgesprengten Terrane kollidierten mit
nordlichen Krustenfragmenten und bildeten allméh-
lich die heute eigenartig geformte und tektonisch noch
immer unruhige Insel Sulawesi.

Die ausschlieBlich im SiiBwasser der Fliisse und
Seen lebenden Schnecken waren auf diesen vom aus-
tralischen Gondwana gen Asien driftenden Terranen
gleichsam okologisch gefangen. Doch als im zentra-
len Hochland von Sulawesi ebenfalls durch geologi-
sche Vorgédnge grofle und tiefe Seen entstanden, fan-
den einige der Tylomelania-Formen darin optimale
Verhiltnisse vor, die sie jene bereits besprochenen
Artenschwirme bilden lieBen (siche oben, Fallstudie
E). Den beiden Pseudopotamis-Arten auf den flachen
Inseln in der Torres-Strait bot sich in ihrem Relikta-
real eine solche dkologische Chance nicht; immerhin
iiberlebten sie dort und wurden so zu Zeugen jener ge-
waltigen geologischen und geographischen Umbriiche
zwischen Australien und Siidostasien.

Kleine SiiBwasserschnecken und ihr eigenartiges
Vorkommen helfen auf diese Weise, groBBe Rétsel der
Erdgeschichte zu l6sen. Tatséchlich bietet das oben
skizzierte Szenario die beste Ubereinstimmung mit
den bekannten systematisch-morphologischen, mo-
lekulargenetischen, biogeographischen und auch den
geologischen Fakten. In unserer jiingsten Studie zur
Eichung der Phylogenie sdmtlicher Pachychilidae
wird diese Rekonstruktion zudem durch das von uns
ermittelte Alter der Aufspaltung von Pseudopotamis
und Tylomelania bestitigt, das entsprechend der mo-
lekularen Uhr auf das mittlere Miozén zu datieren ist
(vgl. Kohler & Glaubrecht 2010; Paper D 16).

Auch fiir die australische Fauna selbst wurden in
jingster Zeit als plausibel geltende biogeographische
Hypothesen zuriickgewiesen und durch neue Rekons-
truktionen ersetzt. Einige der jlingsten Arbeiten dazu
habe ich in der Einleitung zu unserer Studie an austra-
lischen Thiariden im Uberblick zusammengestellt und
referiert (vgl. Glaubrecht et al. 2009: 200-202; Paper
F 20). Im Fall von Vogeln beispielsweise wurde die
Kolonisierungsgeschichte Australiens buchstiblich

auf den Kopf gestellt. Statt wie bislang angenommen,
liegt der Ursprung etwa der Singvdgel in Gondwana
und die Oscines haben sich anschlieBend aus — und
eben nicht nach — Australien ausgebreitet.

Fiir eine entsprechende Beurteilung der Biogeo-
graphie limnischer Elemente Australiens fehlte die
notwendige taxonomisch-systematische wie deskrip-
tiv-biogeographische Grundlage, die mit der hier in
Rede stehenden Revision von 11 australischen Thiari-
den geschaffen wurde. Aufgrund der lange Zeit allen-
falls fragmentarischen Kenntnis zu Vorkommen und
morphologischer Variabilitét, aber auch aufgrund des
fehlenden Abgleichs mit Formen benachbarter Regio-
nen, war es zu erheblicher taxonomischer Konfusion
auch iiber diese Thiaridae gekommen (Abb. 3), was
eine Beurteilung anderer biologischer Aspekte nicht
nur erschwerte, sondern gianzlich unmoglich werden
lie. Hinzukommt angesichts der lokalen wie 6kologi-
schen phanotypischen Differenzierung ein erhebliches
Ausmal} an taxonomischer Redundanz (pp. 202-206,
262-264; siche dazu auch oben, Abschnitt 4 und Ar-
beiten A).

Unsere aktuelle taxonomisch-systematische Studie
basiert auf der Auswertung von 900 exakt lokalisier-
baren Fundortnachweisen von Schalen- und Alkohol-
proben vor allem im Australian Museum Sydney so-
wie liberwiegend aus mehreren Geldndeexpeditionen,
wo sie von uns selbst gezielt aufgesammelt wurden
(Abb. 5). Parallel zu den morphologischen Arbeiten
wurden molekulargenetische Analysen im Rahmen ei-
ner (unverdffentlichten) Diplomarbeit ausgefiihrt, die
indes noch gesondert darzustellen sind. Insgesamt las-
sen sich 11 Morphospezies gegeneinander abgrenzen,
von denen sechs in Australien endemisch sind. Zwei
dieser Arten, Plotiopsis balonnensis und ,,Stenomela-
nia‘ denisoniensis, zeigen eine kontinentweite Verbrei-
tung, wahrend andere vor allem im nordlichen Austra-
lien regional begrenzte Endemiten stellen. Dazu zéhlt
insbesondere ,,Thiara“ australis, die mit ihrem nach-
weisbaren Vorkommen parapatrisch und ohne Uber-
lappung in einer Vorkommensliicke der conchologisch
recht &hnlichen Plotiopsis balonnensis interkaliert
(ADD. 5).

Auftillig ist iberdies, dass drei aus einem Brutbeu-
tel Veligerlarven entlassende Thiaridenarten im nord-
ostlichen Queensland, Thiara amarula, Stenomelania
cf. aspirans und Ripalania queenslandica, bei denen
sich dank Dispersion mittels Meeresstromungen eine
weite Verbreitung annehmen liee, zumindest in Aus-
tralien die lokal kleinrdumigsten Vorkommen zeigen;
allerdings kommen zwei von ihnen nachweislich auch
im angrenzenden indomalaiischen Raum weitrdumig
verbreitet vor. Dagegen sind solche Thiaridenarten
Australiens, aus deren Brutbeutel bereits weit entwi-
ckelte Jungtiere mit mehrere Windungen aufweisen-
den Schalen entlassen werden, in der Regel auf dem
Kontinent sehr viel weiter verbreitet, fehlen aber au-
Berhalb Australiens. Diese biogeographischen Muster
werden in der in Rede stehenden Arbeit — insbesonde-



28

6. Zusammenfassung und Ausblick

re vor dem Hintergrund einer hier synthetisch behan-
delten Regionalisierung der groflen Faunenregionen
des Kontinents und der wichtigsten Drainagesysteme
(pp. 206-209) — zusammen mit den beiden distink-
ten Reproduktionsmodi und der jeweiligen ,/ife his-
tory** australischer Thiariden beurteilt. Als Ergebnis
sei auf die ausfiihrliche Diskussion in der Arbeit (pp.
264-267) und insbesondere die Abbildung 49 mit der
zusammenfassenden Darstellung der Befunde fiir ein-
zelne fluviofaunistische Provinzen verwiesen.

Unseren Studien zufolge setzt sich die Thiariden-
Fauna Australiens aus vier verschiedenen Quellen zu-
sammen, die sich erst vor dem Hintergrund jiingster
sytematisch-phylogenetischer Analysen und der ge-
nauen biogeographischen Feststellung erkennen lie-
Ben. Dies sind (i) anthropochore Faunenelemente, wie
etwa die inzwischen weltweit verschleppte Melanoides
tuberculata und vermutlich auch Plotia scabra. Au-
Berdem (ii) gibt es mit Sermyla riqueti zuféllige und
nicht-permant sich etablierende Einwanderer in den
Brackwasser-Astuaren und unteren FluBregionen; sie
stammen aus dem ndordlichen Australasien und gelan-
gen vermutlich gelegentlich mit Strémungen in der
Arafura-See und der Korallensee an die Kiisten Austra-
liens. Ebenso konnten auch (iii) die in Queensland re-
gional begrenzten drei Thiaridenarten Thiara amarula,
Stenomelania cf. aspirans und Ripalania queenslandi-
ca dank ihrer durch Meeresstromungen verdriftenden
Veliger nach Australien gelangt sein; sie kdnnten sich
dort entweder erst in jlingerer Zeit etabliert haben und/
oder auf stindigen Zustrom aus anderen nicht-australi-
schen Gebieten angewiesen sein. Indes besteht hier
Unklarheit, ob es sich alternativ auch um vergleichs-
weise dltere, reliktdre Faunenelemente handeln konnte
(p. 270). SchlieBlich (iv) gibt es in Australien endemi-
sche Thiariden-Arten; als zentrales Ergebnis kann fiir
sie festgehalten werden, dass von ihnen einige auf dem
Kontinent weitrdumig verbreitet, andere eher regional
begrenzt vorkommen. Insbesondere in den Fliissen der
feucht-tropischen Region im Norden Australiens, der
zentralen Region der Leichhardtischen Provinz, finden
sich markante und offenbar an die dortigen Bedingun-
gen adaptierte Thiarden, wie etwa ,, Thiara“ australis,
Melasma onca und Sermyla venustula.

Im Gegensatz zu fritheren expliziten Aussagen
sowie impliziten Vermutungen kdnnen wir vor die-
sem Hintergrund die Hypothese aufstellen, dass die
Thiariden Australiens nicht sdmtlich sekundédre Ko-
lonisten dieses Kontinents sind, die erst in jlingerer
Zeit im Gefolge der plattentektonischen Anndherung
Australiens aus den nordlich gelegenen Regionen des
indomalaiischen Archipels auf den Kontinent kamen.
Vielmehr diirften die in Australien endemischen und
in vielerlei Hinsicht einmaligen SiiBwasserschnecken
wie im Fall der Pachychilidae (siche oben) einen
Gondwana-Ursprung haben (pp. 270-271).

Doch erst auf der Grundlage der jetzt vorliegenden
biosystematischen und biogeographischen Analyse
146t sich diese Hypothese weiter untersuchen und so

die Naturgeschichte dieser limnischen Gastropoden
im Rahmen einer evolutionssystematischen Synthese
vollstidndig rekonstruieren.

6. Zusammenfassung und Ausblick

Evolutionssystematik als zoologische Forschungs-
disziplin am Beispiel limnischer Gastropoden

Vor dem Hintegrund der Formulierung eines evoluti-
onssystematischen Forschungsprogrammes sollte mit
der vorliegenden Arbeit gezeigt werden, wie die sys-
tematische Bearbeitung bestimmter Arten und Arten-
gruppen idealerweise eng mit evolutionsbiologischen
und biogeographischen Fragestellungen und unter
Nutzung neuerer methodischer Ansdtze zu verkniip-
fen ist. Erst die dadurch mogliche reziproke Erhellung
flihrt zu einer anzustrebenden Synthese zoologisch-or-
ganismischer Forschung. Als solche geht sie iiber eine
traditionelle ,,reine” Systematik hinaus, sorgt aber
dennoch auch bei evolutionsbiologischen und biogeo-
graphischen Fragen stets zuerst und als conditio sine
qua non fur eine sichere taxonomische, systematische
und phylogenetische Basis fiir alle relevanten konsti-
tuierenden Taxa.

Mit der sogenannten ,,neuen Systematik” Erwin
Stresemanns und dem Denken in Populationen (,,popu-
lation thinking™), das auf Ernst Mayr und dessen Wur-
zeln in der ,,Berliner Schule” zuriickgefiihrt werden
kann (vgl. Glaubrecht 2007), wurden Arten nicht nur
erstmals allgemein als reproduktive Gemeinschaften,
sondern zudem als reale Entititen und basale Ein-
heiten des Evolutionsgeschehens verstanden. Mit der
systematischen Phylogenetik Willi Hennigs (dem so-
genannten ,.tree thinking™) wurde auflerdem ein {iber-
zeugendes empirisches Instrumentarium entwickelt,
um auf der Grundlage von Darwins Deszendenz- und
Selektionstheorie die genealogischen Beziehungen mo-
nophyletischer Artengruppen in tiberpriifbarer Weise zu
ergriinden (und nicht nur zu postulieren). Die Weiter-
entwicklung kladistischer Verfahren, insbesondere in
der Kombination mit molekulargenetischen Analyse-
verfahren, hat die Systematik gegen Ende der zweiten
Halfte des 20. Jahrhundert endgiiltig revolutioniert.

Unter Berlicksichtigung evolutionsbiologischer
Fragestellungen findet diese Entwicklung heute ihren
Niederschlag in einer hier ndher begriindeten evolutio-
niren Systematik. Diese wurde in der vorliegenden
Arbeit definiert als das auf eine phylogenetische Syste-
matik gegriindete Studium der organismischen Vielfalt,
d.h. unter Beriicksichtigung von taxonomischer Viel-
falt (Diversitit), morphologischer Vielgestaltigkeit
(Disparitdt) sowie genetischer Variabilitit, und ein-
schliefslich der Untersuchung kausaler Ursachen evo-
lutiven Wandels und des Entstehens neuer Arten und
Artengruppen. Die Evolutionssystematik befafit sich
dabei weder allein mit Taxonomie (also dem Sammeln,
Beschreiben, Benennen und Klassifizieren), obgleich
eine der Aufgaben durchaus die moglichst vollstindi-
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ge Inventarisierung der Vielfalt der Organismen bleibt,
noch allein mit Phylogenetik oder Kladistik, sondern
auch mit den zugrundeliegenden Evolutionsvorgin-
gen. Dabei bilden den Schwerpunkt mikrosystema-
tische Studien zur Erforschung der Biodiversitit im
allgemeinen, insbesondere der Taxonomie und Syste-
matik auf dem Niveau von Arten und Artengruppen,
erginzt durch Studien zur geographischen Verbreitung
und deren Ursachen (insgesondere historische Bio-
geographie und Phylogeographie) sowie den kausalen
Mechanismen, also zu den Ursachen fiir Artenbildung
(Kladogenese) und Artenwandel (Anagenese).

Der evolutiondren Systematik geht es, wie hier
exemplarisch flir Studien an limnischen Gastropoden
gezeigt werden sollte, um die Systematisierung der
Vielfalt, wobei Stammbaum-Hypothesen zur Rekonst-
ruktion des Ablaufs von Evolutionsvorgéingen und sol-
chen der Biogeographie genutzt werden. Dabei geht
es letztlich um die Aufdeckung der sechs sogenannten
»Darwinschen Mysterien” oder grofen Grundfragen
der Zoologie (Glaubrecht 2009; Paper A 1). Hier ver-
bliifft es festzustellen, dass sich diese eingangs nidher
erlauterten Grundfragen um Artenzahl, Artbegriff und
Artenbildung sowie adaptiver Radiation bisher noch
immer sdmtlich einer allgemein befriedigenden Ant-
wort entziehen. Zwar hat die Evolutionsbiologie mit
der neuen Systematik und modernen Synthese im 20.
Jahrhundert beachtliche Fortschritte erzielt. Doch so
anerkannt im Prinzip der Prozess allopatrischer Spe-
ziation ist, so wichtig wird es im Rahmen der Evoluti-
onssystematik sein zu erforschen, in welchem Masse
dies fiir simtliche Tier- und Pflanzenarten gilt und wie
hiufig und unter welchen Bedingungen es beispiels-
weise zur 6kologischen und sympatrischen Speziation
kommt. Zu erforschen bleibt also, ob auch das Millio-
nenheer an Wirbellosen entscheidend durch raumliche
Sonderung entstanden ist und in welchem Mafle 6ko-
logische Spezialisierungen, bestimmte Verhaltenswei-
sen oder genetische sowie biogeographische Faktoren
den Weg zur Entstehung neuer Arten und Artengrup-
pen bereiteten.

Nach wie vor ist bei all diesen Forschungsan-
strengungen und —Fragen der limitierende Faktor die
Geschwindigkeit, mit der wir neue Arten finden und
beschreiben. Derzeit werden — nurmehr grob zu schit-
zen — 10.000 neue Arten pro Jahr beschrieben; dabei
erscheint das Ziel, in 25 Jahren die Mehrheit aller Eu-
karyonten beschrieben zu haben, ebenso ehrgeizig wie
optimistisch (May 2004). Denn selbst wenn die Zahl
der Arten nur bei sieben Millionen Arten ldge, miiss-
ten zukiinftig 200.000 neue Arten pro Jahr entdeckt
und wissenschaftlich erfasst werden; und zwar unge-
achtet des sogenannten ,,taxonomic impediment”, d.h.
dem Fehlen bzw. der Arbeitsiiberlastung ausreichend
geschulter Taxonomen (Wheeler 2004; Wheeler et
al. 2004; Evenhuis 2007). Dass wir die Erfassung der
Biodiversitit beschleunigen miissen, steht ausser Fra-
ge; wie dies geschafft werden kann, ist die Herausfor-
derung fiir die Biosystematik heute, iiber die nachfol-

gende Generationen richten werden.

Als ein weiterer wichtiger Aspekt sei abschlie-
Bend erwéhnt, dass jiingst Beitrdge etwa in Ebach &
Tangney (2007) deutlich machten, wie eine historisch
ausgerichtete und methodisch solide arbeitende Bio-
geographie sich nicht allein darauf zuriickzuziehen
braucht, in der geographischen Verbreitung von Fau-
nen und Floren nurmehr das Ergebnis geologischer
Prozesse zu sehen. Vielmehr vermogen, einmal mehr
im Sinne einer wechselseitigen Erhellung, biogeogra-
phische Muster auch der Geologie zusitzliche Infor-
mationen zu geben und dabei gelegentlich sogar bis-
herige geologische Interpretationen in Frage zu stellen.
Dadurch liele sich der Weg fiir eine Synthese beider
Disziplinen bereiten, im Sinne einer ,,integrated natu-
ral history of the geological and biological systems
(Lomolino 2007), wie dies hier einmal mehr als Aus-
blick zu fordern ist.
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