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gewissen Entschérfung des Zeit-Paradoxons nichts
gewonnen. Es ist nun klar, dass die Alvarezsauri-
den als eine zur Vogellinie parallele Linie angese-
hen werden missen, deren Merkmalsiibereinstim-
mungen nicht auf Abstammung von den Vogeln

zuriickgefiihrt werden konnen. Vielmehr missen
sie als ,,extreme morphologische Konvergenzen®
(CHoiNIERE et al. 2010, 571) interpretiert werden —
ein Umstand, der evolutiondre Deutungen nicht
gerade erleichtert. Der Fund hilft aber zum Ver-
stédndnis der (Mikro-?)Evolution der Alvarezsauri-
den, da die Vorderbeine (mit ldngerem Arm und
etwas kiirzerer Klaue) und andere Merkmale als
Vorfahrenstadium der oberkreidezeitlichen Ver-
treter dieser Gruppe angesehen werden kénnen.

Reinhard Junker
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Frilhe fossile Fahrten werfen neves Licht auf

Ubergangsformen

Zusammenfassung: Fossile FuBabdriicke von
Tetrapoden (Vierbeinern) aus dem unteren Mit-
teldevon Polens sprengen das bisherige Bild von
der evolutiven Entstehung der Vierbeiner. Die bis-
her als Ubergangsformen interpretierten tetrapo-
dendhnlichen Fischgattungen Panderichthys und
Tiktaalik (Elpistostegalia) verlieren diesen Status
und riicken auf einen Seitenzweig, da sie in deut-
lich jiingeren Schichten gefunden wurden. Auch
die bisherigen Vorstellungen iiber die 6kologi-
schen Bedingungen der Entstehung der Vierbeiner
sind mit den neuen Funden sehr in Frage gestellt.
Fiir die frithen Tetrapoden wie das bekannte Icht-
hyostega und andere Gattungen sowie die tetra-
podendhnlichen Fische muss nun angenommen
werden, dass sie als ,,ghost taxa“ (Geisterlinien)
lange Zeit in geologisch bislang nicht iiberliefer-
ten Lebensraumen existierten. Die neue Situation
erlaubt noch mehr als bisher, die Abfolge der
devonischen Fossilien ausschlieBlich unter 6kolo-
gischen Gesichtspunkten zu interpretieren. Die
Funde reihen sich in die groe Zahl von Fossilien
ein, die evolutionstheoretisch nicht vorhergesagt
worden waren.

Eine 5ensafion. Uberraschend frithe fossile FuBab-
driicke von Tetrapoden (Vierbeiner) werden in der
ersten Ausgabe 2010 der fiihrenden Wissen-
schaftszeitschrift ,Nature“ beschrieben (Abb. 1).
Sie stammen aus dem tiefsten Teil des unteren Mit-
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teldevons und werden auf ca. 395 Millionen Jahre
datiert (vgl. Abb. 2). Damit sind sie ca. 18 Millio-
nen Jahre élter als die adltesten bisher bekannten
Korperfossilien von Tetrapoden, aber auch ca. 10
Millionen Jahre é&lter als ihre mutmafBlichen
fischartigen Vorfahren der Elpistostegalia wie Pan-
derichthys(Abb. 3, 4)und Tiktaalik (AHLBERG & CLACK
2006; DAEscHLER et al. 2006, SHUBIN et al., vgl. Jun-
KER 2006; Abb. 3). Das polnisch-schwedische For-
scherteam um Grzegorz Niepzwiepzki hélt aufgrund
dieser Funde eine ,radikale Neubewertung“ des
Zeitpunktes und der okologischen Umsténde des
Ubergangs von den Fischen zu den Vierbeinern fiir
zwingend geboten (Niepzwiepzki et al. 2010). Jan-
viER & CLEMENT (2010) kommentieren die Funde so,
als hatten die Forscher eine ,,Granate” in das bis-
herige Bild der Evolution der Vierbeiner geworfen.

Jie Funde. Die fossilen FuBspuren waren zwischen
2002 und 2007 in einem aufgelassenen Steinbruch
im Heiligkreuzgebirge bei Zachelmie im Siidosten
Polens entdeckt worden. Es handelt sich um meh-
rere Fahrtenziige und um einige einzelne grof3ere
FuBabdriicke (Abb. 1). Bei einem Féhrtenzug sind
unterschiedlich groBe Vorder- und Hinterfii3e zu
erkennen. Aufgrund der Grof3e und des Abstands
der Fahrten-Abdriicke schlieBen die Forscher auf
eine Grof3e des Tieres von 40-50 cm. Die einzel-



nen Spuren dagegen sind sehr viel groer und diirf-
ten von einem Tier stammen, das ca. 2,5 m lang
war. Bei einigen Abdriicken sind die Zehen deut-
lich erkennbar. Die Spuren konnen daher nur von
einem Tetrapoden stammen, der zu Landgéngen
in der Lage war. Auch Janvier & CLEMENT (2010)
halten diese Deutung in einem Kommentar fiir
iiberzeugend. Die Spuren passen ,,beeindruckend”
gut zur FuBBanatomie von Ichthyostega; waren sie
auf Schichtflachen des Oberdevons gefunden wor-
den, wiirde man sie ohne Zoégern einem Ichthyo-
stega-dhnlichen Tier zuordnen, meinen diese bei-
den Autoren (zu Ichthyostega siehe Abb. 3, 4).

Schleifspuren von Korper oder Schwanz wur-
den nicht beobachtet, was nach Ansicht der Wis-
senschaftler als Hinweis zu werten ist, dass die
Tiere sich im seichten Wasser fortbewegt haben.
Die Sedimente, die die Spuren enthalten, weisen
aber auch viele Feinschichten (Laminite) mit
Trockenrissen und fossilisierten Regentropfenein-
schldgen auf. Die Forscher schlieBen daher auf eine
extrem flache marine, vielleicht lagunenartige
Umgebung. Es handelt sich nicht nur um die &lte-
sten zweifelsfreien Tetrapodenspuren, sondern
auch um die bei weitem reichsten im Devon. Die
zeitliche Einordnung wurde anhand von Con-
odonten-Leitfossilien bestimmt und gilt als sicher,
zumal sie auch durch biostratigraphische Einord-
nung der Uber- und unterlagernden Sedimente
bestétigt wurde.

Evolutionstheorefische Honsequenzen. Diefossilen
FuB3spuren aus Polen passen in mehrerer Hinsicht
nicht zur bisher etablierten Sicht der Evolution der
Tetrapoden. Wie schon erwahnt wurden sie dafiir
in deutlich zu alten Schichten gefunden. Das hat
zur Folge, dass sowohl die bislang als altesten
Tetrapoden geltenden Gattungen Ichthyostega,
Acanthostega (Abb. 4) und andere als auch ihre evo-
lutionstheoretisch-hypothetischen Vorfahren, die
Elpistostegalia, in geologisch bislang nicht tiber-
lieferten Lebensrdumen als sog, ,Geisterlinien®
(,ghost lineages“) gelebt haben miissen. (Solche
Linien missen aufgrund der mutmaglichen Stam-
mesgeschichte zu einer bestimmten Zeit existiert
haben, sind aber nicht als Fossilien dokumentiert.)
Fir alle frihen Tetrapoden und fiir alle Elpisto-
stegalia, die tetrapodenahnlichsten Fische — das
sind insgesamt tber zehn Gattungen — miissen
~ghost ranges“ von ca. 10-20 Millionen Jahren
angenommen werden.

Bislang war man davon ausgegangen, dass die
Elpistostegalia eine kurzlebige ,Ubergangsstufe*
von Fischen zu Vierbeinern darstellten und dass
ihre Ablésung ein evolutionédres Ereignis war. Auf-
grund der nun anzunehmenden langen Koexistenz
mit Tetrapoden ist diese Deutung nach Auffassung
von NiepzwieDZKI et al. (2010, 46) nicht mehr halt-
bar. Die Autoren schreiben: ,Das bedeutet, dass
der Korperbau der Elpistostegiden kein kurzes

Ubergangsstadium war, sondern selber ein stabi-
ler angepasster Rang.“ Diese Situation erinnert sie
an die dhnlichen Verhéltnisse unter den frithen
Vogeln, wo ebenfalls eine sehr lange Koexistenz
mit mutmaBlichen Vorfahren zu verzeichnen ist.
Die Entstehung von Beinen und Fingern muss
nun mindestens ins obere Unterdevon (Ems-Stufe)
wenn nicht noch frither vorverlegt werden. Aus die-
sen Schichten sind aber kaum Fossilien von den
Fleischflosser-Fischen bekannt, die aufgrund ihrer
Anatomie als Vorfahrengruppe am ehesten in
Frage kdmen, und von diesen eignet sich keines gut
als moglicher Vorfahre der Tetrapoden oder Elpi-
stostegalier (JANVIER & CLEMENT 2010, 41).
SchlieBlich miissen auch die 6kologischen Vor-
stellungen tiber die Begleitumstédnde der Entste-
hung der Vierbeiner revidiert werden. Galt es
zuletzt als ausgemacht, dass der Ubergang zu Vier-
beinern im Wasser im SiiBwasser-Uferbereich und
Brackwasser mit starkem Pflanzenbewuchs statt-
fand, wo der Besitz von Extremitiaten mit Fingern
sinnvoll erscheint, plddieren Niepzwiepzki et al.
(2010, 47) nun fir eine Entstehung im Lagunen-
Schlick von Korallenriffen (s. auch Janvier & CLE-
MENT 2010, 41). Dieser Lebensraum sei fiir den
Ubergang ans Land giinstig, weil gezeitenbedingt
durch die Flut in diesem Lebensraum zweimal tég-
lich Nahrung aus dem Meer herangespiilt wird.

Okologische Deufung. Niepzwiepzxi et al. (2010, 47)
stellen die Frage, warum einerseits die Elpisto-
stegalier (also die mutmaBlichen letzten Tetrapo-
denvorfahren unter den Fischen) gleichzeitig mit
den frithen Tetrapoden gelebt haben, diese ande-
rerseits in der Fossilabfolge frither als letztere auf-
tauchen, also in einer Abfolge, die zu einem evo-
lutiondren Nacheinander passen wiirde. Warum
passt z. B. die Abfolge ,, Tiktaalik (u. a.) — Ichthyo-
stega (u. a.)“ stratigraphisch zu einer vermeintli-
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Abb. 1: Links: Groffe
Spuren eines Vierbei-
ners mit parallelem
Gang auf isolierten
Blocken. Oben: Einzel-
ner Tritt, der gut zur
Gattung Ichthyostega
passt. (Aus NIED-
zwiEDZKI et al. 2010,
Supporting Online
Material; Abdruck mit
freundlicher Genehmi-

gung)
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Abb. 2: Stratigraphi-
scher Uberblick iiber
die oberdevonischen

Tetrapoden. (Nach
Crack 2002, ergdnzt)

Abb. 3: Gliedmafien
von Panderichthys,
Tiktaalik und
Acanthostega.
(Nach BoisverT
etal 2009,

Crack 2002 und
SHUBIV et al. 2006)

chen Phylogenie, die aber gar nicht mehr stimmen
kann? Die Stratigraphie (Schichtenfolge) téduscht
sozusagen Evolution vor. Die Autoren sprechen
von falscher stratophylogenetischer Abfolge*!
Diese irrefiihrende Abfolge sei ,,mehr als ein Rét-
sel“, vielleicht ist die Abwesenheit von Tetrapo-
denfossilien in den dlteren Schichten ,,einfach Aus-
druck okologischer Préferenz®. ,Wenn ihr erstes
Erscheinen als Korperfossilien die Zeit widerspie-
gelt, in der sie erstmals Lebenswelten mit Poten-
tial zur Erhaltung besiedelt haben, wie es zu sein
scheint, kamen die Elpistostegiden offenbar den
Tetrapoden zuvor. Der Grund dafiir ist wahr-
scheinlich ©kologisch, kann derzeit aber nicht
ermittelt werden“ (S. 47). Fir eine 6kologische
Deutung der Fossilien des Devons sprachen schon
bisher manche Befunde (es sei dazu auf die zusam-
menfassende Darstellung von Junker [2005] ver-
wiesen); z. B. die Tatsache, dass die karbonischen
Tetrapoden sich nicht leicht an die devonischen
anschlieBen lassen. Benton (2007, 101) spricht von
,voOllig anders zusammengesetzten Wirbeltierfau-
nen des Oberdevons® gegentiber der dltesten be-
kannten unterkarbonischen terrestrischen Wirbel-
tiergemeinschaft. Entsprechend wurden viele de-
vonische Tetrapoden auch schon als tote Seiten-
zweige der Evolution interpretiert; vielleicht gilt
das — selbst unter evolutionstheoretischen Vorga-
ben — fiir alle (vgl. CarroLL 1992, 49).

Leitlicher Rahmen. Dass Spurenfossilien zeitlich
deutlich vor Korperfossilien fossil erscheinen, ist in
einem Kurzzeitszenario und in 6kologischer Per-

Panderichthys

Tiktaalik Acanthostega

spektive viel leichter zu verstehen als in einem
Jahrmillionen-Zeitraum. Ein einziges Tier kann
fast beliebig viele Spuren hinterlassen, es ist also
zu erwarten, dass haufig Spurenfossilien vor Koér-
perfossilien auftauchen (s. u.). Dass aber dazwi-
schen grof3e Zeitrdaume liegen, ist nicht plausibel
und nicht zu erwarten, auch wenn hier nicht zwin-
gend argumentiert werden kann. Eindeutige
Schlussfolgerungen verbieten sich schon deshalb,
weil der Fossilbefund nur eine Momentaufnahme
sein kann — ob er nun zu bestimmten theoretischen
Vorstellungen passt oder nicht. Die FuB3spuren aus
dem polnischen Mitteldevon haben nach Ansicht
der Bearbeiter und wissenschaftlichen Kommen-
tatoren erhebliche Konsequenzen fiir das Ver-
stédndnis der Evolution der Vierbeiner —neue Funde
koénnen jederzeit auch fiir weitere Uberraschungen
gut sein.

Die Fuf3spuren haben nach Ansicht der
Bearbeiter und Kommentatoren
erhebliche Konsequenzen fiir das

Verstandnis der Evolution der Vierbeiner.

Weitere Beispiele: Fufspuren lange vor Horperfossilien.
Fdhrten verschiedener Reptilien (z.B. Stammwur-
zelzahner-Reptilien, ,,Urkrokodile“, Echsenbecken-
Dinosaurier) treten erheblich frither auf als ihre
Skelettreste — nach herkémmlicher Datierung 3-10
Millionen Jahre (StepHaNn 2002, 141). Beispielsweise
duBert HaueoLp (1984, 150) tiber Fahrten mehre-
rer Reptilienformen der Newark-Gruppe (Trias;
ostliche USA): ,,Sie alle eilen wiederum den bis dato
durch Skelettreste bekannt gewordenen Formen
um Jahrmillionen voraus.“ Das gilt auch fiir das
erste Auftreten von Dinosaurier-Fahrten iber-
haupt. Denn Fahrten dreizehiger Dinosaurier
erscheinen weltweit erstmals im Benker Sandstein
Oberfrankens (unterster Mittel-Keuper, unterste
Obertrias), mit ca. 231 Millionen Jahre angegeben
(MEeNNING & HenDRICH 2005, Tab. VII). Die éltesten
Dinosaurier-Skelettreste liegen mit mehreren
Arten aus Argentinien (Herrerasaurus, Eoraptorund
Pisanosaurus) und dhnlichen Formen in New Mexi-
ko (USA) vor; sie werden in die obere Karn-Stufe
(untere Obertrias) datiert (HauBoLp & Kremn 2000,
61) deren Obergrenze mit ca. 220 Millionen Jah-
ren angegeben wird (MenNING & HeNDRICH 2005,
Tab. VII). Im Interpretationshorizont der Histori-
schen Geologie liegen dazwischen ca. 10 Millionen
Jahre — zwischen den ersten Fahrten und den
ersten Korperfossilien! Das Problem wird von
SchocH (2007, 33) auch fiir Siiddeutschland gese-
hen; hierist ebenfalls ,,das erste Auftreten der Dino-
saurier besonders ratselhaft, denn zunéchst finden
sich nur ihre Fahrten“, also ab dem Benker Sand-



stein (s. 0.), und erst im ,,Unteren Stubensandstein
treten dann die ersten Skelettreste auf.“

Ubergangsformen kommen und gehen — oder warum
historische Evolutionsforschung sich mit Vorher-

5a0en schier [If. Der Elpistostegalier Tiktaalik
wurde vielfach als grandioser Erfolg evolutionérer
Theoriebildung und als hervorragende Bestédtigung
evolutionstheoretischer Vorhersagen gefeiert (so
z. B. SHUBIN 2009, 34). Diese Vorhersage ist mit den
neuen Funden stark relativiert. Wenn man tiber-
haupt von ,Vorhersagen“ sprechen kann, hatte
man dieses Fossil auch im Kontext einer 6kologi-
schen Deutung vorhersagen konnen, denn in Uber-
gangsokologien sind auch am ehesten ,Uber-
gangsformen® zu erwarten, und auch am ehesten
dort, wo man bislang schon fiindig war—auch dann,
wenn man die Fossilabfolge nicht in einen evolu-
tionédren Kontext stellt.

Das Beispiel der Tetrapodenfahrten aus dem
Mitteldevon zeigt beispielhaft, dass die historische
Evolutionsforschung allenfalls vage Vorhersagen
machen kann, was dem Charakter historischer
Theorien entspricht. Natiirlich widersprechen die
von NiepzwieDzki et al. beschriebenen fossilen Spu-
ren nicht einer evolutiven Entstehung, aber weder
ihre stratigraphische Position noch ihr Fundgebiet
noch ihre Okologie wurden vorhergesagt. Man
hétte eher vorhergesagt, dass man diese Spuren
nicht im unteren Mitteldevon und nicht im heuti-
gen Europa findet, wenn man Tiktaalik als strati-
graphisch, geographisch und ¢kologisch vorher-
gesagtes Bindeglied interpretiert. Genauso wenig
wurden vierfliigelige Vogel im Oberjura (Hu et al.
2009; WitmeER 2009) und Vogelspuren im Grenz-
bereich Obertrias/Unterjura (Genise et al. 2009)
vorgesagt, und diesen Beispielen lieBen sich belie-
big viele weitere anfligen. Historische Evolutions-
forschung deutet Indizien (Fossilien, Merkmale
geologischer Schichten usw.) im Nachhinein und
passt ihre theoretischen Entwiirfe den Indizien
immer wieder neu an. Diese Vorgehensweise ist
auch in einem schopfungstheoretischen Ansatz
moglich.

Dank: Den Abschnitt ,,Weitere Beispiele: Fu3spuren
lange vor Korperfossilien sowie einige Hinweise ver-
danke ich Manfred StepHAN.
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Abb. 4: Rekonstruk-
tionen von Pander-
ichthys, Acantho-
stega und
Ichthyostega.
(Nach Crack 2002)



