STUDIUM INTEGRALE

Die Wolke™ uber den karbonischen Tefrapoden

Zusammenfassung: Die altesten Tetrapoden (Vier-
beiner) aus dem Devon waren in den letzten Jah-
ren hiufig im Brennpunkt des Interesses. Es gibt
manche Hinweise darauf, dass es sich bei diesen
Formen wie Ichthyostega, Tiktaalik oder Acantho-
steganicht um Vorlaufer spaterer Tetrapoden han-
delt, sondern um speziell angepasste Formen, die
evolutionir auf einen blinden Ast gestellt werden
miissen. Die jiingeren Tetrapoden aus Karbon (das
dem Devon folgt) lassen sich nicht leicht an die
devonischen Formen anschlieBen. Sie treten in
groBer Vielfalt und mit unterschiedlichsten Merk-
malskombinationen ,,urpriinglicher“ und ,,abge-
leiteter“ Merkmale auf, so dass Abstammungs-
folgen kaum rekonstruierbar sind. AuBerdem
miissen in groBem AusmafBl Konvergenzen ange-
nommen werden, also das unabhiéngige Auftreten
baugleicher Merkmale. Fracasso (1994) gebrauchte
das Bild einer groB3en ,,Wolke*“, unter der die evo-
lutiondr anzunehmenden Abstammungsbeziehun-
gen verdeckt sind. Es wird diskutiert, wie die
paléontologischen Befunde im Rahmen des Grund-
typmodells und durch das Hervortreten aus geo-
logisch nicht iiberlieferten Lebensriumen inter-
pretiert werden konnten.

In den letzten Jahren war der Ubergang von
Fischen zu Tetrapoden (Vierbeinern) héufig in den
Schlagzeilen der Wissenschaftsmeldungen. Immer
mehr Gattungen waren entdeckt oder genauer
untersucht worden, die eine evolutive Abfolge und
die Existenz von Ubergangsformen plausibel
machen sollten (Panderichthys, Tiktaalik, Acantho-
stega, Ichthyostega und eine Reihe nur fragmenta-
risch erhaltener Gattungen). Besondere Beriihmt-
heit erlangte Tiktaalik, da esin der ,richtigen® Zeit-
spanne im Oberdevon, mit der ,richtigen® Merk-
malskonstellation und mit der ,richtigen® Okologie
gefunden wurde, um als Bindeglied interpretiert
werden zu konnen (vgl. aber den vorigen Artikel
uber die mitteldevonischen Spurenfossilien). Diese
und zuvor schon entdeckte devonische Gattungen
fihrten auch zu einem Umdenken iber die
Umsténde dieses mutmaBlichen evolutiven Uber-
gangs: insbesondere zur Auffassung, dass Beine
schon vor der Eroberung des Landes erworben
wurde. Daher wurde fiir manche fossile Gattungen
der Begriff ,fishapod® (,,Fischbeiner®) eingefiihrt.

Romer-Licke. weniger bekannt ist das weitere
»Schicksal“ der Tetrapoden, das sich anhand der
Fossiluiberlieferung des Karbons zeichnen lésst.
Bemerkenswert ist hier zunéchst ein markanter
Schnitt: Die Schichtfolgen des unteren Unterkar-
bons lieferten bisher nur wenige Fossilfunde. Die
Uberlieferungsliicke ist so markant, dass sie nach
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dem bertihmten Wirbeltierpaldontologen Alfred S.
RomER als ,Romer-Licke“ bezeichnete wurde
(Abb. 1). Sie umfasst nach géngigen Altersbestim-
mungen etwa 20 Millionen Jahre, fiir den GroBteil
der Fossilgruppen sogar 30 Millionen Jahre: ,Im
Gegensatz zu unseren detaillierten Kenntnissen
uber Acanthostega und Ichthyostega ist der Fossil-
bericht der ersten 30 Millionen Jahre des Karbons
karg und verwirrend“ (CarroLL 2009, 61). Das ware
sogar der grof3te Teil des Unterkarbons; es umfasst
nach Ocg et al. (2008, Fig. 8.6) insgesamt ca. 41
Millionen Jahre. Danach erscheint eine deutlich
andere Tetrapoden-Faunaim Vergleich zu den ober-
devonischen Formen. Benton (2007, 101) spricht
von ,vollig anders zusammengesetzten Wirbel-
tierfaunen des Oberdevons® gegentiber der dltesten
bekannten unterkarbonischen terrestrischen (land-
lebenden) Wirbeltiergemeinschaft. Daher wurden
zahlreiche devonische Tetrapoden auch schon als
tote Seitenzweige der Evolution interpretiert; viel-
leicht gilt das — selbst unter evolutionstheoreti-
schen Vorgaben — fiir alle.

Diese Deutung wurde jingst durch die Ent-
deckung von VierfiiSerfahrten aus dem untersten
Mitteldevon unterstiitzt (Niepzwiepzxi et al. 2010;
vgl. den vorigen Artikel). Demnach missten die
Tetrapoden deutlich frither und unter anderen 6ko-
logischen Verhéltnissen entstanden sein, womit
die Oberdevon-Tetrapoden auf einen Seitenzweig
gestellt werden miissen. CarroLL (1992, 49) schreibt:
»Es war seit langem Kklar, dass keine der frithen
Tetrapoden-Gruppen ideale Vorfahren fiir irgend-
eine Gruppe der ibrigen ist. Alle zeigen ein

»ES war seit langem klar, dass keine
der frithen Tetrapoden-Gruppen
ideale Vorfahren fiir irgendeine

Gruppe der ibrigen ist.“

Mosaik aus primitiven und abgeleiteten Merk-
malen, die bedeutende Perioden unabhéngiger
Evolution seit der anfanglichen Divergenz jeder
Gruppe zeigen.“ Daran hat sich mittlerweile nichts
geédndert: ,Der genaue Ursprung und die Ver-
wandtschaftsbeziehungen unter den vielen Amphi-
bien des spateren Paldozoikums bleibt hochst
umstritten® (CarroLL 2009, 61). Fracasso (1994,
112) stellt fest: Die am besten erhaltenen devoni-
schen Tetrapodengattungen Ichthyostega, Acantho-
stega und Tulerpeton weisen nicht gentigend abge-
leitete Merkmale auf, um sie klar mit spéteren
Tetrapodenlinien zu verkniipfen; sie sind morpho-
logisch moglicherweise ghnlich abgrenzbar wie die



besser bekannten Linien nach dem Devon. Beson-
ders erwahnenswert ist die Gattung Crassigyrinus,
die trotz ihres relativ spaten Auftretens im Oberen
Mississippium (oberes Unterkarbon) ein Mosaik
aus primitiven Merkmalen besitzt, die in mancher
Hinsicht noch fischartiger sind als die betreffenden
Merkmale bei den devonischen Taxa (Fracasso
1994, 115). Damals war Tiktaalik zwar noch nicht
bekannt, aber an dem deutlichen Bruch zwischen
Oberdevon-Tetrapoden und Tetrapoden des Kar-
bons dndert dieser Fund nichts, da Tiktaalik am
ehesten zwischen verschiedenen devonischen For-
men vermittelt.

Grofie Verschiedenarfigheil. Neben der Romer-
Liicke ist ein weiterer Befund bemerkenswert: die
zeitlich ziemlich parallel auftretende Verschieden-
artigkeit der unterkarbonischen Tetrapoden-For-
men. In einem Uberblicksartikel stellt Fracasso
(1994, 108) fest: ,Fossilien, die konventionell als Am-
phibien klassifiziert werden, umfassen eine diver-
se, paraphyletische [nicht-verwandte] Ansamm-
lung von ungefghr 15 Linien von nicht-amnioti-
schen! Tetrapoden, deren phylogenetische Ver-
wandtschaft sich anhaltend einer Aufkldrung
widersetzt. ... Die meisten Untersuchungen haben
kaum zu mehr gefiihrt als die Unterschiedlichkeit
der groBeren nicht-amniotischen Tetrapoden zu
untermauern und die Verwandtschaft innerhalb
der Linien zu klaren.“ Es habe sich gezeigt, dass die
Linien ziemlich einzigartig und verschiedenartig
sind (,,disparity“ nach Goutp) und dass die Merk-
male verbreitet konvergent (unabhéngig entstan-
den) verteilt sind.

Daher haben sich frithere Klassifikationen hohe-
rer Taxa wie Labyrinthodontia und Lepospondyli
nicht bewahrt, da es sich nicht um monophyletische
Gruppen handeln kann. Beispielsweise besitzen
einige grofBe Microsauria labyrinthodonte Zahne
und einige kleine Temnospondylier nicht-labyrinth-
odonte Zahne. Viele Merkmale unter den Lepo-
spondyliern missen aufgrund ihrer Verteilung als
konvergent gewertet werden (Fracasso 1994, 1171.).

Lwei-Phasen-Modell. Fracasso greift die Idee von
Gourp auf, wonach die Evolutionsgeschichte
groBerer Gruppen durch ein Zwei-Phasen-Modell
beschrieben werden kénne. Dies zeige sich in cha-
rakteristischer Weise bei den frithen Vertretern der
groBeren Wirbellosen-Gruppen, und dieses Kon-
zept konne auch auf andere Linien angewendet
werden. Nach diesem Modell ist die Anfangspha-
se der Evolution einer Gruppe durch h&ufige weit
divergierende Cladogenese (,, Verzweigung®, adap-
tive Radiation) ihrer frithen Mitglieder gekenn-
zeichnet, was zu groB3er Verschiedenartigkeit (mit
vielen besonderen Merkmalen [Autapomorphien])
und weit verbreiteten Konvergenzen fiihre.
Zuruckgefiihrt wird dies auf noch labile genetische
und entwicklungsbiologische Systeme. Das kann
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aber nur als spekulative MutmaBung gelten. Diese
Sicht entspricht dem Konzept experimenteller Pha-
sen wahrend des Ursprungs und der adaptiven
Radiation hoherer Taxa. Die zweite Phase ist durch
morphogenetische Stabilisierung gekennzeichnet,
in der ein Teil der Linien tiberlebt und sich spezia-
lisiert, ein anderer Teil aber ausstirbt (was zu einem
Riickgang der Verschiedenartigkeit fiihrt).

Dieses Muster ist bei den nicht-amniotischen
Tetrapoden ausgepragt erkennbar. Sie zeigen eine
friihe maximale Verschiedenartigkeit und nachfol-
gende Diversifizierung innerhalb der Linien sowie
einen schnellen Riickgang der Verschiedenartig-
keit. AuBerdem existierten gleichzeitig mit den Am-
phibien-Gruppen ungefahr acht Amnioten-Linien
(Reptilien) wéhrend des Karbons und Perms; und
der Fund des friihesten bekannten Reptils im mitt-
leren Mississippium (Unterkarbon) riickt die Her-
kunft der Amnioten sehr nahe an den oberdevoni-
schen Ursprung der Tetrapoden, stellt Fracasso
(1994, 110) fest. Die neuen Funde von Tetrapo-
denspuren im unteren Mitteldevon lassen diesen
Abstand zwar wieder gro3er werden, aber dennoch
gilt, dass viele amniotische und nicht-amniotische
Gruppen parallel in der Fossilliberlieferung des
Karbons auftauchen. Allerdings ist es nicht leicht,
allein anhand von Fossilien zu bestimmen, ob ein
Vierbeiner ein Amniot ist oder nicht, da es fur das
definierende Kriterium, das amniotische Ei, keine
eindeutige Entsprechung im Knochenbau gibt.
Die Zuordnung ist daher nur anhand indirekter
Kriterien moglich.

lie Wolke". Fracasso verdeutlicht an einer Abbil-
dung (Abb. 2) seine Schlussfolgerungen: Die phylo-
genetischen Beziehungen der grof3eren nicht-am-
niotischen Tetrapoden sind durch eine ,, Wolke der
adaptiven Radiation” verdeckt. ,Eine Anzahl ein-

Abb. 1: Uberblick iiber
die stratigraphischen
Positionen der paldo-
zoischen Tetrapoden.
Die Romer-Liicke ist
hervorgehoben. Die
Verwandtschaftsver-
haltnisse konnen kaum
bestimmt werden. Es
gibt fiir keine Gruppe
einen Konsens iiber die
genauen Verwandt-
schaftsbeziehungen.
Zudem sind unter den
daltesten karbonischen
Fossilien auch ausge-
sprochen abgeleitete
Formen. Schlief3lich
sind auch die Verbin-
dungen zu den heuti-
gen Amphibiengrup-
pen unklar.

(Nach Carrorr 1992)
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Abb. 2: Die Wolke
iiber den karbonischen
Tetrapoden. Erldute-
rungen im Text.

Nach Fracasso (1994).

zigartiger Linien ist zu erkennen, aber ihre Bezie-
hungen bleiben verdeckt unter einer Wolke von
disparaten (verschiedenartigen) und konvergenten
Merkmalen ...“ (Fracasso 1994, 118). Die in Abb.
2 dargestellte Ordnung soll keine cladistische Ver-
zweigungsabfolge wiedergeben, vielmehr ist der
gegenwdrtige Status der Gruppen in einem so
groflen Ausmal unsicher, dass die Wurzeln der
Linien fast tiberall innerhalb der ,, Wolke“ positioniert
werden konnten. Die ,,fundamentalen“ Aspekte der
amphibischen und amniotischen Linien scheinen
im Wesentlichen Artefakte einer etablierten cladi-
stischen Konvention zu sein. Dabei werden fossile
Schwestergruppen durch ein ,,Riickwéartsarbeiten®
bestimmt, und zwar ausgehend von Taxa mit heute
lebenden Mitgliedern.

Die Linien sind ziemlich einzigartig
und verschiedenartig und die Merkmale

verbreitet konvergent verteilt.

Fracasso (1994, 123) zieht folgende Schlussfol-
gerung, die auch durch Carrorrs (2009) Aus-
fiihrungen bestétigt wird: ,Es gibt derzeit wenig
Ubereinstimmung beziiglich der Systematik der
hoheren Stufen, abgesehen davon, dass die mei-
sten traditionellen héherrangigen Kategorien wie
Labyrinthodontia und Lepospondyli ausrangiert
werden sollten, weil sie nicht monophyletisch sind.
... Die systematische Mehrdeutigkeit der groBeren
Linien resultiert aus dem grof3en Ausmaf der all-
gemeinen Verschiedenartigkeit und der verbreite-
ten Konvergenz ...«

Hommenfar. Solche Befunde entsprechen fritheren
evolutionstheoretischen Erwartungen nicht. Eine

gradualistische Sicht erscheint nahezu ausge-
schlossen. Es verbleibt die Moglichkeit einer
sprunghaften Evolution, wie sie neuerdings im
Rahmen von Evo-Devo wieder diskutiert wird. Hier
stellt sich aber ebenso wie in der gradualistischen
Sicht die Frage nach den Mechanismen. Die Rede-
weise von ,experimentellen Phasen“ der Evolution
beschreibt nur den Befund des schnellen Auftau-
chens disparater Gruppen mit vielen Konvergen-
zen, erkldrt aber nichts.

Das Zwei-Phasen-Modell kénnte im Rahmen
der Grundtypenbiologie Anwendung finden, wenn
man davon ausgeht, dass die relativ abrupt auf-
tauchenden verschiedenartigen Gruppen Grund-
typen mit einem Polyvalenzpotential représentie-
ren, das in der ,,zweiten®“ Phase ausgeschopft wird.
Ob die Radiation wirklich ,,adaptiv“ist, wird schwer
nachzuweisen sein. Der Befund ist die Radiation,
ihre Ursache ist damit aber nicht geklart. Es konnte
sich auch um das Ausschopfen von Flexibilitats-
spannen handeln. Eck (1988) spricht in solchen
Féllen von evolutiver Radiation“. Diese Deutung
wirde gestarkt, wenn Folgendes nachgewiesen
werden konnte: 1. Fiir das Auftreten der karboni-
schen Tetrapoden konnen okologische Griinde
plausibel gemacht werden. 2. Die Geologie liefert
Indizien fiir eine rasche Entstehung der betreffen-
den Sedimentfolgen, so dass die Zeit fiir evolutive
Anderungen nicht hinreichend vorhanden ist. Dies
weist die Forschung nicht in Richtung Evolution,
sondern auf einen alternativen Weg.

Reinhard Junker

Ainmerkung

! Amnioten oder Nabeltiere sind diejenigen Landwirbeltie-
re, deren Embryonen sich in einer mit Fruchtwasser
(Amnionflissigkeit) gefiillten Amnionhohle entwickeln
(nach Wikipedia).
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