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Vor etwa 200 Millionen Jahren sind aus Reptilien Siuge-
tiere entstanden, 140 Millionen Jahre fithrten sie ein recht
unauffilliges Dasein. Es handelte sich um recht kleine
Tiere, die sich im wesentlichen von Insekten ernihrten.
Erst zu Beginn des Tertidrs - vor rund 60 Millionen Jahren
- begann die adaptive Radiation der Siugetiere, die Anpas-
sung an alle vorhandenen Lebensbedingungen.

Zu dieser adaptiven Radiation gehorte auch die differen-
zierte Erschliefung der Flora als Nahrung. Pflanzen wur-
den und werden von ganz unterschiedlichen Vertretern der
Siugetiere gefressen, bei den rezenten Arten sind das z. B.
Kénguruhs, Nagetiere, Hasenartige, Sirenen, Elefanten,
Faultiere, manche Primatenarten, sogar eine Raubtierart —
der grofie Panda - hat sich zum reinen Pflanzenfresser ent-
wickelt.

Die sogenannten Huftiere gelten als die erfolgreichsten
Pflanzenfresser, es sind das die Mesaxonia und unter den
Paraxonia die Kamelverwandten und die eigentlichen Wie-
derkiuer.

Anpassungen an pflanzliche Nahrung sind auflerordentlich
verschieden, das betrifft die Art der Nahrung und ihre Ver-
wertung. Anatomie, Physiologie und Verhalten von Tier-
arten sind nur zu verstehen, wenn man die Methoden des
Nahrungserwerbs und die Verdauungssysteme kennt. Das
gilt fiir alle Tierstimme.

Von entscheidender Bedeutung sind fiir Pflanzenfresser die
Symbiosen, sie erfordern tiefgreifende Umgestaltungen des
Magen-Darm-Traktes. Bei Huftieren sind zwei Hauptty-
pen vorhanden: Caecum-Colonspezialisten und Vormagen-
spezialisten. Unter den Huftieren hatten zunichst die
Mesaxonia sehr grofle Erfolge, es gab 15 Familien. Die Zahl
der Familien und Arten verminderte sich im Laufe des Ter-
tidrs betrdchtlich. Heutige Vertreter der Mesaxonia sind
nur noch die Klippschliefer, die Nashérner, Tapire und die
Pferde; die Zahl der Arten ist sehr gering.

Zusammenfassung

Die Geschichte der Pferde ist durch eine Reihe von Fossilfunden
sehr gut bekannt. Sie begann mit kleinen, duckerihnlichen, waldbe-
wohnenden, laub- und fruchtfressenden Arten im Eocin und fithrte
zu den heutigen Equiden, die grasfressende Bewohner offener Land-
schaften sind. Dabei sind folgende Merkmalsinderungen besonders
auffillig: Zunahme der Kérpergrofie von 15 auf ~ 300 kg, Reduk-
tion der Zehenstrahlen, Verlingerung des Gesichtsschidels in
Zusammenhang mit der Umkonstruktion vom Laub- zum Grasfres-
sergebif}, Zunahme der Hirngréfle und Differenzierung des Neocor-
tex. Diese Wandlungen verliefen nicht synchron, sondern unabhin-
gig voneinander. Im Laufe der Geschichte der Pferde stellten sich
verschiedene Evolutionsniveaus ein, auf denen jeweils adaptive
Radiation stattfand.

Changes of structures and functions in the evolution of horses

The history of horses is very well known by fossil records. The evo-
lution of Equidae started with small duikerlike wooddwelling and
leafeating species in the Eocaen and lead to the recent Equidae,
which are grass eating inhabitants of open landscapes. In the evolu-
tion of Equidae the following changes are remarkable: Increase of
bodysize from 15 to ~ 300 kg, elongation of the facial cranium in
correlation with the change of leaf eating to grass eating teeth,
increase of brainsize and differentiation of the neocortex. All these
changes did not occur synchronized. In the history of Equidae we
can see different plateaus of evolutionary development, on each pla-
teau adaptive radiation happened.

Der Riickgang der Mesaxonia wird in Zusammenhang
gebracht mit der Entfaltung der Wiederkiuer. Dies ist viel-
leicht eine etwas einfache Sicht, eindeutig sind die Wieder-
kiuer auflerordentlich erfolgreich, aber nicht iiberall. So
gibt es in Stidamerika aufler einigen Hirscharten keine Wie-
derkiuer, ihre dkologische Rolle wurde {ibernommen von
Kamelverwandten und von Caviomorphen, diese Nage-
tiere leben als Pflanzenfresser im Regenwald, in der Gras-
und Buschsteppe. Besonders hervorzuheben ist aber, daf}
sich in Afrika die Zebras neben den vielen Wiederkiuerar-
ten haben halten kénnen. Pferde miissen also in der Stam-
mesgeschichte Eigenschaften entwickelt haben, die zu
einem dhnlich biologischen Erfolg fithrten wie bei Wieder-
kiuern.

Die Equidae sind beriihmt geworden durch eine Fiille von
Fossilfunden, in keiner anderen Tiergruppe ist der Ablauf
der Stammesgeschichte derart gut dokumentiert wie bei
den Pferden. Das betrifft die Merkmale von Skelettsystem,
Gebify, Korpergrofle und Zentralnervensystem. Aus ver-
stindlichen Griinden sind fossile Dokumente des Verdau-
ungstraktes auflerordentlich gering.

Die Geschichte der Equidae beginnt vor fast 60 Millionen
Jahren im Paleocin-Eocin mit der Unterfamilie Hyraco-
theriinae. Vertreter dieser Gruppe lebten in der Alten und
der Neuen Welt. Als Stammgattung der Equiden wird
Hyracotherium herausgestellt; dieser urspriingliche Equi-
dae war fuchsgrofd (6 - 8 Kilo), hatte 4 Finger und 3 Zehen,
die Fiifle besaflen Sohlenpolster. Die Beine und der Hals
waren kurz, der Riicken gekriimmt. Das duf8ere Erschei-
nungsbild kann mit dem von Duckern verglichen werden,
wahrscheinlich auch die Fortbewegungsweise im dichten
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tropischen Wald. Hyracotherium hatte ein voll-
3143

.45
hickerig und niedrigkronig, lassen aber schon Grundziige
von Pferdezihnen erkennen. Die Primolaren waren primi-
tiv, den Molaren noch nicht angeglichen.

die Backenzihne waren sechs-

stindiges Gebif3

Hyracotherium besaf} ein auflerordentlich primitives Siu-
getiergehirn, der Bulbus olfactorius war grof}, der Neocor-
tex sehr klein, kaum gefurcht. Verhaltensweisen diirften
das Niveau von Beutelratten nicht iibertroffen haben.
Hyracotheriinen lebten in einem Klima mit einem Jahres-
mittel von 20 °C in einer tropisch-subtropischen Vegeta-
tion. Zunichst hatte man angenommen, dafl die Tiere
Allesfresser gewesen seien. Aus der Grube Messel bei
Frankfurt konnte der Mageninhalt mehrerer Hyracotherii-
nen untersucht werden, alle Individuen hatten Blitter
gefressen, bei einem Tier wurden Weintraubenkerne gefun-
den, wahrscheinlich hatte es herabgefallene reife Friichte
gefressen. Hyracotheriinae waren demnach Laub- und
Fruchtfresser.

Auf dem Niveau von Hyracotherium fand adaptive Radia-
tion statt, sowohl in Eurasien als auch in Amerika entstan-
den mehrere Gattungen der Hyracotheriinae, auch grofiere
Formen. Es diirften Anpassungen an verschiedene Lebens-
riume und Nahrungsarten stattgefunden haben. Hyraco-
theriinae starben in Eurasien Ende des Eocins aus, in Ame-
rika zu Beginn des Oligocins.

In Amerika aber setzte sich die Stammesgeschichte der
Equidae fort, und zwar iiber die Gattungen Orohippus,
Epihippus zu Mesohippus im Oligocin. Bei Mesohippus ist
der fiinfte Finger bis auf ein winziges Rudiment ver-
schwunden. Die Reduktion der Seitenstrahlen ist weiter
fortgeschritten, aber es bleiben alle noch funktionell von
Bedeutung. Eine Angleichung der Praemolaren an die
Molare setzt ein. Das Gehirn ist gegeniiber Hyracotherium
unabhingig von der Kérpergrofle betrichtlich schwerer
geworden. Das Korpergewicht wird auf 20 kg geschitzt.
Von Mesohippus ging die Entwicklung weiter zu einem
Seitenzweig der Equidae, zu der Unterfamilie Anchitherii-
nae. Der Zahnbau blieb konservativ, es kam zu einer wei-
teren Riickbildung der seitlichen Zehenstrahlen und zur
Verstirkung der mittleren Metapodien. Die Tiere blieben
aber funktionell 3zehig. Anchitherien machten nun wieder
adaptive Radiation, die Gattung Anchitherium wanderte
iiber die Beringstrafie nach Eurasien. Evoluierte Anchither-
ien (teils recht grofle Arten) sind aus dem Jungmiocin und
dem Altpliocin aus der Neuen und Alten Welt bekannt
geworden. Sie miissen als laubidsende Waldbewohner recht
gute Anpassungsfihigkeiten besessen haben, sie konnten
sich neben den im mittleren Miocén entstandenen grasfres-
senden Equinen bis zum Altpliocidn durchsetzen, dann star-
ben sie iiberall aus.

Von Mesohippus fiihrte eine andere Stammeslinie iiber
Parahippus zu Merychippus, auch dies geschah wieder in
Nordamerika. Wir haben es ab hier mit grasfressenden
Equinen zu tun, welche zunichst in Nordamerika die gro-
Ben Grasflichen eroberten. Dies wurde moglich mit der
Entwicklung hochkroniger, wurzeloffener Zihne, die Ein-
lagerung von Zement. Primolaren und Molaren bildeten

nun im abgekauten Zustand eine Kaufliche, die bestens
geeignet war, Griser zu zermahlen. Auch der Fortbewe-
gungsapparat wurde an schnelle Bewegungen in offenem
Geldnde angepafit.

Von Merychippus aus fithrten zwei Linien zu den eigentli-
chen Equinae, eine zu den Hipparionen, welche aber das
3zehige Stadium nicht iiberwanden, Hirngrofle und Diffe-
renzierungsgrad des Gehirns blieben erheblich geringer
entfaltet als bei der Linie, die zu den Einhufern fithrte. Hip-
parionen zeigten aber doch eine betrichtliche Anpassungs-
fihigkeit, sie breiteten sich von Nordamerika nach Eura-
sien und Afrika aus; Ende Pliocin/Anfang Pleistocin star-
ben die Hipparionen aus. Zur iltesten Eiszeit lebten sie
noch neben den Einhufern.

Die zweite Linie fithrte von Merychippus zu Pliohippus in
Nordamerika und damit zu den echten Einhufern. Einhu-
fer erreichten iiber Mittelamerika auch Siidamerika (Hippi-
dion, Onohippidion, Amerhippus). Am erfolgreichsten
war aber Equus. Von Pliohippus zu Equus fand eine
betrichtliche Hirngréflenzunahme statt. - Equus bildete
eine ganze Reihe von Arten, sie gelangten nach Stidamerika
und {iber die Beringstrafle nach Eurasien und Afrika. In der
Neuen Welt aber starben sie mit Ende der Eiszeit vollig
aus. Heute leben noch Einhufer als Wildpferde, Halbesel,
Esel und Zebras.

Die Analyse der Fossilfunde der Equidae lif3t folgende Aus-
sagen zu: Die Equidae erreichten in der Stammesgeschichte
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Abb. 1: Stammbaum der Equidae. Die gestrichelte Linie trennt die
3zehigen (unten) von den 1zehigen Formen (oben). WeiB Laubfresser,
grau Grasfresser. (Aus Starck, W. 1978.)
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mehrere Evolutionsniveaus. Die blattfressenden Hyraco-
theriinae waren in Nordamerika und Eurasien verbreitet,
sie waren 4- und 3zehig, hatten ein auflerordentlich primiti-
ves Gehirn. Nach einer Phase der Anpassungen an ver-
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Abb. 2: Progressive Entwicklung der HirngroBe in der Stammesge-
schichte der Pferde. a = 0,566 interspezifische Allometriegerade Hirn-
gewicht — Kdrpergewicht rezenter Pferdearten. Hyracotherium hatte
15 g Hirngewicht, ein heutiges Wildpferd gleicher KérpergroBe wiirde
125 g Hirngewicht besitzen.
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Abb. 3: Cephalisationswerte fiir Equidae, rezente Mesaxonia und
Bovidae. Rezente Pferde besitzen betrachtlich groBere Gehirne als die
rezenten Mesaxonia und Bovidae.

schiedene Lebensriume im Eocin starben sie aus. Aus
Hyracotheriinae entwickelten sich in Nordamerika die
Anchitheriinae; Extremititen und Gebifl 4nderten sich
wenig, es gab aber recht grofie Arten. Auffillig ist eine
betrichtliche Hirngroflenzunahme. Die Tiere blieben
Laubfresser, wanderten von Nordamerika in die Alte Wel,
besetzten mehrere Lebensrdume und starben Anfang des
Pliocdns aus (Abb. 1).

Die nichsthohere Stufe stellen die Equinae dar. In dieser
Unterfamilie sind zwei Gruppen zu unterscheiden: Die
Hipparionen, welche 3zehig blieben, im Gebif§ aber Anpas-
sungen an das Grasfressen zeigten. Sie wanderten von
Nordamerika nach Eurasien und Afrika und starben im
Pleistocin aus. Die zweite Linie stellten die eigentlichen
Einhufer dar, auch sie entwickelten sich in Nordamerika,
wanderten nach Siidamerika, nach Eurasien und Afrika.
Unter den Mesaxonia zeigen wohl die echten Einhufer die
besten Anpassungen an das Leben in offenen, gras- und
buschbewachsenen Flichen: Einzehigkeit, perfektes Gras-
fressergebiff, recht hohe Hirnentfaltung. Merkwiirdiger-
weise starben sie in Amerika aus.

Betrachtet man nur die Linie Hyracotherium - Mesohip-
pus — Merychippus - Pliohippus - Equus, dann lassen sich
folgende Merkmalsverinderungen nachweisen: Reduktion
der seitlichen Zehenstrahlen bis zur Einhufigkeit, Verlin-
gerung der distalen Extremititenknochen, Umwandlung
vom Laubfresser- zum Grasfressergebif}, entsprechende
Zunahme der Gesichtsschidellinge, Zunahme der Kérper-
grofle, Zunahme der Hirngréfle, Entfaltung und Differen-
zierung des Neocortex. Diese Merkmalskomplexe aber
anderten sich nicht synchron, in bestimmten Phasen wan-
delte sich ein Komplex, ohne dafl die anderen betroffen
waren, in anderen Phasen war es umgekehrt. Dies sei am
Beispiel der Hirngrofle demonstriert (Abb.2): Bei nur
geringfiigiger Anderung der Korpergrofie erfolgte von
Hyracotherium zu Mesohippus nahezu eine Vervierfa-
chung des Hirngewichts. Von Mesohippus zu Merychip-
pus und Pliohippus erfolgte eine betrichtliche Korperge-
wichtszunahme, das Hirngewicht inderte sich aber nur
entsprechend der Verinderung des Korpergewichts. Von
Pliohippus zu Equus gab es noch einmal eine Verdoppel-
ung des Hirngewichts unabhingig von der Kérpergrife.
Es besteht die Auffassung, dafl die Leistungen des Verdau-
ungstraktes der Pferde denen der Wiederkiuer unterlegen
seien. So schwerwiegend kann aber die Uberlegenheit der
Wiederkduer nicht sein, sonst hitten sie die Pferde véllig
verdringt. Der Verdauungstrakt allein entscheidet noch
nicht iiber den biologischen Erfolg, es ist bei Pferden zu
fragen, ob nicht andere Merkmale und Leistungen hoch
entwickelt sind. Zu nennen sind hier sicher das Gebif§ und
der Fortbewegungsapparat. Auch der Entwicklungsgrad
des Zentralnervensystems ist zu beriicksichtigen, unabhin-
gig von der Korpergrofie hat das Hirngewicht von Hyra-
cotherium zu Equus sich um das Siebenfache vergrofert
(Abb. 2).

Uber Cephalisationswerte lassen sich die Hirngewichte
von Arten unterschiedlicher Ké&rpergrofle vergleichen
(Abb. 3). Hyracotherium hat einen Cephalisationswert
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von 36, das Przewalskipferd einen von 300. Die iibrigen
heute lebenden Arten der Mesaxonia besitzen Cephalisati-
onswerte von 112 bis 135, schon Mesohippus war in der
Cephalisation weiter fortgeschritten. Heute lebende Arten
der Wiederkzuer reichen in der Cephalisation iiber Werte
von 200 kaum hinaus. Die heutigen Vertreter der Pferde
besitzen unter den Huftieren die héchst entfalteten Zen-
tralnervensysteme. Diese Tatsache hat sicher zum Erfolg
der Pferde beigetragen. Wichtige Verhaltensweisen in
Zusammenhang mit den Leistungen des ZNS sind wohl:
differenzierte Nahrungssuche, Nahrungswahl und Nah-
rungsfindung, Feindvermeidung sowie hochentwickelte
Sozialsysteme.

Von Bedeutung diirfte auch die allgemein gute Anpassungs-
fihigkeit sein. Die Anpassungsfihigkeit driickt sich auch
dadurch aus, dafl zwei Arten der Pferde domestiziert wur-
den: Das Przewalskipferd wurde zum Hauspferd, der afri-
kanische Wildesel zum Hausesel. Beide Haustiere haben
eine wichtige Eigenschaft ihrer wilden Vorfahren nicht
verloren, sie waren in der Lage, zu verwildern, d. h., sie

konnten sich wieder iiber viele Generationen in freier
Wildbahn durchsetzen.
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